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RESUMEN

Una aproximacion funcional al estudio de las invasiones de plantas anuales en el
desierto

Las invasiones biologicas pueden, en algunos casos, comprometer la integridad de los
sistemas naturales y agropecuarios, lo que ha despertado el interés social en ellas. Nos
compete a los ecologos entender cdmo funcionan, para poder controlar las que estan
ocurriendo y evitar otras futuras. En las Gltimas décadas, el estudio de las invasiones
bioldgicas se centrd en dos preguntas generalmente abordadas por separado: ¢qué
condiciones hacen a un habitat invasible? y ;qué caracteristicas hacen a un especie
exotica invasiva? A pesar de los esfuerzos, los resultados de esta aproximacion han sido
inconsistentes. Recientemente, se propuso que la ecologia funcional puede ofrecer un
marco apropiado para el estudio conjunto de la invasividad de las especies y la
invasibilidad de las comunidades. La ecologia funcional propone que las caracteristicas
morfo-fisio-fenoldgicas de los individuos determinan su desempefio ecolégico (o
“fitness™’) en términos de supervivencia y reproduccion, en el contexto de un ambiente
particular. Respecto de las invasiones, tiene sentido entonces preguntarse si las especies
exoticas deben ser similares o distintas a las nativas para ser exitosas Yy si el beneficio de
tales similitudes o diferencias cambia con el ambiente. Precisamente, utilizamos estas
preguntas como eje directriz para estudiar la invasion de plantas anuales en un desierto
del Monte argentino. Para contestarla, realizamos estudios observacionales de campo y
experimentales en vivero. Los resultados sugieren que la similitud funcional respecto de
las nativas (i) beneficiaria a las exoticas cuando el ambiente es mas severo (en nuestro
caso, el invierno), mientras que (ii) las perjudicaria cuando el ambiente es méas benigno
(en nuestro caso, el verano). Estos mecanismos habrian permitido a la invasora Tribulus
terrestris (Zygophyllaceae) ser la especie anual dominante en el verano, aparentemente
gracias a que se diferencia de las nativas en atributos clave para la ocupacion del
espacio y la tolerancia al estrés hidrico/térmico.

Palabras clave Ambiente arido, atributo funcional, banco de semillas, coexistencia de
especies, competencia, filtrado ambiental, facilitacion, invasion bioldgica, seleccién
natural, similitud limitante.
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ABSTRACT

A functional approach to annual plant invasions in deserts

Biological invasions can sometimes affect the integrity of natural and agricultural
systems, and have therefore attracted public attention. It is in our scope as ecologists to
understand how invasions work in order to control those currently taking place, and
prevent the forthcoming. During the last decades, the study of biological invasions
focused on two main questions usually addressed separately: which conditions render a
habitat invasible? And, which characteristics make an exotic species invasive? Despite
considerable efforts, this approach has yielded inconsistent results. Recently though, it
has been proposed that functional ecology can provide an appropriate framework for a
comprehensive study of species invasiveness and community invasibility. Functional
ecology proposes that the morpho-physio-phenological characteristics of individuals
determine their ecological performance (or fitness) in terms of survival and
reproduction. The way attributes function (i.e. how they translate into fitness) is, at least
in part, regulated by the environment. When it comes to invasions, it is therefore
relevant to ask whether exotic species should be ‘similar to’ or ‘different from’ the
natives to succeed, and whether the outcome of such similarities changes across
environments. These questions framed our study on the invasion of annual plants in a
Monte desert in San Juan, Argentina. To answer them, we conducted observational field
studies and a pot experiment. The results suggest that functional similarity to native
species benefits exotics under harsher environmental conditions (in our case, during
winter), while it tends to be detrimental under relatively benign conditions (in our case,
in summer). In particular, the invasive Tribulus terrestris (Zygophyllaceae) became the
dominant annual species in summer apparently due to differences in functional traits
that seem to be crucial for the occupation of space and for water/heat stress tolerance.

Keywords Arid environment, biological invasion, competition, environmental filtering,
facilitation, functional trait, limiting similarity, natural selection, soil seed bank, species
coexistence.
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Capitulo 1

Introduccion general



1 Introduccion general 2

1.1 Motivacion

En el ultimo siglo, la poblacion humana ha promovido notoriamente la ocurrencia de
invasiones biologicas (Pysek y Richardson 2010). Entendemos aqui a una invasion
bioldgica como el proceso de instalacion y crecimiento poblacional de una especie
exotica (cf. Valery et al. 2008). A su vez, llamamos “exética” a toda especie nueva en
una comunidad y que provenga de un lugar lejano (como otro continente),
independientemente de su abundancia. El interés social sobre las invasiones biologicas
reside en que, en algunos casos, se ha encontrado que pueden comprometer la integridad
y la utilidad de los sistemas naturales y agropecuarios (Pysek y Richardson 2010). Nos
compete entonces a los ecologos entender coémo funcionan, para poder controlar las que
estan ocurriendo Yy evitar otras futuras (Mack et al. 2000; D'Antonio et al. 2004).

En las Gltimas dos décadas, el estudio de las invasiones bioldgicas se centrd en dos
preguntas que fueron generalmente abordadas por separado: ¢ qué caracteristicas hacen a
un habitat susceptible de ser invadido, i.e. a su invasibilidad? y ¢qué atributos hacen a
una especie invasora, i.e. a su invasividad? (Alpert et al. 2000; Richardson y Pysek
2006). Respecto de la primera pregunta, existe un relativo consenso de que los mismos
factores que regulan el ensamblaje de una comunidad nativa también afectan su
invasibilidad (Davis et al. 2000; Shea y Chesson 2002; Huston 2004; Tilman 2004;
Daleo et al. 2009; MacDougall et al. 2009). Sin embargo, aun existe mucho debate
acerca de la importancia relativa de los distintos mecanismos que determinan la
composicion y estructura de comunidades en general (Lawton 1999; McGill et al. 2006;
Vellend 2010). Con la segunda pregunta se buscaba caracterizar a la “maleza ideal”, es
decir, a aquellos atributos que pudieran ser utilizados para identificar especies
inherentemente invasoras en todos los biomas del mundo (Pysek y Richardson 2007).

A pesar de los esfuerzos, el analisis de la invasividad ha dado resultados
inconsistentes, ya que los estudios no han encontrado atributos diferenciales o existen
contradicciones entre ellos (e.g. Crawley et al. 1996; Daehler 2003; PySek y Richardson
2007; Ordonez et al. 2010; Tecco et al. 2010; van Kleunen et al. 2010b). Entre otras
razones (ver mas abajo), la falta de patrones claros fue atribuida a la naturaleza
idiosincratica y compleja de los procesos de invasion (Alpert et al. 2000; Daehler 2003).
En este contexto, se ha propuesto que un mejor entendimiento de las invasiones podria
resultar de la consideracion conjunta de los conceptos de invasividad e invasibilidad
(Alpert et al. 2000; Richardson y Pysek 2006). La ecologia funcional ofrece un marco
conceptual particularmente apropiado para tal fin y que es alternativo a la vision
tradicional y disociada de invasividad e invasibilidad (Thuiller et al. 2010; ver también
Funk et al. 2008). Precisamente, en esta tesis planteamos una aproximacion funcional
para estudiar la invasion de plantas anuales en un desierto del Monte argentino (Morello
1958; Labraga y Villalba 2009).

1.2 Marco conceptual general: aproximacion funcional al estudio de las invasiones

1.2.1 Nociones sobre ecologia funcional

Bésicamente, la ecologia funcional (o “basada en atributos™) estudia la relacion entre los
atributos de los organismos y el ambiente, de modo tal de cuantificar el impacto de tales
atributos sobre la distribucion espacio-temporal de las especies (Keddy 1992b; McGill
et al. 2006; Shipley 2010). En este contexto, se define a los atributos funcionales como
aquellas caracteristicas morfo-fisio-fenoldgicas que determinan el desempefio ecoldgico
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(o “fitness™) de los individuos a través de su efecto en el crecimiento, la supervivencia y
la reproduccion (Violle et al. 2007). Es por esto que no cualquier atributo es funcional,
sino solo aquéllos que “funcionan” en términos de fitness individual (Violle et al. 2007).
Algunos de los atributos funcionales mas utilizados por los ecélogos son la altura
maxima de las plantas, el area foliar especifica y el peso de las semillas (Pérez-
Harguindeguy et al. 2013). Ampliaremos la explicacion sobre el significado ecoldgico y
la utilidad de los atributos funcionales en el Capitulo 3. EI conjunto de atributos
funcionales de una especie constituye su estrategia ecolégica (Grime 1977; Tilman
1988; Chapin et al. 1993; Westoby et al. 2002; Reich et al. 2003). Ejemplos tipicos son
la estrategia de rapido crecimiento (o adquisitiva) y la de tolerancia a estrés (o
conservativa) (Grime 2006).

Ademas, el ambiente bidtico y abidtico moldea la conformacion y el desempefio de
las distintas estrategias. Por un lado, la existencia finita de recursos hace que los
organismos no puedan maximizar simultdneamente su asignacion a todas las funciones
vitales, por ejemplo, al crecimiento y a la tolerancia al estrés (Tilman 1988; Chapin et
al. 1993; Westoby et al. 2002; Reich et al. 2003). Es decir que las estrategias ecoldgicas
son necesariamente excluyentes entre si. Por otro lado, la contribucion de los atributos
funcionales al fitness depende del contexto ambiental. Por ejemplo, los atributos que
maximizan el crecimiento de las plantas (e.g. hojas poco densas, de vida corta y con alta
concentracion de nitrégeno) suelen ser perjudiciales en condiciones de baja
disponibilidad de recursos (Craine 2009). En consecuencia, es esperable que el
desempefio ecoldgico de las especies, tanto nativas como exaticas, aumente con la
concordancia entre sus estrategias y las caracteristicas de su ambiente (Grime 1977;
Tilman 1988; Tilman 2004; Craine 2009). En este contexto, son evidentes las causas del
fracaso de la busqueda de una “maleza ideal”, ya que la teoria sugiere que la invasividad
de una especie depende del contexto ambiental (ver también Crawley et al. 1996).

En este punto conviene hacer una breve resefia respecto de la relacion entre los
atributos funcionales y el “nicho” de las especies. El concepto de nicho es complejo y su
definicion ha generado controversias por décadas (Aarssen 1984; Leibold 1995; Chase y
Leibold 2003; Mclnerny y Etienne 2012). Actualmente, Chase y Leibold (2003, p. 19)
definen al nicho como “las condiciones ambientales que permiten a una especie
satisfacer sus requerimientos minimos de modo tal que la tasa de natalidad de una
poblacién local es igual 0 mayor que su tasa de mortalidad, junto con el conjunto de
impactos per capita de esa misma especie sobre esas mismas condiciones ambientales”.
En forma similar, McGill et al. (2006) definen al nicho fundamental como “el
subconjunto del espacio ambiental n-dimensional de todas las posibles condiciones en
las que una especie puede mantenerse en la ausencia de competencia” (mientras que el
nicho “realizado” o “efectivo” incluiria a los competidores). Si bien son definiciones
complejas y, paraddjicamente, no del todo precisas, es evidente que para los ecologos
modernos el nicho sigue siendo un cierto conjunto de condiciones ambientales. En el
fondo, este uso no sorprende ya que, en términos generales, un nicho es una
“concavidad formada para colocar algo” (Diccionario de la lengua espafiola,
www.rae.es). Resumiendo, podemos decir que el nicho de una especie involucra a las
condiciones ambientales necesarias para el sostenimiento o crecimiento poblacional,
mientras que los atributos funcionales son el “equipamiento” de los individuos de tales
especies para enfrentar al ambiente. En esta tesis, nos concentraremos en la
caracterizacion funcional de las especies, al tiempo que trataremos de evitar
involucrarnos directamente con el concepto de nicho, a menos que sea estrictamente
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necesario. Volveremos a la discusion del concepto de nicho y su utilidad para la
ecologia en el Capitulo 8, de Conclusiones Generales.

1.2.2 Funcionalidad de exéticas y nativas ¢parecido o distinto?

Si las especies exdticas deben ser similares o distintas a las residentes para ser exitosas
es una pregunta que ha ocupado a los ecélogos desde el inicio mismo de la disciplina
(Diez et al. 2008; Thuiller et al. 2010). El propio Chales Darwin, adoptando un punto de
vista filogenético (0, mas bien, taxondémico al nivel de género), propuso que ambas
opciones son posibles (Darwin 1859; ver también Diez et al. 2008; Thuiller et al. 2010).
Por un lado, la cercania filogenética de las exdticas a las nativas permitiria a las
primeras ser exitosas debido a que presentarian las adaptaciones necesarias para lidiar
con el ambiente abidtico. Por otro lado, esta misma similitud aumentaria la competencia
con las nativas, disminuyendo la probabilidad de exito. Estos dos mecanismos son ahora
conocidos, entre otros nombres, como “filtrado ambiental” y “similitud limitante”,
respectivamente (Weiher et al. 1998; Webb et al. 2002; Kraft et al. 2007).

El filtrado ambiental y la similitud limitante no son mecanismos mutuamente
excluyentes sino que operarian en conjunto, aunque antagonicamente. Weiher y Keddy
(1995) proponen que la importancia relativa del filtrado ambiental se incrementa con la
rigurosidad del ambiente. Aplicado a las invasiones, este modelo predice que la
diferenciacion funcional disminuiria las chances de éxito de una exdtica cuando el
ambiente abiotico controla el desempefio de las plantas, mientras que las aumentaria
cuando son las interacciones inter-especificas las que lo controlan (cf. Alpert et al.
2000; Diez et al. 2008; Thuiller et al. 2010). Ademas, ambos mecanismos parecen
ordenarse jerarquicamente, de modo tal que la importancia relativa del filtrado
ambiental (vs. la similitud limitante) aumentaria con la escala espacial de percepcion,
entendiendo a la escala como sindnimo de extension (Woodward y Diament 1991,
Weiher y Keddy 1995; Diaz et al. 1999). En este marco, las exoticas serian filtradas en
primer lugar por el ambiente abidtico, cuyo efecto seria mas notorio a escalas grandes
(como la de paisaje y la regional), mientras que la competencia impondria un limite a la
similitud funcional a escala local (Funk et al. 2008; Thuiller et al. 2010; Chaneton et al.
2012). Es entonces que el analisis de la diferenciacion funcional respecto de la
comunidad nativa daria indicios acerca de la importancia relativa de los mecanismos
detras de los procesos de invasion (Thuiller et al. 2010; Drenovsky et al. 2012).

La similitud funcional de las especies puede ser aproximada filogenéticamente (o
taxondémicamente, como lo hizo Darwin) o a partir de atributos funcionales (Cahill et al.
2008; Thuiller et al. 2010). La filogenia no ha mostrado ser la mejor aproximacion a la
funcionalidad, ya que especies del mismo género pueden ser morfoldgica y
fisiolégicamente muy diferentes, mientras que especies con parentescos distantes
pueden ser muy similares (Cahill et al. 2008). Por esta razén, elegimos en esta tesis
diferenciar funcionalmente a las especies a partir de sus atributos morfo-fisiol6gicos,
independientemente de su posicion filogenética. Trabajamos bajo el supuesto de que los
atributos morfo-fisioldgicos que utilizamos influencian y son el resultado del
desempefio ecologico de las especies (Violle et al. 2007).

Podemos ampliar este marco conceptual al notar que el establecimiento exitoso de
una especie exotica no solamente depende de diferencias funcionales (MacDougall et al.
2009, quienes en realidad usan el concepto de nicho). La teoria de coexistencia de
especies propone que invasiones exitosas podrian ocurrir cuando las especies exoticas
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igualan o superan competitivamente a las especies residentes con nichos (o
funcionalidades) similares a los suyos (Agren y Fagerstrém 1984; Shmida y Ellner
1984; Chesson 2000). Incluir a la habilidad competitiva (o el fitness) en el marco
conceptual permite reconocer que las especies exaticas pueden ser dominantes, si logran
desplazar a la dominante anterior (MacDougall et al. 2009).

1.3 Particularidades de las comunidades de plantas anuales de desierto

Los desiertos se caracterizan por presentar precipitaciones escasas, que flucttan
ampliamente en espacio y tiempo (Ward 2009). En consecuencia, las interacciones entre
plantas en los desiertos estan principalmente gobernadas por factores que controlan la
disponibilidad de agua en el suelo (Goldberg y Novoplansky 1997). La estacionalidad
de las lluvias suele ser un factor importante a escala regional, mientras que la posicion
topografica y el tipo de suelo actuan a escalas menores o de menor extension (Whitford
2002; Ward 2009). A una escala ain menor, los arbustos generan heterogeneidad
espacial al mejorar las condiciones hidricas para otras especies mediante varios
mecanismos, que incluyen el levantamiento hidraulico y la disminucion de la
evapotranspiracion y del estrés térmico (Whitford 2002; Ward 2009). Frente a la
escasez y la gran variabilidad espacio-temporal de la disponibilidad de agua en los
desiertos, las especies anuales que forman bancos de semillas persistentes suelen ser
exitosas, ya que distribuyen el riesgo del fracaso reproductivo en varios afios (Cohen
1966; Ellner 1985; Venable 2007).

Las plantas anuales de desierto presentan, respecto de otras formas de vida y de
otros sistemas, ventajas metodologicas que simplifican el estudio de los mecanismos
que determinan la composicion de una comunidad. Por un lado, es posible colectar
muestras de suelo y transportar a la comunidad entera para posteriores manipulaciones
en ambientes controlados (e.g. Goldberg et al. 2001). Ademas, el anélisis del banco de
semillas del suelo en distintos micrositios puede informarnos acerca de los mecanismos
de redistribucion de semillas, proceso que puede ser particularmente relevante en los
desiertos, donde la vegetacion es escasa (Reichman 1984; Chambers y MacMahon
1994). Por ultimo, el corto ciclo vegetativo de las anuales permite medir en poco tiempo
los componentes del fitness individual, como lo son la supervivencia y la produccion de
semillas (e.g. Goldberg et al. 2001).

1.4 Objetivo general y objetivos especificos

En términos generales, en esta tesis intentamos avanzar en el conocimiento de la
relacién entre el éxito de especies exaticas y su diferenciacidn funcional respecto de la
comunidad nativa. Usamos como hipotesis generales de trabajo a los mecanismos
antagénicos de filtrado ambiental y de similitud limitante descriptos mas arriba.
Proponemos como modelo de estudio a las comunidades de plantas anuales de un
desierto en el Monte central (Morello 1958; Labraga y Villalba 2009). En particular, el
sitio de estudio esta incluido en una propiedad privada dedicada a la cria extensiva de
cabras (detalles en el Capitulo 2). Definimos como “anual” a toda especie cuyos
individuos germinan, crecen y mueren dentro de una estacion de crecimiento. Nos
interesan entonces no solamente las especies anuales “obligadas”, sino también aquellas
hierbas que pueden ser perennes en otros ambientes (mas humedos) pero que en nuestro
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sistema se comportan como anuales “facultativas”. Los estudios aqui propuestos estan
primordialmente enfocamos en la escala espacial local (o de “stand”).

En este punto es necesario adelantar que, debido a que es muy poca la informacion
que existe sobre las anuales del Monte, debemos dedicar primero una porcion de la tesis
a los mecanismos que estructuran estas comunidades, independientemente del origen
geogréfico de las especies. En este sentido, dedicaremos un objetivo especifico al
estudio del banco de semillas, el cual es un componente primordial para la dindmica de
las especies anuales de desierto (Whitford 2002; Ward 2009). También dedicaremos un
objetivo especifico al estudio de la distribucion de las plantas en el campo en relacién
con los arbustos dominantes, los cuales suelen tener un efecto facilitador notorio sobre
especies herbaceas de desierto (Whitford 2002; Ward 2009). Para no perder el hilo
central de la tesis, discutimos en los capitulos avocados a cada objetivo (ver seccion
siguiente) las implicancias de los resultados para el proceso de invasion.

Esta tesis estd organizada en capitulos, la mayoria de los cuales aborda un objetivo
especifico que deriva de un marco conceptual especifico (explicado en detalle en cada
capitulo correspondiente). Por el momento, a fin de guiar al lector acerca de los temas
abordados, presentamos aqui una lista de los objetivos especificos redactados de manera
provisoria, pero amigable. Estos objetivos son, siempre pensando en especies de plantas
anuales:

Objetivo 1 Evaluar la distribucion espacio-temporal de las semillas en el banco del
suelo en relacién con sus atributos morfo-fisioldgicos y con los arbustos
dominantes y otras trampas de semillas.

Objetivo 2 Evaluar la distribucion espacio-temporal de las plantas en el campo en
relacién con sus atributos funcionales, los arbustos dominantes y el ganado.

Objetivo 3 Evaluar la relacion entre la diferenciacion funcional de las especies exdéticas
respecto de las nativas y su abundancia en el campo.

Objetivo 4 Evaluar experimentalmente el efecto de la diferenciacién funcional respecto
de los vecinos sobre la intensidad de la competencia impuesta por tales vecinos.

1.5 Organizacion y estilo de redaccion de la tesis

Al escribir esta tesis, nuestra intencion fue dividir la informacion relevante en varios
capitulos cortos, en lugar de pocos capitulos largos. Entendemos que este disefio facilita
la lectura y la comprensiéon del texto, ya que el lector no tendré que leer demasiado (y
cansarse) antes de poder extraer conclusiones concretas. Ademas, el lector encontrara
que el formato general de esta tesis se asemeja al de un libro de texto, por cuanto los
capitulos no son totalmente auto-explicativos. Esto quiere decir que se encontraran en
algunos capitulos referencias a otros capitulos; por ejemplo, referencias en los capitulos
de resultados (e.g. el Capitulo 7) al Capitulo 2, el cual condensa la informacion sobre el
sitio de estudio (ver parrafo siguiente). Las discusiones en los capitulos de resultados
necesariamente se nutren entre si, por lo que también se encontraran referencias
cruzadas entre éstos. Con esta aproximacion intentamos simplificar y acortar el texto
para que el mensaje de cada capitulo sea entregado con mayor claridad y eficacia.



1 Introduccion general 7

Entonces, luego de esta somera Introduccién General, dedicamos el Capitulo 2 a la
descripcidn del sitio de estudio, prestando especial atencion a los detalles que son
relevantes para la interpretacion de los resultados presentados posteriormente. En el
Capitulo 3 hacemos una breve resefia del significado ecoldgico de los atributos
funcionales utilizados a lo largo de la tesis, detallamos la metodologia empleada para su
estimacion y presentamos un panorama general de la variacion funcional en la
comunidad. La mayoria de estos atributos funcionales son invocados en varios
capitulos, por lo que el Capitulo 3 funciona como un apéndice que puede ser vuelto a
consultar durante la lectura de los capitulos posteriores. En el Capitulo 4 relacionamos
los atributos funcionales de las semillas con su distribucion espacio-temporal en el
banco del suelo del sitio de estudio (Objetivo 1). En el Capitulo 5 relacionamos los
atributos funcionales de las semillas, hojas, raices y plantas enteras con la distribucion
espacio-temporal de las plantas respecto de los arbustos dominantes y la presencia de
herbivoros en el sitio de estudio (Objetivo 2). En el Capitulo 6 volvemos a relacionar
los atributos funcionales de las especies con su distribucidn en el campo, pero esta vez
evaluando especificamente el efecto de la diferenciacion funcional de las especies
exoticas respecto de las nativas y su abundancia en el campo (Objetivo 3). Esta division
en dos capitulos de la informacion sobre la distribucion de las plantas en el campo fue
hecha para alivianar y facilitar la lectura. En el Capitulo 7 evaluamos
experimentalmente el supuesto darwiniano de que la intensidad de la competencia
aumenta con la similitud funcional entre plantas (Objetivo 4), mecanismo que
explicaria la citada similitud limitante y que forma el corazon de la teoria de nicho.
Limitamos la discusion de resultados en cada uno de los capitulos a evaluar la
verosimilitud de los distintos mecanismos en consideracion, mientras que dejamos la
ponderacion de los logros o aportes de la tesis al capitulo final. Justamente, en el
Capitulo 8 unimos los principales resultados de la tesis y evaluamos los aportes de esta
aproximacion funcional al estudio de las invasiones.

Esta tesis esta escrita mayoritariamente en primera persona del plural, lo cual no se
debe tanto al uso del “plural de autor” (Real-Academia-Espariola 2010) como a un
genuino reconocimiento del trabajo en equipo. Algunas oraciones, especialmente en las
secciones sobre materiales y métodos, hubiesen quedado demasiado incomodas escritas
en singular. Por ello, para no distraer al lector alternando entre responsabilidades
singulares y plurales, decidi escribir casi todo en plural. Reservé el uso del singular para
ciertos pasajes, especialmente en el capitulo final, para no responsabilizar a terceros por
mis propias opiniones. La bibliografia y otros detalles de edicion (como las
abreviaciones cf., et al., i.e. y e.g.) siguen el formato de la revista Plant Ecology.






Capitulo 2

Sitio de estudio
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2.1 Ubicacién

Nuestro sistema de estudio se encuentra en el centro-norte de la provincia fitogeogréafica
del Monte (Figura 2.1). EI Monte es un desierto calido que se extiende latitudinalmente
desde el pie de los Andes en Salta hasta la costa atlantica de Chubut (Figura 2.1,
Morello 1958; Labraga y Villalba 2009). En particular, el sitio de estudio (31° 44' S, 68°
07" W; 580 m de elevacion) se ubica en el area de los Médanos de Guayamas y dentro
de la region conocida como Valle del Tulum, en la provincia de San Juan (Figura 2.2).
Los Médanos de Guayamas limitan al NE con la Sierra de Pie de Palo y al E-SE con las
planicies aluviales del Rio San Juan (Figura 2.2, ver también Suvires y Luna 2008). Este
sitio estd incluido en una propiedad privada dedicada a la cria extensiva de cabras. Los
habitantes del lugar poseen una majada pequefia de cabras (alrededor de 25 a 30
madres) y unos pocos caballos. Ademas, nuestro sitio de estudio es un punto de paso de
los animales a una aguada, por lo que la carga animal efectiva parece ser muy baja.
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Figura 2.1. Ubicacion del sitio de estudio (estrella) dentro de la provincia fitogeografica del Monte (gris
0scuro).
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Figura 2.2. Ubicacion del sitio de estudio (estrella) dentro del paisaje del Valle del Tulum (panel
superior). En esta imagen se muestra la cuenca hidrografica sobre el sitio (poligono sobre la sierra). El
panel inferior muestra en detalle al area de estudio (rectangulo), de unas 17 hectareas, la cual incluye una
planicie arenosa dominada por Bulnesia ratama y sectores de cauce temporario con cobertura
relativamente alta de Prosopis flexuosa. Hacia el borde del médano vecino comienzan a ser abundantes
los individuos de Larrea divaricata. La flecha blanca indica la pendiente general y la direccion
preponderante del flujo laminar de agua.

2.2 Clima

En esta tesis utilizamos datos climaticos del Servicio Meteoroldgico Nacional obtenidos
entre 1973 y 2012 en el Aeropuerto de San Juan, ubicado a 32 km NO de mi sitio de
estudio. Segun estos datos, la temperatura media diaria es de 27,0°C en enero (19,5 y
34,7°C minimo y maximo diarios promedio respectivamente) y 7,9°C en julio (0,9 y
16,6°C minimo y maximo diarios promedio respectivamente) (Figura 2.3).

En promedio, caen unos 92 mm de agua por afio y alrededor de la mitad de estas
precipitaciones (50 mm) ocurren en los tres meses de verano, de diciembre a febrero
(Figura 2.4). EI mes mas lluvioso suele ser febrero (21 mm), mientras que junio suele
ser el mas seco (2 mm). La demanda atmosférica, medida en términos de
evapotranspiracion de referencia (calculada a partir de datos de temperatura y radiacion
solar extraterrestre, segun Samani 2000) es maxima en diciembre (7.9 mm/dia) y
minima en junio (1.8 mm/dia) (Figura 2.4). En consecuencia, lo que llueve en un mes
seria solamente suficiente para satisfacer la demanda de un sé6lo dia, salvo en los meses
de verano, cuando alcanzaria para mantener hasta cuatro o cinco dias de
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evapotranspiracion (Figura 2.4). Es decir que la demanda acumulada mensual en
general supera ampliamente la oferta por precipitaciones in situ, déficit que parece ser
mas importante en invierno que en verano.

Es importante notar aqui que, ademas del aporte in situ, el sitio recibe agua por
escorrentia y, posiblemente, por flujo subterraneo desde la sierra de Pie de Palo (ver
figura 2.2). En consecuencia, la oferta de agua podria ser superior a la que se muestra en
la figura 2.4, aunque su estimacion escapa a los objetivos de esta tesis.

Las precipitaciones varian considerablemente alrededor de los valores promedio
presentados mas arriba. Dentro de la serie de datos analizada aqui (1973-2012), cayeron
30 mm en el afio més seco (1989) y 208 mm en el mas himedo (2008), mientras que el
coeficiente de variacion de la precipitacion anual promedio para todo el periodo fue de
46%. EI coeficiente de variacion de las precipitaciones mensuales ronda entre el 100% y
el 200% y es maximo en los meses de invierno (Figura 2.5). En cambio, la variacion
absoluta de la precipitacién mensual (medida como el desvio estandar entre afios)
muestra un patron inverso, ya que es maxima en verano (Figura 2.5). Es decir que la
precipitacion de verano, comparada con la de invierno, es mas abundante y mas variable
en términos absolutos, pero menos variable en términos relativos.

La variabilidad interanual de las precipitaciones se refleja en la cantidad de afios
“buenos” para las plantas, es decir, aquellos afios en los que el fitness o éxito
reproductivo no es cero (Cohen 1966). Clauss y Venable (2000) consideraron que un
buen afio para las anuales de desierto de estacion fria (i.e. otofio/primaverales) serian
aquéllos con al menos 41 mm acumulados durante la estacién de crecimiento. Estas
condiciones se darian en menos de uno de cada 10 afios en mi sitio de estudio (Figura
2.6). Si bien no hemos encontrado en la literatura un umbral equivalente para anuales de
verano, es posible al menos aproximar un valor grosero al corregir el umbral para las
invernales usando la evapotranspiracion de referencia promedio. Esta Gltima es un
150% mayor en verano respecto del otofio y la primavera (7,2 mm/dia promedio de
diciembre a febrero y 4,7 mm/dia promedio de marzo a mayo y de septiembre a
noviembre; figura 2.4). Segun este razonamiento, en un afio bueno para las anuales de
verano deberian llover unos 60 mm. Esto ocurre aproximadamente en el 40% de los
afios en mi sitio de estudio (Figura 2.6). En resumen, la estacion fria en nuestro sitio de
estudio es consistentemente mas arida que la estacién calida. Esta diferencia servira
para explicar el contraste notorio que veremos a lo largo de la tesis en la estructura y la
dindmica de la comunidad de anuales entre invierno y verano.

Los vientos en el sitio de estudio provienen preponderantemente del sur (Figura
2.7). De esta direccion soplan los vientos mas fuertes, los que son mas frecuentes en
verano (Figura 2.7). Esta direccionalidad marcada del viento serd un factor a considerar
al momento de explicar la distribucion de semillas en el banco del suelo (Capitulo 4). A
este factor se sumard la direccion preponderante del flujo laminar de agua en el sitio
(NE-SO), el que ocurre con mayor frecuencia y fuerza durante el verano (Figura 2.2).
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Figura 2.3. Temperaturas diarias media, minima y maxima promedio durante el afio en la zona del sitio
de estudio (Aeropuerto de San Juan, 32 km al NW del sitio de estudio).
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Figura 2.4. Precipitaciones mensuales promedio y evapotranspiracion de referencia durante el afio en la
zona del sitio de estudio (Aeropuerto de San Juan, 32 km al NW del sitio de estudio). Las barras de
dispersion para las precipitaciones representan intervalos de confianza del 95%. La evapotranspiracion de
referencia fue calculada a partir de datos de temperatura y radiacion solar extraterrestre (Samani 2000).
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Figura 2.5. Coeficiente de variacion (CV) y desvio estandar (DE) de la precipitacién mensual entre afios
en la zona del sitio de estudio (Aeropuerto de San Juan, 32 km al NW del sitio de estudio).
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Figura 2.6. Proporcion de afios en los que se acumularon distintos niveles de precipitaciones en la zona
del sitio de estudio (Aeropuerto de San Juan, 32 km al NW del sitio de estudio) en cuatro estaciones:
verano (diciembre-febrero), otofio (marzo-mayo), invierno (junio-agosto) y primavera (septiembre-
noviembre).
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Figura 2.7. Frecuencia relativa (proporcion de dias) de las distintas direcciones del viento (panel
superior) y porcentaje de dias con vientos fuertes (con velocidad superior a 62 km/h) en funcién de la
direccion para cuatro estaciones del afio (panel inferior) en la zona del sitio de estudio (Aeropuerto de San
Juan, 32 km al NW del sitio de estudio). Cero grados corresponde a vientos del norte, mientras que 180
corresponde a los del sur. La velocidad de 62 km/h corresponde al limite inferior de la categoria
“temporal” (en inglés gale) de acuerdo a la escala Beaufort (ver por ejemplo www.aemet.es).
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2.3 Suelo

Presentamos aqui datos tomados de una muestra compuesta de suelo superficial (0-20
cm). El suelo es arenoso franco, con conductividad eléctrica y pH relativamente altos
(1088 uS/cm y 8,1, respectivamente). La concentracion de nitrogeno total es de 417
ppm (obtenida con el método Kjeldahl), mientras que la de fésforo disponible (P20s) y
de potasio es de 161 y 371 ppm, respectivamente (obtenidos segin los métodos de
extraccion carbonica y del acetato de amonio, respectivamente). Ademas de la
pendiente general hacia el sudoeste (~0,5%, calculado con Google earth), existen
variaciones de relieve menores asociadas a las vias de escurrimiento y a los cimulos de
suelo asociados a algunos arbustos (cf. Whitford 2002).

2.4 Vegetacion

La vegetacion en el sitio de estudio presenta un estrato arbustivo dominado casi
exclusivamente por Bulnesia retama (Zygophyllaceae), con una cobertura de ~30%
(Figura 2.8). Bulnesia retama, localmente conocido como “retamo”, es un arbusto o
arbolito de hasta 6 m con aspecto &filo (Kiesling 2003). En los cauces temporarios son
también abundantes los individuos de Prosopis flexuosa, conocido localmente como
“algarrobo dulce” (ver Alvarez y Villagra 2009). Otras especies perennes son
relativamente raras, entre ellas algunos arbustos (Larrea divaricata, Capparis
atamisquea, Atriplex lampa y algunas especies de Lycium), pastos (Setaria mendocina,
Cottea pappophoroides) y hierbas (principalmente Heliotropium mendocinum). La
vegetacion lefiosa se encuentra dentro de una matriz de suelo desnudo (denominado
aqui como “inter-canopeo”), el que es eventualmente cubierto por herbaceas anuales
nativas y exéticas luego de eventos de precipitacion suficiente (Figura 2.8). La
nomenclatura de especies sigue (Zuloaga y Morrone 1996; Zuloaga y Morrone 1999).

2.5 Especies anuales exoticas

Encontramos en el sitio de estudio seis especies exdticas. Obtuvimos el estatus nativo o
exotico de las especies de la base de datos del proyecto Flora Argentina
(www.floraargentina.edu.ar). Estas especies son: Schismus barbatus (Poaceae), nativa
del Mediterraneo (Jackson 1985); Sisymbrium irio (Brassicaceae) nativa de Europa
(Kiesling 1994); Parietaria debilis (Urticaceae), cosmopolita, nativa al menos de
Australia (Australian-Biological-Resources-Study 1989); Tribulus terrestris
(Zygophyllaceae), nativa de Europa (Marzocca et al. 1976); Boerhavia diffusa
(Nyctaginaceae), nativa de Africa tropical (Muzila 2006) y Portulaca oleracea
(Portulacaceae), cosmopolita, originaria del viejo mundo (Matthews et al. 1993). Cinco
de estas seis especies se encuentran citadas en la flora de San Juan (Kiesling 1994;
Kiesling 2003; Kiesling 2009; Kiesling 2013), mientras que la restante, S. barbatus,
parece ser relativamente nueva en la region (Pucheta et al. 2011).
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Figura 2.8. Aspecto general del sitio de estudio, un arbustal dominado por Bulnesia retama en el &rea de
los Médanos de Guayamas, provincia de San Juan. Hacia el fondo puede verse la sierra de Pie de Palo
(Foto superior). El suelo desnudo entre los arbustos es eventualmente cubierto por herbaceas anuales
nativas y exoticas luego de las lluvias (Foto inferior).
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3.1 Introduccion

En este capitulo describimos los métodos utilizados para obtener datos de atributos
funcionales para las especies del sitio de estudio. Los atributos funcionales son
caracteristicas morfo-fisio-fenoldgicas de los individuos que determinan su desempefio
ecologico (o fitness) en términos de crecimiento, supervivencia y reproduccion (Violle
et al. 2007). Debido a que los individuos no pueden maximizar todas sus funciones
porque disponen de recursos finitos, los atributos funcionales suelen mostrar
compromisos en la asignacion de recursos (Grime 1977; Tilman 1988; Chapin et al.
1993; Westoby et al. 2002; Reich et al. 2003). Esta cualidad los hace especialmente
utiles para entender los procesos ecoldgicos que ocurren en las comunidades (McGill et
al. 2006). En particular, obtuvimos datos de nueve atributos funcionales: altura maxima
de las plantas, tamafio de hoja o &rea foliar, &rea foliar especifica, contenido de materia
seca foliar, forma foliar, largo radical especifico, volumen radical especifico y peso y
forma de semillas. Estos atributos han mostrado tener significado ecolégico a lo largo
de gradientes ambientales amplios a nivel global (Pérez-Harguindeguy et al. 2013) y
estimamos que serian relevantes para comprender la dindmica de las comunidades
anuales de los desiertos.

Objetivo Describir la metodologia que utilizamos para obtener datos de los
atributos funcionales de las especies anuales del sitio de estudio.

3.2 Nociones sobre atributos funcionales relevantes

La altura maxima y el area y la forma foliar son atributos complejos con significados
adaptativos interrelacionados (Givnish 1987; Falster y Westoby 2003). La altura
méaxima a la que pueden llegar las plantas esta positivamente relacionado con su
habilidad competitiva cuando el recurso limitante es la luz (Westoby et al. 2002). Sin
embargo, mantener plantas altas es energéticamente costoso, por lo que la altura no es
ventajosa cuando son otros los recursos limitantes, como el agua (Westoby et al. 2002).
El tamafio de hoja (i.e. el area total de una hoja, incluyendo el peciolo) esta sujeto a un
compromiso entre eficiencia de intercepcion de luz (maximizada por hojas grandes) v,
entre otros factores, capacidad de intercambio gaseoso y disipacion de calor
(maximizada por hojas chicas) (Givnish 1987). La forma de la hoja puede medirse de
varias maneras; las mas simples son el cociente entre el largo y el ancho y el cociente
entre el perimetro y la raiz cuadrada del area (Kincaid y Schneider 1983). Este atributo
responde, al menos en parte, a un compromiso entre la eficiencia de intercambio
gaseoso Y la disipacion del calor (que aumenta con la forma) y los costos de
construccion por unidad de area fotosintética (que también aumentan con la forma)
(Givnish 1987). Es entonces que la altura de las plantas interacciona con el tamafio y la
forma de las hojas porque afecta la insolacion y la capa limite del canopeo, aunque es
una interaccién cuyo significado adaptativo dista ain de ser comprendido totalmente
(Givnish 1987; Falster y Westoby 2003).

El area foliar especifica (AFE, area/peso seco) es una medida de area fotosintética
por unidad de energia invertida y esta positiva y linealmente relacionada con la tasa de
crecimiento de las plantas (Poorter et al. 2009). El contenido de materia seca foliar
(CMSF) refleja la dureza de las hojas o “esclerofilia”, como opuesto de la “suculencia”
(Vendramini et al. 2002) y es inversamente proporcional al area foliar especifica (AFE)
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y al espesor y la densidad interna de las hojas (Vile et al. 2005). Por lo tanto, puede que
no exista una relacion ajustada entre AFE y CMSF en floras con plantas con hojas
carnosas o suculentas, ya que hojas con igual AFE pueden tener distintos CMSFs, lo
que implica distintos espesores y/o densidades internas de las hojas (Vendramini et al.
2002).

El largo radical especifico (LRE, largo/peso seco) es una medida analoga al AFE,
ya que refleja la cantidad de suelo explorado (que depende del largo radical) por unidad
de energia invertida (Eissenstat 1997). El LRE esté positivamente relacionado con la
tasa de elongacion radical y, al igual que el AFE, con la tasa de crecimiento general de
las plantas (Eissenstat 1997; Craine 2009). El volumen radical especifico (VRE,
volumen/peso seco) expresa la densidad de los tejidos radicales y refleja un compromiso
entre los costos de produccion y, por otro, la durabilidad de los tejidos y la resistencia a
la herbivoria y al embolismo (Eissenstat 1997; Wahl y Ryser 2000). Asumiendo que las
raices son cilindricas, el VRE es directamente proporcional al LRE y al cuadrado del
diametro radical (i.e. VRE=LRE*m/4*diametro?). Puede verse entonces que, si bien
estan positivamente relacionados, el LRE y el VRE no necesariamente expresen los
mismos compromisos en la asignacion de recursos (Eissenstat 1997).

El tamafio o peso de las semillas (PS, peso seco) esta negativamente correlacionado
con la cantidad de semillas que una planta puede producir, por lo que expresa un
compromiso entre la probabilidad de arribo y ocupacion de parches “vacios” (que
aumenta con la cantidad de semillas dispersadas) y la probabilidad de establecimiento
exitoso frente a determinados peligros (que aumenta con el peso de las semillas)
(Westoby et al. 2002). Ademas, el peso de semillay la forma de éstas estan relacionados
con su persistencia en el suelo, ya que semillas pequefias y redondeadas entrarian en el
suelo mas facilmente y serian por lo tanto menos propensas a ser movidas (dispersadas
0 comidas) que semillas grandes y oblongas (Thompson et al. 1993).

3.3 Materiales y métodos para la estimacion de atributos funcionales

Intentamos caracterizar funcionalmente a la mayor cantidad posible de especies anuales
obligadas y facultativas encontradas en el sitio de estudio. En general, seguimos
protocolos estandarizados para la coleccion y el procesamiento de las muestras (Pérez-
Harguindeguy et al. 2013). Obtuvimos la altura méxima de las plantas a partir de
mediciones en el campo. Para tal fin, no nos restringimos al sitio de estudio solamente
(Capitulo 2) sino que ampliamos la busqueda de individuos a los ambientes vecinos (i.e.
banquinas de rutas y otros cauces temporarios).

Para los atributos foliares y radicales, colectamos al menos 10 individuos por
especie en el sitio de estudio (entre noviembre de 2010 y marzo de 2014, lo cual
dependid de la distribucién temporal de las especies). Los individuos fueron colectados
en los micrositios donde fueron méas abundantes y saludables. Extrajimos cada individuo
del suelo cavando cuidadosamente de modo tal de conservar el sistema radical lo mas
completo posible. Transportamos a los individuos cosechados al laboratorio en vasos
descartables (con el sistema radical sumergido en agua) ubicados dentro de una
conservadora de acampe de 34 L. Procesamos a los individuos tan pronto como fue
posible, lo que implico que estuvieran re-hidratandose por al menos 3 horas. En el
laboratorio, separamos, lavamos y secamos (con papel absorbente) cuidadosamente
todas las hojas sanas y las raices de cada individuo. Para este momento, los individuos
procesados tenian un nivel aparentemente saludable de hidratacion. Las hojas obtenidas
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de cada individuo fueron pesadas en fresco e inmediatamente digitalizadas con un
escaner de pagina completa, usando un fondo negro y una resolucién de 300 dpi (cf.
Pérez-Harguindeguy et al. 2013). De cada individuo, escaneamos todas las raices
posibles, siempre y cuando fueran de didmetros homogeéneos. Luego de la
digitalizacion, secamos a las raices y hojas en una estufa a 60°C durante al menos 72
horas. Realizamos las mediciones morfo-métricas necesarias de las raices y las hojas
(largo, ancho, perimetro, area) a partir de las imagenes escaneadas mediante el
programa libre ImageJ (rsbweb.nih.gov/ij). A partir de todos estos datos, obtuvimos
tamano de hoja (AF), area foliar especifica (AFE), contenido de materia seca foliar
(CMSF), forma foliar (FF), largo radical especifico (LRE) y volumen radical especifico
(VRE). Estimamos la forma de la hoja mediante el cociente entre el perimetro y la raiz
cuadrada del area, el cual es similar al indice de diseccion de Kincaid y Schneider
(1983). Este coeficiente tiene un limite inferior que coincide con la forma de un circulo,
i.e. 2%Vn ~3.54.

Estimamos el peso y la forma de los propagulos de las especies de interés (semillas
y frutos indehiscentes, aunque en adelante los llamaremos semillas para simplificar) a
partir de distintas fuentes. Para casi todas las especies anuales (salvo Laennecia
sophiifolia), cosechamos semillas en el campo de al menos 3 individuos (aunque fueron
al menos 8 individuos para la mayoria de las especies). Colectamos las semillas entre
noviembre de 2010 y marzo de 2014, dependiendo de la abundancia de las especies en
el campo. Ademas, como nos interesa conocer el efecto de factores abidticos sobre la
dispersion de semillas en general (Capitulo 4), también cosechamos semillas de algunas
especies perennes para poder caracterizarlas (al menos 3 individuos por especie). Nos
referimos a la bibliografia para obtener los datos de las especies restantes: Laennecia
sophiifolia y Larrea divaricata (Peralta y Rossi 1997), Heliotropium mendocinum y
Prosopis flexuosa (Marone et al. 1998b), Bulnesia retama (Ribas-Fernandez et al. 2009)
y Opuntia sulphurea (utilizamos la media del género en la base de datos KEW; Royal-
Botanic-Gardens-Kew 2014). Las semillas cosechadas fueron secadas en estufa a 60°C
por al menos 96 horas y luego pesadas (Pérez-Harguindeguy et al. 2013). Estimamos la
forma de las semillas como la varianza de sus tres dimensiones (lago, ancho, altura),
luego de dividir a cada una de estas medidas por el maximo de las tres (Thompson et al.
1993). Este coeficiente varia entre cero, en el caso de semillas perfectamente esféricas,
hasta 1/3 en semillas con forma de cilindro (o aguja) y de disco.

3.4 Algunos patrones generales de variacion funcional en la comunidad de anuales

En la comunidad de plantas anuales obligadas y facultativas del sitio de estudio
podemos reconocer dos gremios de especies claramente separados de acuerdo al
momento del afio en el que vegetan: invernales (o de estacion fria) y estivales (o de
estacion célida). Entendemos como el periodo “vegetativo” de una especie anual como
el comprendido entre la germinacion y la muerte [sabemos que la vida previa de un
individuo de estas especies, en estado de semilla, puede durar afios e incluso décadas
(Moriuchi et al. 2000; Murdoch y Ellis 2000)]. Las invernales pueden germinar tan
pronto como en marzo y vegetar hasta diciembre, mientras que las estivales pueden
germinar en septiembre y vegetar hasta mayo, siempre que la disponibilidad de agua lo
permita (Capitulo 5). A pesar de esta diferenciacion temporal, las especies invernales y
estivales exploran rangos similares de variacién de la mayor parte de los atributos
funcionales (Cuadro 3.1). En los cuadros 3.2 y 3.3 exponemos ejemplos de las hojas de
las especies encontradas.
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Cuadro 3.1. Medidas de resumen de los 9 atributos funcionales utilizados en esta tesis. Clasificamos a las
especies en dos gremios: invernales (Inv) y estivales (Est). Resaltamos en negrita las medias de los
atributos que fueron significativamente distintas (p<0,05) entre invernales y estivales de acuerdo a
pruebas t sobre los datos transformados por el logaritmo.

Atributo Gremio Media D.E. Min Max C.V. Max/Min
Altara mésima (Al Inv 56.84 34,01 1500 130,00 0,60 8,67
Est 59,58 39,80 13,00 159,00 0,67 12,23
o Inv 353 483 0,19 2056 137 107,08
Area foliar (AF) Est 4,64 7,90 0,13 35,68 170 27215
Avea foliar especifioa (AFE) Inv 24.87 10,99 14,61 56.43 0,44 3,86
P Est 22,97 5,83 13,76 34.48 0,25 2,51
_ _ _ Inv 018 0,05 011 029 0,30 2,59
Contenido de materia seca foliar (CMSF) Est 0.17 0.12 0.04 0.48 0.69 11.33
Forma folar (£F) Inv 45,32 16,09 19,59 70.32 0,35 3,59
Est 20,66 9,72 9,57 52,84 0,47 5,52
, B Inv 24.49 16,06 9,55 81,47 0,66 8,53
Largo radical especifico (LRE) Est 33,90 48,14 670 204,54 1,42 30,54
. - Inv 481 1,59 1,57 7,29 033 464
Volumen radical especifico (VRE) Est 531 150 3.14 8.02 0.28 255
Inv 0,40 033 0,02 122 0,83 79.93

o las (P , , , , , ,
eso de semillas (PS) Est 2.70 4,96 0,06 17,67 184 28822
_ Inv 0,12 0,06 0,01 021 0,47 22,25
Forma de semillas (FS) Est 011 0,07 0,01 022 0,65 24,25

Las especies invernales sdlo parecen diferenciarse de las estivales por un mayor
coeficiente de forma de las hojas (i.e. més alargadas, lobuladas y/o divididas) y un
menor peso de semillas (Cuadro 3.1). Esta diferencia de forma de las hojas entre anuales
invernales y estivales coincide con lo observado en los desiertos de América del Norte
(Mulroy y Rundel 1977). Mulroy y Rundel (1977) también notaron que las especies
invernales tienen metabolismo C3 y crecen cerca del suelo en la etapa pre-reproductiva
(cualidad que no es detectada por nuestra medida de “altura maxima”). La diseccion de
las hojas les permitiria a las invernales disminuir la capa limite y aumentar el
intercambio de gases, lo que podria ser importante dada la baja eficiencia fotosintética
del metabolismo C3 (Mulroy y Rundel 1977). Nosotros no tenemos datos para respaldar
esta hipdtesis, aunque sospechamos gque estos mecanismos pueden ser importantes en
nuestro gremio invernal.

Las especies invernales de nuestro sitio de estudio tienen, en promedio, semillas un
orden de magnitud mas chicas que las estivales (Cuadro 3.1). Este patrén podria reflejar
variaciones estacionales en los peligros que enfrentan las semillas y las plantulas. La
mayor parte de las semillas en la regién centro-norte del Monte se producen en verano,
que es cuando mas llueve (ver también Marone et al. 1998b). Ademas, los granivoros de
la region parecen preferir semillas grandes y recientemente producidas (Marone et al.
1998a). Es entonces probable que la presion de granivoria sea relativamente grande
sobre las especies invernales, las que ofrecerian alimento luego de que las reservas
estivales se hubieran acabado (cf. Marone et al. 1998a). Posiblemente, la granivoria
inverno-primaveral en nuestro sitio de estudio imponga una presion de seleccién
importante eliminando a las semillas excesivamente grandes. Alternativamente, las
plantulas generadas a partir de semillas grandes pueden tener una ventaja competitiva
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temprana respecto de plantulas de semillas chicas, lo cual puede ser determinante para
especies anuales de ambientes aridos (Leishman et al. 2000). Es probable que en verano
la competencia por la ocupacion del espacio, principalmente en los espacios abiertos
entre arbustos, favorezca a especies con semillas grandes (discusion que retomaremos
en el Capitulo 6).

El nivel de variacion de los atributos puede ser indicador de su significado
ecologico y evolutivo (Westoby et al. 2002). El tamario de las semillas (PS) y de las
hojas (AF) son los atributos con mayor rango de variacion dentro de la comunidad
(Cuadro 3.1). En el otro extremo, los atributos que menos varian entre especies son: el
area foliar especifica (AFE), la forma foliar (FF) y volumen radical especifico (VRE)
(Cuadro 3.1). Es interesante notar aqui que estos tres atributos, a pesar de su escasa
variacion relativa entre especies, se encontraron entre los mas Utiles para explicar la
distribucion en el campo y la habilidad competitiva de las plantas en la comunidad
(Capitulos 5,6 y 7).



3 Atributos funcionales 23

Cuadro 3.2. Ejemplos de las imagenes utilizadas para la obtencion de datos morfométricos de las hojas
de 19 especies anuales invernales encontradas en un desierto del Monte central. Obtuvimos las imagenes
mediante un escaner de pagina completa; pusimos una escala en el costado inferior de cada una. *Especie
anual facultativa; ? los dos Senecio son conocidos como sufritices (Kiesling 2013), aunque parecen haber
formado semillas viables apenas unos meses luego de la germinacion en 2010. Se subrayan las especies
exaticas.

Especie Ejemplo

Bowlesia
incana

(Apiaceae)

Chenopodium
papulosum

(Chenopodiaceae)

Cryptantha
diffusa

(Boraginaceae)

Descurainia
appendiculata

(Brassicaceae)
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Cuadro 3.2. Continuacion.

Especie Ejemplo

Descurainia
argentina

(Brassicaceae)

Lappula
redowskii

(Boraginaceae)

Lecanophora
ecristata

(Malvaceae)

Lepidium
myrianthum

(Brassicaceae)

Nama
undulatum

(Boraginaceae)
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Cuadro 3.2. Continuacion.

Especie Ejemplo

Parietaria
debilis

(Urticaceae)

Parthenium
hysterophorus

(Asteraceae)

Pectocarya
linearis

(Boraginaceae)

Phacelia
artemisioides

(Boraginaceae)

Plantago
patagonica

(Plantaginaceae)
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Cuadro 3.2. Continuacion.

Especie

Schismus
barbatus

(Poaceae)

Senecio
leucostachys*?

(Asteraceae)

Senecio
pinnatus*?

(Asteraceae)

Sisymbrium
irio

(Brassicaceae)

Sphaeralcea
miniata*

(Malvaceae)

Ejemplo
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Cuadro 3.3. Ejemplos de las imagenes escaneadas utilizadas para la obtencién de datos morfométricos de
las hojas de 19 especies anuales estivales encontradas en un desierto del Monte central. *Especie anual
facultativa; se subrayan las especies exéticas.

Especie Ejemplo

Allionia
Incarnata*

(Nyctaginaceae)

Amaranthus
standleyanus

(Amaranthaceae)

Boerhavia
diffusa™

(Nyctaginaceae)

Bouteloua
aristidoides

(Poaceae)
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Cuadro 3.3. Continuacion.

Especie

Calycera
calcitrapa

(Calyceraceae)

Euphorbia
catamarcensis

(Euphorbiaceae)

Flaveria
bidentis

(Asteraceae)

Gomphrena
martiana

(Amaranthaceae)

Gomphrena
mendocina

(Amaranthaceae)

Ejemplo
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Fotos del envés de las hojas; el haz es
verde brillante.



3 Atributos funcionales

Cuadro 3.3. Continuacion.

Especie

Kallstroemia
tribuloides

(Zygophyllaceae)

Munroa
mendocina

(Poaceae)

Nicotiana
longiflora

(Solanaceae)

Portulaca
echinosperma

(Portulacaceae)

Portulaca
grandiflora

(Portulacaceae)

Ejemplo

Envés de las hojas; el haz es
ligeramente mas brillante.



3 Atributos funcionales

Cuadro 3.3. Continuacion.

Especie Ejemplo

Portulaca
oleracea

(Portulacaceae)

Sclerophylax
arnotii

(Sclerophylacaceae)

Solanum
euacanthum

(Solanaceae)

Tribulus
terrestris

(Zygophyllaceae)

Verbesina
encelioides

(Asteraceae)
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Capitulo 4

Heterogeneidad espacio-temporal del banco de
semillas del suelo
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4.1 Introduccion

El banco de semillas del suelo puede ser un elemento estructural importante para la
dindmica de las comunidades vegetales, particularmente en ambientes severos y
variables. Primero, las semillas en el suelo son estructuras quiescentes que permiten a
las plantas sobrevivir periodos inadecuados para la germinacion, el crecimiento y la
reproduccion (Fenner y Thompson 2005). La persistencia en el tiempo de las
poblaciones de plantas anuales suele ser particularmente dependiente de la formacion de
bancos de semillas, ya que el periodo vegetativo es extremadamente corto (Kemp 1989;
Rees 1994). Asi, investigar el patron espacio-temporal del banco de semillas del suelo
puede proporcionar informacion ecoldgica relevante para comprender la dinamica de las
especies anuales en ambientes severos y variables (Kemp 1989; Gutterman 2002;
Venable 2007).

El nimero de semillas en el suelo en un sitio dado resulta del equilibrio de cuatro
procesos demogréaficos: reproduccion y mortalidad in situ, inmigracion y emigracion
(Harper 1977). La redistribucion de semillas (i.e. el movimiento luego de su caida al
suelo, proceso también conocido como dispersion secundaria o de fase Il) puede ser
particularmente relevante en ambientes donde la vegetacion es escasa, determinando el
equilibrio entre la inmigracion y la emigracion (Watkinson 1978; Reichman 1984;
Chambers y MacMahon 1994). En los desiertos, las semillas son transportadas
facilmente por el viento o la escorrentia sobre la superficie del suelo hasta que son
atrapadas por estructuras que lentifican a estos vectores, tales como arbustos, rocas y
depresiones del suelo (Mott y McComb 1974; Reichman 1984; Aguiar y Sala 1997; Li
2008). Este mecanismo de dispersion y acumulamiento de semillas contribuiria en gran
medida a la estructura en parches de la vegetacion de los desiertos (Aguiar y Sala 1999).
De hecho, después de revisar mas de 150 trabajos, Flores y Jurado (2003) concluyeron
que la interceptacion de semillas por las plantas establecidas explica con mayor
frecuencia la asociacion espacial entre plantas que las interacciones de facilitacion
planta-planta.

La dispersion secundaria de semillas depende de las caracteristicas del vector de
dispersion y de las semillas transportadas. Particularmente, la escorrentia y el viento se
diferencian respecto del mecanismo de deposicion de semillas. Por un lado, las
estructuras que desvian los vientos pueden crear una turbulencia a sotavento (es decir,
del lado contrario a la direccion del viento), donde se depositan las semillas (Whitford
2002). Por el contrario, la escorrentia tiende a depositar las semillas en el mismo lado
desde donde viene el agua (Whitford 2002). Por ejemplo, los vientos del sur
depositarian las semillas en el lado norte de los arbustos, mientras que la escorrentia
desde el sur depositaria las semillas en el lado sur de los mismos arbustos (aunque cabe
notar que este patrén podria ser oscurecido en mayor o menor medida por la pendiente
del terreno). Ademas, la dispersion secundaria puede depender del tamafio y la forma de
las semillas (Reichman 1984). Las semillas pequefias y redondas entrarian en el suelo
mas facilmente y serian por lo tanto menos propensas a ser movidas (dispersadas o
comidas) que semillas grandes y oblongas (Thompson et al. 1993). Por estas razones, si
no son muy consumidas, las semillas mas grandes y oblongas deberian ser mas
abundantes que las pequefias y redondas en el suelo cercano a las estructuras que
lentifican a los vectores de dispersion (ver e.g. Reichman 1984).

En este capitulo exploramos las contribuciones de los agentes abidticos de
dispersion y de los atributos de las semillas a la redistribucion de semillas en el sitio de
estudio en distintos momentos. En este sitio, la escorrentia viene del noreste, mientras
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que los vientos soplan preponderantemente desde el sur (Capitulo 2). Como
consecuencia, las semillas transportadas por el agua serian depositadas con mayor
probabilidad en el lado noreste de las trampas de agua, mientras que las transportadas
por el viento serian depositadas en el lado norte de las trampas del viento. Ademas,
resultados provenientes de un sistema similar al estudiado aqui mostraron que la
cobertura de plantas anuales fue mayor en el lado sur que en el norte de los arbustos
dominantes (Rossi y Villagra 2003). Rossi y Villagra (2003) atribuyeron este patron a
un nivel mayor de sombreo o una mayor disponibilidad de agua en el suelo en el lado
sur de los arbustos. Es decir que el balance reproductivo in situ seria mayor en el lado
sur de los arbustos que en el norte, lo cual podria ocurrir también en nuestro sitio de
estudio. Nos centramos en cuatro preguntas: ¢Cual es la contribucion de la escorrentia
en la redistribucion de semillas? ¢Depende esta contribucion de los atributos de las
semillas? ¢ Actlan los arbustos dominantes como trampas para semillas transportadas
por el agua o el viento? ;Como varian estos patrones espaciales en el tiempo?

Objetivo Comparar la densidad y los atributos de las semillas en el banco del suelo
entre cuatro tipos de micrositio: (i) de acumulacion de resaca transportada por la
escorrentia (no asociadas a los arbustos vivos; en adelante “resaca”), (ii) debajo del
lado sur del canopeo de adultos de Bulnesia retama (en adelante “canopeo-sur”),
(iii) debajo del lado norte del canopeo de adultos de Bulnesia retama (en adelante
“canopeo-norte™) y (iv) espacios abiertos entre los arbustos (no asociados a
cualquier trampa de semillas obvia, en adelante “inter-canopeo”). Ademas, evaluar
la variacion de la densidad de semillas en distintos momentos del afio.

Hipotesis La escorrentia y el viento remueven semillas de zonas expuestas (los
inter-canopeos) Y las depositan junto a estructuras que lentifican su flujo. Las
semillas méas grandes y oblongas son més facilmente transportadas que las mas
pequefias y redondeadas. Los arbustos facilitan el arribo de semillas transportadas
por el agua y el viento, asi como el crecimiento y la reproduccion de las plantas
establecidas bajo sus canopeos.

4.2 Materiales y métodos

4.2.1 Muestreo del banco de semillas

Dentro del sitio de estudio, y en cada fecha de muestreo (ver mas abajo), seleccionamos
11 areas de aproximadamente 400 m? (bloques), cada una de las cuales contenia a un
adulto de Bulnesia (donde las muestras del sur y del norte fueron tomadas), un
micrositio inter-canopeo y uno de resaca. Con este disefio en bloques intentamos
controlar al menos parte de la heterogeneidad horizontal del banco potencialmente
asociada a la distribucién en parches de las especies anuales (observacion personal). En
cada micrositio seleccionado, tomamaos tres sub-muestras (separadas por 30-50 cm) de
los primeros 5 cm del suelo con un barreno de hierro de 8 cm de didmetro. Esta
profundidad ha sido suficiente para recoger la mayoria de las semillas del suelo en otros
desiertos (Guo et al. 1998; Marone et al. 1998b). Para capturar las especies de invierno
y de verano, realizamos el muestreo en distintos momentos a lo largo de dos afos. Las
fechas de muestreo fueron: junio y octubre de 2010, enero, abril y junio de 2011 y enero
de 2012. Ningun micrositio fue muestreado més de una vez.
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Figura 4.1. Vista del pequefio invernadero semi-tubular en el que dispusimos a las muestras de suelo. En
ese momento las muestras estaban siendo colocadas en las bandejas plasticas.

Estimamos la composicion y la densidad del banco de semillas mediante
germinacion directa (Gross 1990). Luego de colectarlas, incubamos a las muestras de
suelo en bandejas plasticas de 25 x 18 x 3 cm dispuestas en un invernadero pequefio
cubierto con media-sombra blanca en invierno y negra en verano (Figura 4.1). Dentro
de este invernadero, colocamos a las bandejas en una matriz de arena fina (Figura 4.1)
lo que me permiti6 regarlas regularmente mediante sumersion y ascenso capilar (i.e. por
inundacion de la matriz de arena). En cada cohorte (cada una corresponde a una fecha
de muestreo), revisamos la bandejas diariamente durante 30 dias y removimos
cuidadosamente todas las plantulas emergidas luego de identificarlas al nivel de especie
y contarlas. En general, la germinacién de las especies estudiadas comienza a ocurrir
masivamente aproximadamente 4 o 7 dias luego del primer riego (en verano e invierno,
respectivamente), por lo que 30 dias es un periodo de observacién suficiente para
estimar el tamafio de una cohorte. Algunas plantas fueron mantenidas vivas mas alla de
este periodo a la espera de que florecieran, para poder identificarlas taxonémicamente.

Cabe notar que el método que utilizamos aqui no permite detectar todas las semillas
en el suelo, sino solamente aquéllas no dormidas (Gross 1990). En consecuencia, los
resultados podrian estar sesgados o confundidos si el nivel de dormicion varia entre
especies de alguna manera sistematica. Por ejemplo, podria haber alguna relacion entre
las caracteristicas de las semillas (como el peso y la forma) y su nivel de dormicion.
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Desde el punto de vista evolutivo, es esperable que las semillas pequefias tengan mas
dormicion que las grandes (Venable y Brown 1988). Sin embargo, la evidencia empirica
es contradictoria; por ejemplo, las semillas pequefias muestran mayor dormicién que las
grandes en la flora britanica, pero no en la australiana ni en la neozelandesa (Leishman
et al. 2000). Dado que la flora del Monte es, por su origen Gondwanico (Roig et al.
2009), mas parecida a la australiana y a la neozelandesa que a la britanica, es posible
suponer que el tamafio de las semillas y el nivel de dormicién tampoco estén
relacionados en el grupo de especies aqui estudiado. En cualquier caso, es necesario
comprobar este supuesto experimentalmente en futuras investigaciones. Por otro lado,
también tenemos que tener en cuenta que el nivel de dormicion de semillas de especies
anuales de desierto puede oscilar (o ciclar) a lo largo del afio (Baskin et al. 1993). Es
esperable entonces que el muestreo en distintas estaciones capture a la mayoria de las
especies en el banco, al permitir que las semillas sean expuestas a distintas condiciones
de temperatura y de luz.

4.2.3 Analisis de datos

Comparamos el logaritmo de la densidad total de plantulas (méas uno) y de la riqueza de
especies por bandeja (méas uno) entre tipos de micrositio y cohortes usando modelos de
regresion lineales mixtos (ver e.g. Jiang 2007). La densidad total de plantulas es la suma
de las densidades de todas las especies. Ajustamos los modelos mixtos mediante la
rutina 1me del paquete n1me de R (Pinheiro et al. 2014). Elegimos esta metodologia
porque nos permite evadir el problema de la sobre-dispersion en nuestros datos de
conteo [lo que complica la inferencia en modelos lineales generalizados mixtos (Jiang
2007)] y porque nos permite modelar estructuras de varianzas con relativa facilidad [lo
cual no ocurre hasta el momento con modelos lineales generalizados mixtos dentro del
paquete R (cf. Hadfield 2010)]. Los residuos de ambas variables respuesta (In de la
densidad +1 y de la riqueza +1) no se apartaron sensiblemente de la normalidad [cabe
notar que la normalidad de los residuos también es un requisito de los modelos lineales
generalizados mixtos (Jiang 2007)]. Evaluamos la interaccion entre tipo de micrositio y
cohorte modelando a estos factores como efectos fijos. Incluimos en este modelo a las
areas de 400 m? (bloques) como un factor con efecto aleatorio. Ademas, ajustamos otro
modelo lineal mixto para evaluar el efecto promedio del tipo de micrositio, para lo cual
la cohorte pasé a ser modelada como un efecto aleatorio jerarquizado por encima de los
bloques (cf. figuras 4.3y 4.4).

Analizamos la relacion entre el tipo de micrositio y los atributos de las semillas en
el banco desde dos puntos de vista. Por un lado, realizamos un anélisis descriptivo de
los rangos de variacion del peso y la forma de las semillas de las especies asociadas a
cada tipo de micrositio, similar al propuesto por Thompson et al. (1993). Determinamos
la asociacion de las especies a los tipos de micrositios en base a sus densidades
maximas (Cuadro 4.1). Por otro lado, comparamos la probabilidad de cada plantula de
pertenecer a una especie con semillas pequefias (<0,5 mg) o con semillas grandes (>0,5
mQ) entre tipos de micrositio. Esta variable respuesta representa la proporcion de
semillas no-dormidas en cada una de las dos clases de tamafio. Analizamos la
proporcion de semillas grandes (vs pequefias) mediante un modelo de regresion
logistica mixto (ver e.g. Jiang 2007), implementado con la rutina g1lmer del paquete
1me4 de R (Bates et al. 2014). En este modelo, el tipo de micrositio fue modelado
como un efecto fijo, mientras que la cohorte, los blogques y las observaciones fueron
incluidos como efectos aleatorios anidados en ese orden (i.e. corte/bloque/observacion).
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La inclusién de las observaciones individuales como efectos (categoricos) aleatorios
tuvo por objetivo controlar la sobre-dispersion de los datos (ver Jiang 2007). Esta
metodologia parece ser hasta el momento la méas apropiada para el andlisis de datos con
distribucion binomial (Warton y Hui 2011). Utilizamos otro modelo de regresion
logistica mixto para comparar, entre tipos de micrositio, la proporcion de semillas no-
dormidas (i.e. plantulas) en dos clases de forma: redondeadas (indice de forma <0,1) y
oblongas (indice de forma >0,1). Elegimos estos umbrales para balancear el nimero de
especies y de plantulas entre las dos clases de tamafio y las dos clases de forma; otros
umbrales produjeron resultados cualitativamente similares (no mostrados).

Finalmente, describimos la variabilidad de la composicion floristica de las plantulas
entre micrositios y cohortes mediante un analisis de componentes principales (Borcard
et al. 2011). Utilizamos una matriz de especies por bandejas cuyas celdas contenian el
logaritmo de la densidad méas uno. Las especies con frecuencia absoluta menor a 3
fueron excluidas de este anélisis (12 especies en total). Todos los andlisis fueron
realizados usando R (R-Core-Team 2012).

4.3 Resultados

En total, registramos 4101 plantulas, las que clasificamos en 51 especies (Cuadro 4.1).
La gran mayoria de estas plantas (96.5 %) fueron de especies anuales o anuales
facultativas, mientras que las restantes fueron pastos perennes (Cottea), hierbas
perennes (Heliotropium) y plantulas de lefiosas (Lyciym, Bulnesia, Lerrea, Opuntia y
Prosopis) (Cuadro 4.1). La composicion floristica del banco varié entre tipos de
micrositio y entre cohortes (Figura 4.2). El primer componente principal separo las
cohortes de estacion célida de las de estacion fria. EI segundo componente principal
separo los tipos de micrositio segun el siguiente orden: inter-canopeo, canopeo-sur,
canopeo-norte y resaca. Las diferencias floristicas entre cohortes fueron las mas notorias
en las muestras de resaca, intermedias en canopeo-sur y canopeo-norte y menos notorias
en los inter-canopeos (Figura 4.2).
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Cuadro 4.1. Densidad promedio de plantulas (expresada por m?) germinadas en muestras de suelo
colectadas en cuatro tipos de micrositio (I: inter-canopeo; S: canopeo-sur; N: canopeo-norte; R: resaca) y
en 6 momentos (cohortes: junio y octubre 2010, enero, abril y junio 2011, enero 2012) en un desierto del
Monte central. El area total muestreada por tipo de microstio y por cohorte fue cercana a 0,17 m?. Para
cada especie, se resalta en negrita la densidad maxima entre los cuatro micrositios. Las lineas horizontales
delimitan grupos de especie de acuedo a sus las densidades maximas; por ejemplo, el primer grupo es el
de las especies asociadas a los inter-canopeos. Los datos de atributos de las semillas fueron recopilados de
observaciones directas y de la literatura (Capitulo 3). Se muestran sombreados los pesos <0,5 mg (i.e.
semillas clasificadas como pequefias) y los valores de indice de forma <0,1 (i.e. semillas clasificadas
como redondeadas). A: anual; E: estival; I: invernal; P: perenne; *especie perenne que se comporta como
anual en el sitio de estudio. Se subraya el nombre de las especies exoticas.

. . > Atributos
Densidad de plantulas (m™) de semilla

Familia Especie Habito Total | S N R Peso Indice

(mg) de forma
Zygophyllaceae Tribulus terrestris A-E 393 186 36 83 88 17,67 0,093
Boraginaceae Nama undulatum A-l 384 164 159 21 40 0,02 0,021
Boraginaceae Heliotropium mendocinum P 8 6 2 0 0 0,63 0,015
Nyctaginaceae Boerhavia diffusa A-E* 24 0 16 7 2 1,39 0,082
Solanaceae Solanum euacanthum A-E 1 0 1 0 0 1,84 0,188
Asteraceae Gamochaeta filaginea A-I* 29 1 12 8 9 0,01 0,120
Malvaceae Lecanophora ecristata A-l 7 0 5 2 0 1,22 0,160
Plantaginaceae Plantago aff. australis A-l 4 1 2 1 0 0,29 0,051
Zygophyllaceae Bulnesia retama P 19 2 9 7 1 13,00 0,238
Nyctaginaceae Allionia incarnata A-E* 5 0 2 3 0 3,72 0,048
Amaranthaceae Amaranthus persimilis A-E 1 0 0 1 0 0,26 0,111
Calyceraceae Calycera calcitrapa A-E 1 0 0 1 0 3,53 0,213
Asteraceae Flaveria bidentis A-E 2 0 1 1 0 0,21 0,194
Solanaceae Nicotiana linearis A-E 1 0 0 1 0 0,04 0,009
Portulacaceae Portulaca echinosperma A-E 1 0 0 1 0 0,28 0,145
Portulacaceae Portulaca grandiflora A-E 2 0 1 1 0 0,15 0,047
Chenopodiaceae Chenopodium papulosum A-l 452 6 106 201 139 0,31 0,083
Brassicaceae Descurainia sp. A-l 85 3 25 36 20 0,10 0,132
Brassicaceae Lepidium myrianthum A-l 96 20 28 28 20 0,12 0,063
Boraginaceae Phacelia artemisioides A-l 215 6 40 120 49 0,52 0,088
Brassicaceae Sisymbrium irio A-l 121 9 14 66 32 0,09 0,115
Poaceae Cottea pappophoroides P 5 0 1 3 1 0,18 0,135
Solanaceae Lycium ciliatum P 88 0 5 67 16 0,39 0,177
Fabaceae Prosopis flexuosa P 1 0 0 1 0 24,00 0,130
Amaranthaceae Amaranthus standleyanus A-E 101 6 11 15 70 0,27 0,040
Poaceae Bouteloua aristidoides A-E 22 2 6 0 15 0,26 0,225
Euphorbiaceae Euphorbia catamarcensis A-E 6 0 1 1 4 0,12 0,146
Amaranthaceae Gomphrena martiana A-E 70 4 11 7 49 1,72 0,019
Amaranthaceae Gomphrena mendocina A-E 6 0 0 0 6 0,27 0,040
Asteraceae Laennecia sophiifolia A-E/l 8 0 2 0 6 0,04 0,137
Poaceae Munroa mendocina A-E 34 1 6 3 24 0,32 0,058
Asteraceae Parthenium hysterophorus ~ A-E/I 5 0 2 0 3 0,36 0,149
Solanaceae Petunia axillaris A-E 5 0 0 1 4 0,04 0,013
Sclerophylacaceae  Sclerophylax arnotii A-E 1296 165 106 297 728 14,91 0,118
Solanaceae Solanum tweedianum A-E* 2 0 0 0 2 0,64 0,188
Apiaceae Bowlesia incana A-l 112 0 33 25 54 0,50 0,111
Boraginaceae Cryptantha diffusa A-l 8 0 0 1 7 0,28 0,152
Boraginaceae Cryptantha maritima A-l 6 0 0 0 6 0,21 0,173
Asteraceae Gnaphalium aff. badium A-I* 11 0 3 3 5 0,01 0,120
Boraginaceae Lappula redowskii A-l 2 0 0 0 2 0,70 0,056
Onagraceae Oenothera mendocinensis A-l 3 0 0 1 2 0,14 0,083
Urticaceae Parietaria debilis A-l 124 0 3 7 114 0,08 0,009
Boraginaceae Pectocarya linearis A-l 7 0 0 0 7 0,46 0,206
Plantaginaceae Plantago patagonica A-l 1 0 0 0 1 0,91 0,164
Poaceae Schismus barbatus A-l 164 9 53 38 64 0,06 0,109
Malvaceae Sphaeralcea brevipes A-I* 1 0 0 0 1 0,92 0,077
Malvaceae Sphaeralcea miniata A-l/E* 45 9 9 14 14 041 0,126
Asteraceae Senecio leucostachys PIA-1*? 4 0 0 1 3 0,82 0,201
Asteraceae Senecio pinnatus PIA-1*? 8 0 0 0 8 0,59 0,188
Zygophyllaceae Larrea divaricata P 3 0 0 0 3 2,93 0,188
Cactaceae Opuntia sulphurea P 3 0 0 0 3 19,36 0,022
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Figura 4.2. Representacion de la heterogeneidad floristica del banco de semillas no dormidas (plantulas)
en muestras de suelo colectadas en cuatro tipos del micrositio y en 6 momentos (cohortes: junio y octubre
2010, enero, abril y junio 2011, enero 2012), en un desierto del Monte central. La representacion
corresponde a un anélisis de componentes principales basado en el logaritmo de la densidad de las 51
especies encontradas. Cada simbolo representa el centroide de una cohorte para un tipo de micrositio (i.e.
el promedio de 11 muestras). Los simbolos grises representan las cohortes de estacion célida (o verano,
cohortes de enero 2011 y 2012) y los simbolos negros representan las cohortes de estaciéon fria (o
invierno, cohortes restantes).

La densidad total fue significativamente mayor en la resaca que en canopeo-norte y
mayor en canopeo-norte que en canopeo-sur y que en los inter-canopeos, mientras que
no hubo diferencias significativas entre estos dos ultimos (Figura 4.3a). La varianza
espacio-temporal de la densidad fue sensiblemente menor en la resaca que en los
micrositios restantes (Figura 4.3a). En asociacion a esto, el tipo de micrositio y la
cohorte mostraron efectos interactivos sobre la densidad total (Cuadro 4.2). Esta
interaccion se debid a variaciones temporales no sincronizadas relativamente grandes en
los micrositios de canopeo e inter-canopeo y a la relativa estabilidad de la densidad en
la resaca (Figura 4.4a). Como resultado, la densidad total fue significativamente mayor
en la resaca que en los restantes micrositios en cuatro cohortes, i.e. octubre 2010, enero
2011, abril 2011 y junio 2011 (Figura 4.4a). En junio de 2010, la densidad en la resaca
fue tan alta como la encontrada en los micrositios de canopeo, mientas que fue
significativamente mayor en el lado norte que en el sur (Figura 4.4a). En enero de 2011,
en cambio, la densidad en la resaca fue tan alta como en los inter-canopeos (Figura
4.43).

La riqueza de especies fue significativamente mayor en la resaca que en canopeo-
norte y canopeo-sur (entre los que no hubo diferencias significativas) y a su vez mayor
en éstos ultimos que los inter-canopeos (Figura 4.3b). La varianza espacio-temporal de
la riqueza de especies fue similar entre micrositios (Figura 4.3b). Ademas, la riqueza de
especies dependid significativamente de la interaccion entre tipo de micrositio y cohorte
(Cuadro 4.3). Esta interaccion se debi6 a variaciones temporales no sincronizadas entre
micrositios (Figura 4.4b). En general, puede verse que las muestras de resaca son las
mas diversas y las de los inter-canopeos la menos diversas, mientras que los micrositios
de canopeo ocupan posiciones intermedias (Figura 4.4b), lo que es consistente con el
patron promedio entre micrositios (Figura 4.3b).
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Figura 4.3. Densidad total promedio de plantulas (a) y riqueza promedio de especies (b) germinadas en
muestras de suelo colectadas en cuatro tipos de micrositio entre 2010 y 2012 en un desierto del Monte
central. Las barras de dispersion son intervalos de confianza del 95% y letras sobre las barras indican
diferencias significativas (p <0,05) entre tipos de micrositio. Los nimeros dentro de las barras son los
desvios estandar estimados para cada micrositio. Inter: inter-canopeo; Sur: canopeo-sur; Norte: canopeo-

norte.
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Cuadro 4.2. Resumen estadistico de un modelo de regresion lineal mixto ajustado a los datos de densidad
total de plantulas germinadas por muestra de suelo; las muestras fueron colectadas en un desierto del
Monte central. La densidad fue transformada por el logaritmo natural (mas uno) antes del analisis. En la
parte superior del cuadro se comparan modelos que difieren en la estructura de varianzas de los efectos
fijos (pero tienen la misma estructura de efectos fijos y aleatorios); se resalta en negrita el modelo de
mejor ajuste (i.e. el modelo 1). En la parte inferior del cuadro se muestra el analisis de la “desvianza”
(deviance) de tipo 3 (i.e. las inferencias no dependen del orden de los términos en el modelo) para los
efectos fijos el modelo 1y las estimaciones de variacién (desvio estandar) para los efectos aleatorios.
Vero: verosimilitud.

Modelo GL AIC LogVero Contraste Cociente Vero  valorp

0 Varianzas homogéneas 26 658,6 -303,3

1  Varianzas # micrositios 29 639,1 -290,5 Ovsl 25,53 <0,0001

2 Varianzas # cohortes 31 6543 -296,2 Ovs2 14,27 0,0140
lvs2 11,26 0,0036

3 Varianzas # micrositios x cohortes 49  649,7 -275,8 1vs3 29,40 0,0802

Modelo 1

Efectos fijos GL numerador  GL denominador  valor F valor p

Ordenada al origen 1 230 34212 <0,0001

Micrositio 3 230 54,8 <0,0001

Cohorte 5 230 11,9 <0,0001

Tipo de micrositio x cohorte 15 230 34 <0,0001

Efectos aleatorios Desvio estandar Observaciones

Bloques 0,0542 11

Residual 0,8709 264

Cuadro 4.3. Resumen estadistico de un modelo de regresion lineal mixto ajustado a datos de riqueza de
especies por muestra de suelo; las muestras provinieron de un desierto del Monte central. La riqueza fue
transformada por el logaritmo natural (méas uno) antes del analisis. Otras leyendas como en cuadro el 4.2.

Modelo GL AIC LogVero Contraste Cociente Vero valorp

0 Varianzas homogéneas 26 3649 -156,4

1 Varianzas # micrositios 29 3690 -155,5 Ovsl 1,84 0,6061

2 Varianzas # cohortes 31 3620 -150,0 0Ovs2 12,81  0,0252
31 3620 -150,0 1vs2 10,97  0,0041

3 Varianzas # micrositios x cohortes 49 3642 -133,1 2vs3 33,81 0,0133

Modelo 3

Efectos fijos GL numerador  GL denominador  valor F valor p

Ordenada al origen 1 230 2592,1 <0,0001

Micrositio 3 230 55,7 <0,0001

Cohorte 5 230 25,6 <0,0001

Tipo de micrositio x cohorte 15 230 2,1 0,0132

Efectos aleatorios Desvio estandar Observaciones

Bloques 0,0712 11

Residual 0,3628 264
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Figura 4.4. Densidad total de plantulas (a) y riqueza de especies (b) en muestras de suelo colectadas en
cuatro tipos de micrositio y en seis momentos (cohortes) entre 2010 y 2012 en un desierto del Monte
central. Las letras sobre los simbolos indican diferencias significativas (p <0,05) entre tipos de micrositio
dentro de cada cohorte.

Desde el punto de vista de la distribucién de las especies en los tipos de micrositio,
el grupo de especies asociadas a la resaca (i.e. aquellas especies cuya densidad fue
maxima en la resaca) presentd un amplio rango de pesos de semilla, el cual incluyé los
rangos de las especies asociadas a los otros tipos de micrositio (Figura 4.5). En forma
similar, el grupo de especies asociadas a la resaca también presenté un amplio rango de
formas de semilla, el cual abarco los rangos de las especies asociadas a los otros tipos
de micrositio (Figura 4.5). No obstante, las semillas de las especies asociadas a los
inter-canopeos (tres especies, cuadro 4.1) fueron significativamente mas redondeadas
que las de las especies asociadas al canopeo-sur (t =3.22, p =0,015; ver figura 4.5).

La proporcion de semillas no-dormidas grandes fue significativamente mayor en los
inter-canopeos que en canopeo-norte y en éstos Ultimos que en canopeo-sur, mientras
gue esta proporcion en la resaca fue intermedia entre inter-canopeos y canopeo-norte
(Figura 4.6). Por otro lado, la proporcion de semillas no-dormidas oblongas fue
significativamente mayor en la resaca en que en los inter-canopeos y en canopeo-sur,
mientras que esta proporcion en canopeo-norte fue intermedia entre los inter-canopeos y
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la resaca (Figura 4.6). En conjunto, las muestras de resaca contuvieron las proporciones
mas altas de semillas grandes y oblongas, mientras que las de canopeo-sur contuvieron
las proporciones mas altas de semillas pequefias y redondeadas (Figura 4.6).
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Figura 4.5. Peso seco e indice de forma de las semillas de 51 especies de plantulas germinadas en
muestras de suelo colectadas en cuatro tipos de micrositio en un desierto del Monte central. Cada una de
estas especies (puntos) fue asignada a un tipo de micrositio segun su densidad total maxima (Cuadro 4.1).
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Figura 4.6. Proporcion de semillas no-dormidas grandes (peso seco >0,5 mg; versus semillas pequefias,
peso seco <0,5 mg) y oblongas (indice de forma >0,1; versus semillas redondeadas, con indice de forma
<0,1) en muestras de suelo colectadas en cuatro tipos de micrositio en un desierto del Monte central. Las
barras de dispersién son intervalos de confianza del 95% y las letras sobre las barras indican diferencias
significativas (p <0,05) entre tipos de micrositio.
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4.4 Discusion

4.4.1 Atributos de las semillas y mecanismos de dispersion

Casi el 97% de las semillas en el banco del suelo fueron de especies anuales obligadas y
facultativas. La escorrentia parecio tener un efecto notorio sobre la distribucion de estas
semillas. Las muestras de resaca contuvieron mas del doble de las semillas no-dormidas
encontradas en los tipos de micrositio restantes. La mayor parte de las especies en la
comunidad (40 de 51) fueron encontradas en la muestra total de resaca. Estos resultados
indican que la escorrentia concentra semillas en trampas de agua y, como consecuencia
de acumular (o “muestrear”) muchos individuos, también concentra riqueza floristica.
Resultados cualitativamente similares fueron encontrados en el desierto de Sonora en
Ameérica del Norte (Reichman 1984). En asociacidn a este patron, la proporcion de
semillas no-dormidas oblongas fue maxima en las muestras de la resaca, aunque no fue
significativamente mas alta que en canopeo-norte. Esto es consistente con la teoria que
propone que las semillas oblongas entrarian en el suelo con menor facilidad y, en
consecuencia, serian mas susceptibles de ser dispersadas que las semillas compactas
(Thompson et al. 1993). Ademas, el grupo de especies asociadas a la resaca mostré un
rango amplio de pesos y de formas de semilla, rangos que abarcaron a los rangos de las
especies asociadas a los otros tipos de micrositio. Esto sugiere que la escorrentia fue lo
suficientemente fuerte como para transportar a todo tipo de semillas, incluyendo a las
mas redondeadas y pequefias, aunque con una eficiencia menor respecto, al menos, de
las semillas oblongas. En resumen, estos resultados sugieren que el grado de
apifiamiento de semillas generado por la escorrentia dependeria al menos en parte de la
forma de las semillas.

Tres especies estuvieron asociadas a los micrositios de inter-canopeo: Nama
undulatum, Heliotropium mendocinum (Boraginaceae, nativas) y Tribulus terrestris
(Zygophyllaceae, exotica). La matriz de inter-canopeos es principalmente donante de
semillas ya que carece de irregularidades notorias que puedan funcionar como trampas
de semillas. Entonces, el hecho de que estas tres especies mostraran su maxima
densidad en los inter-canopeos sugiere que sus semillas fueron producidas alli y que la
mayoria de éstas no fueron dispersadas lejos. Consistentemente, los datos de plantas
establecidas en el campo indican que estas tres especies son mas abundantes en los
inter-canopeos que debajo del canopeo de los arbustos (Capitulo 5). Las semillas de N.
undulatum y de H. mendocinum son pequefias y redondeadas, por lo que su
permanencia en los espacios entre arbustos seria consistente con el modelo propuesto
por Thompson et al. (1993) sobre los atributos de las semillas y su persistencia en el
suelo. Por el contrario, las semillas de T. terrestris (en realidad, mericarpos), si bien son
relativamente compactas, son de las mas grandes encontradas en el banco del suelo en el
sitio de estudio. Esto hizo que la proporcion de semillas grandes fuera relativamente alta
en los inter-canopeos. La permanencia de los mericarpos de T. terrestris en los espacios
entre arbustos podria haber dependido de una caracteristica particular de sus propagulos.
Los mericarpos de T. terrestris estan equipados con espinas de distintos tamafos,
algunas muy agudas (ver e.g. www.floraargentina.edu.ar), las cuales les permitirian
anclarse al suelo y aumentar la probabilidad de no ser arrastrados por la escorrentia. Es
decir, que la escorrentia moveria preferencialmente a las semillas grandes a menos que
tengan dispositivos especiales que impidan su movimiento (ver también Ellner y
Shmida 1981). Alternativamente, es posible que el patron observado sea consecuencia,
al menos en parte, de una mayor depredacion de semillas bajo los arbustos que en los
inter-canopeos. Desenredar estos dos mecanismos requerira experimentos en los que se
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evalle directamente el movimiento y la depredacion de semillas de distintas
caracteristicas.

El banco de semillas mostro una distribucion horizontal heterogénea debajo del
canopeo de Bulnesia. Las muestras del norte contuvieron mas plantulas y mas especies
que las del sur, patron que fue relativamente consistente entre fechas de muestreo. En
general, las muestras de canopeo-norte representaron una condicion intermedia entre
canopeo-sur y resaca en términos de densidad de plantulas, riqueza de especies y
composicion floristica. Debido a que la escorrentia proviene principalmente del NE y
los vientos preponderantemente del sur, el lado norte de los arbustos deberia recibir méas
material transportado por estos vectores que el lado sur (ver Whitford 2002). Nuestros
resultados son consistentes con esta prediccion. Una explicacion alternativa seria que el
lado norte de los arbustos fuera mas benigno para la supervivencia y la reproduccion de
las plantas que el lado sur. Sin embrago, resultados de un desierto similar al estudiado
aqui sugieren que el lado sur de plantas lefiosas (Prosopis flexuosa) seria mas benigno
que el norte, posiblemente debido a un mayor sombreo y una mayor disponibilidad de
agua en el suelo (Rossi y Villagra 2003). Si estos mecanismos también ocurren en
nuestro sitio de estudio, el patron observado aqui puede ser atribuido a una contribucién
diferencial de los agentes de la dispersién (agua y viento) en favor del lado norte de los
arbustos. Concluimos que la dispersion por agua y por viento en el sitio de estudio
dirigiria al menos parte de la produccion de semillas hacia los arbustos vivos.

Las diferencias relativas entre micrositios discutidas arriba variaron en el tiempo,
en mayor medida para la densidad total que para la riqueza de especies. La densidad
total vario en el tiempo asincronicamente en los micrositios de canopeo y en los inter-
canopeos, mientras que fue relativamente estable en la resaca. Dado que las semillas de
especies anuales pueden permanecer viables por afios e incluso décadas (Moriuchi et al.
2000; Murdoch y Ellis 2000), la interaccion observada podria estar reflejando una
compleja interaccion entre los efectos de distintos factores acumulados por un nimero
incierto de afos. Entre estos factores se encontrarian (i) la magnitud y el momento de la
produccién de semillas (i.e. la reproduccién in situ), (ii) la dindmica de la depredacion y
del decaimiento de las semillas (i.e. mortalidad in situ), (iii) la magnitud y el momento
de la dispersion (lo que determina el balance migratorio) y (iv) la variacién anual e
inter-anual de la dormicion. Desentrafiar la interaccion entre estos mecanismos es de
suma importancia para comprender la dinamica del sistema, aunque esto requerira una
importante inversion de trabajo de campo y de laboratorio. Por lo pronto, la menor
variabilidad temporal de la densidad de semillas no-dormidas en la resaca respecto de
los micrositios restantes nos indica que los procesos que condujeron a la acumulacion
de semillas en la resaca (cualesquiera sean éstos) parecieron tener un balance
relativamente estable en el tiempo.

4.4.2 Consecuencias para la estructura de la vegetacion

Los arbustos en los desiertos suelen ser sitios seguros para el establecimiento de muchas
especies vegetales (Flores y Jurado 2003; Brooker et al. 2008). Para tales especies
“protegidas” (protégés en inglés/francés), la escorrentia y el viento podrian operar como
dispersores eficaces (sensu Schupp et al. 2010) al dirigir las semillas a los arbustos
Vivos [proceso conocido también como “dispersion dirigida™ (sensu Howe y Smallwood
1982)]. A través de este mecanismo, la dispersidn por agua y viento podrian contribuir
al mantenimiento de los parches de vegetacion en este desierto (ver también Aguiar y
Sala 1999; Flores y Jurado 2003).
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Figura 4.7. Fragmento basal de Deuterocohnia spp. (sefialado con una flecha blanca) encontrado en un
microstio de acumulacién de resaca en un desierto del Monte central. A su lado se encuentra el barreno
metalico de 8 cm de diametro que usamos para extraer las muestras de suelo.

La dispersion de semillas puede tener efectos profundos sobre la coexistencia y la
diversidad de especies de un lugar (Chesson 2000; Hubbell 2001; Cadotte 2006). En
nuestro sitio de estudio, la dispersion por agua puede afectar la diversidad de especies a
través de mecanismos que funcionan en dos escalas espaciales. En primer lugar, al
menos tres de las diez especies encontradas exclusivamente en las muestras de resaca
(Sphaeralcea brevipes, Cryptantha diffusa y Lappula redowskii) se encuentran
tipicamente en altitudes sobre 1000 m (Zuloaga y Morrone 1999; Kiesling 2003).
Ademas, la resaca frecuentemente contiene partes de especies vegetales claramente
ausentes en el sitio del estudio y abundantes en las sierras vecinas (i.e. Deuterocohnia
spp., figura 4.7, observacion personal). Se ha mostrado para otros desiertos que la
escorrentia desde las colinas vecinas contribuye a través de la inmigracion a la
diversidad de especies de las tierras mas bajas (Shmida y Wilson 1985). Esto podria
ocurrir en el desierto estudiado aqui, donde la escorrentia desde las sierra de Pie de Palo
(Capitulo 2) puede ser intensa y puede contribuir asi a las comunidades de las llanuras
vecinas con especies encontradas tipicamente en ambientes rocosos y/o de mayor altura.
En segundo lugar, nuestros resultados sugieren que la escorrentia tiende a homogeneizar
la composicidn de especies en la escala local concentrando a las semillas en los arbustos
y en otras trampas de agua. Este proceso podria exponer a competidores inferiores a la
influencia de especies superiores y, en consecuencia, disminuir la probabilidad de
coexistencia entre tales especies (Venable et al. 2008). La redistribucion de semillas
generada por la escorrentia tendria asi efectos antagénicos sobre la diversidad local de
especies, aumentandola con la inmigracion desde posiciones mas altas en el paisaje,
pero limitandola a través del apifiamiento y el posible incremento de la intensidad de la
competencia bajo el canopeo de los arbustos vivos.
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4.4.3 Consecuencias para el proceso de invasion

Las cinco especies exdticas encontradas en el banco de semillas fueron relativamente
abundantes. Aparentemente, la escorrentia y el viento contribuirian a que cuatro de estas
especies (Boerhavia diffusa, Sisymbrium irio, Parietaria debilis y Schismus barbatus),
al igual que la mayoria de las especies nativas, aparezcan asociadas a las trampas de
semillas y a los arbustos vivos. En este sentido, la escorrentia aumentaria las chances de
interaccidn entre especies exoticas y nativas. Esto podria tener consecuencias negativas
para la flora nativa durante el invierno, ya que la gran mayoria de las plantas en esta
estacion se establece debajo de los arbustos (Capitulo 5).

Por otro lado, la ex6tica mas abundante en el banco de semillas, Tribulus terrestris,
presentd un patron relativamente singular, al aparecer asociada a los inter-canopeos. La
matriz de inter-canopeos ocupa la mayor parte del sitio de estudio (~80%), donde
Tribulus es claramente la especie dominante durante el verano (Capitulo 5).
Posiblemente, los apéndices espinosos de sus propagulos le permitan permanecer en un
ambiente probablemente favorable para el crecimiento y evitar el apifiamiento en las
trampas de semilla. Si esto es asi, las espinas funcionarian como un mecanismo de anti-
dispersion con un alto valor adaptativo, del mismo modo que fuera sugerido por Ellner
y Shmida (1981) para otras especies de desierto en Israel. Sugerimos que este atributo
seria importante para asegurar la dominancia de Tribulus en el sitio de estudio. Otros
atributos, como la relativa dureza de sus hojas, también podrian contribuir al éxito de
esta especie invasora (Capitulo 6). Todos los mecanismos aqui invocados no son mas
que explicaciones plausibles para los patrones observados respecto de la abundancia de
semillas y sus atributos. Sera necesario ponerlos directamente a prueba en el futuro
mediante experimentos manipulativos.
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5.1 Introduccién

La vegetacion en los desiertos suele estar organizada en parches distribuidos en una
matriz de suelo desnudo (Aguiar y Sala 1999). Los mecanismos detras de esta
asociacion espacial entre plantas involucran efectos positivos de individuos previamente
establecidos (comunmente llamadas “nodrizas”) sobre la dispersion de propagulos o
sobre el establecimiento de individuos de las especies beneficiadas (Aguiar y Sala 1999;
Flores y Jurado 2003; Brooker et al. 2008). La facilitacion del arribo de semillas en los
desiertos suele estar mediada por dispersores abioticos, como el agua y el viento
(Aguiar y Sala 1999; Flores y Jurado 2003; ver también revision en el Capitulo 4). Los
principales mecanismos detras de la facilitacion del establecimiento de plantas incluyen
el aumento de recursos del suelo, la disminucion de estrés térmico y la proteccion contra
herbivoros (Flores y Jurado 2003; Brooker et al. 2008). Ademaés, la importancia de estos
mecanismos Y el balance de las interacciones planta-planta pueden variar, en principio,
con la intensidad del estrés (Bertness y Callaway 1994; Michalet et al. 2006; Maestre et
al. 2009; Holmgren y Scheffer 2010).

Un primer modelo sobre el balance de las interacciones planta-planta positivas y
negativas propone que la frecuencia de interacciones positivas en las comunidades
deberia aumentar con el aumento del estrés abiotico y de la presion de herbivoria
(modelo conocido como “hipdtesis de gradiente de estrés”; Bertness y Callaway 1994).
La hipdtesis detras de esta prediccion es que las interacciones positivas se vuelven
evidentes cuando existen factores que limitan el crecimiento de las plantas y, por lo
tanto, la intensidad de la competencia (Bertness y Callaway 1994). En ambientes aridos,
los efectos positivos parecen superar a los efectos negativos ejercidos por las plantas
nodriza, lo que explicaria al menos parte de la asociacion espacial entre plantas en tales
ambientes (Flores y Jurado 2003; Brooker et al. 2008). En ambientes mas himedos con
baja presidn de herbivoria, la competencia seria la interaccidn preponderante entre
plantas (Bertness y Callaway 1994).

La importancia relativa de la facilitacion planta-planta puede también depender de
otros factores, como el tipo de estrés (e.g. causado por un recurso o por un regulador) y
las caracteristicas de las especies interactuantes (Maestre et al. 2009; He et al. 2013). En
particular, se ha encontrado que especies estrés-tolerantes son frecuentemente
facilitadoras, mientras que especies competitivas (0 estrés-intolerantes) son mas
probables de ser las beneficiadas (ver citas en Maestre et al. 2009; He et al. 2012). Este
patron estaria reflejando la interaccion entre la superposicion funcional en la captura de
los recursos y la habilidad competitiva de las especies interactuantes (Maestre et al.
2009, cf. Aarssen y Keogh 2002). Sin embargo, la mayoria de los trabajos en el tema
consideran a la funcionalidad de las especies cualitativamente (i.e. Como grupos
funcionales) y es ain muy poco lo que se sabe de la relacién entre atributos funcionales
cuantitativos y el balance entre interacciones positivas y negativas (Schob et al. 2013;
Soliveres et al. 2015). En realidad, y a pesar de que la ecologia funcional lleva ya
décadas de trabajo, es sorprendentemente poca la informacion que existe acerca de la
relacién entre la abundancia de las especies en el campo y sus atributos, medidos en
términos cuantitativos (Cornwell y Ackerly 2010; Bernard-Verdier et al. 2012; Laliberté
etal. 2012).

En este capitulo exploramos el efecto de la interaccion entre los arbustos
dominantes, el ganado (cabras y caballos), la estacion del afio y los atributos funcionales
de las especies anuales sobre la abundancia en el campo de tales especies. El balance
hidrico en nuestro sitio de estudio parece ser mas favorable en verano que en invierno
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(Capitulo 2), por lo que esperamos que la abundancia de las anuales sea mayor en
verano que en invierno. Si la competencia por recursos es importante y esta ligada a la
abundancia de plantas, entonces esperamos que el efecto facilitador de los arbustos
sobre la comunidad de anuales sea mas evidente en invierno que en verano.
Alternativamente, si el estrés térmico es importante, el efecto facilitador de los arbustos
podré ser més evidente en invierno o en verano, lo cual va a depender de la sensibilidad
de las plantas invernales al estrés por frio y de la sensibilidad de las estivales al estrés
por calor. Finalmente, esperamos que el efecto facilitador de los arbustos covarie
positivamente con atributos funcionales relacionados con la velocidad de crecimiento y
la habilidad competitiva (como el area foliar especifica) y negativamente con atributos
relacionados con la eficiencia en el uso de los recursos del suelo (como el contenido de
materia seca foliar) (ver e.g. Vendramini et al. 2002; Pérez-Harguindeguy et al. 2013).

Objetivo Evaluar la interaccion entre los arbustos dominantes, el ganado, la
estacion del afio y los atributos funcionales sobre la abundancia de las especies
anuales en el campo.

Hipotesis Los arbustos establecidos facilitan el establecimiento de plantas cuando
el estrés abidtico y/o la herbivoria limitan el crecimiento y la supervivencia de las
plantas. En particular, el estrés abidtico es mas intenso en invierno, cuando el
balance hidrico es menos favorable en comparacién con el verano. Las especies mas
sensibles a estos factores limitantes son especialmente beneficiadas por la presencia
de arbustos.

5.2 Materiales y métodos

5.2.1 Coleccién de datos

Instalamos en el campo 20 parcelas de 10 x 10 m alambradas para excluir al ganado
doméstico presente en el lugar (cabras y caballos). Dispusimos cada una de estas
clausuras de modo tal que incluyera un arbusto de Bulnesia retama y una zona aledafa
sin arbustos, micrositios llamados en adelante como “canopeo” e “inter-canopeo”
respectivamente (Figura 5.1). Ademas, seleccionamos areas de 10 x 10 m cercanas a
cada una de las clausuras de modo tal que contuvieran un micrositio de canopeo y uno
de inter-canopeo (i.e. parcelas de sometidas al efecto del ganado). Todas estas parcelas
se distribuyeron en un area de unas 17 hectareas (Capitulo 2). El disefio resultante es de
parcelas divididas (ver e.g. Potvin 2001), en el cual la exclusion de ganado es el factor
principal (o de parcela) y el tipo de micrositio el factor subordinado (o de sub-parcela),
con 20 réplicas para cada combinacion de factores. En cada micrositio seleccionado
instalamos una parcela de 50 x 50 cm (i.e. marco; figura 5.1) y en cada una de ellas
contamos el nimero de plantas por especie. Visitamos los marcos en 18 oportunidades,
cubriendo 3 estaciones de crecimiento (Cuadro 5.1). Las visitas fueron realizadas luego
de los eventos de lluvia, de modo tal de hacer un seguimiento lo mas frecuente posible
de las cohortes emergidas en el campo.
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Figura 5.1. Nuestro disefio experimental combino dos factores: “exclusion de ganado” (clausura y
pastoreo) y “micrositio” (canopeo e inter-canopeo), este Gltimo anidado en el primero. En cada unidad
experimental se instalé un maco de 50 x 50 cm donde contamos los individuos de todas las especies.

5.2.2 Analisis de datos

Realizamos analisis univariados para describir la variacion espacio-temporal de la
densidad de cada una de las especies en la comunidad. Para ello utilizamos el método
propuesto por (UIm 1990), el cual se basa en la relacién tedrica entre las distribuciones
Poisson y Chi?. Este método es equivalente a una prueba t entre dos muestras, aunque
esta especificamente disefiado para datos de conteo. A diferencia de una regresion
Poisson, permite estimar intervalos de confianza para todos los promedios observados
en un conjunto de datos, incluyendo aquellas situaciones para las que el valor promedio
es cero (e.g. Rolhauser et al. 2013). Utilizamos este método para comparar, para cada
especie por separado, (i) la densidad promedio entre tipos de micrositio (canopeo vs.
inter-canopeo) en cada una de las 18 visitas y (ii) la densidad promedio de todo el
periodo de observacion entre tipos de micrositio, (iii) entre estaciones del afio (verano,
de diciembre a abril, vs. invierno, los meses restantes) y (iv) entre niveles de exclusion
de ganado (“clausura” vs. “pastoreo”).

Condujimos un analisis de componentes principales con el propoésito de visualizar
las afinidades y diferencias de la composicion floristica de la comunidad de anuales
(obligadas y facultativas) entre combinaciones de tipo de micrositio y exclusion de
ganado (Borcard et al. 2011). Para este analisis disminuimos la complejidad temporal
del conjunto de datos al calcular, para cada especie anual en cada marco, la densidad
méaxima en verano (de diciembre a abril) y en invierno (meses restantes) en cada afio.



5 Distribucion de las plantas en el campo 51

En adelante, llamaremos a esta variable como “densidad maxima”. Como resultado,
obtuvimos una tabla de 43 especies anuales por 480 observaciones, las que resultan de
la combinacion de 2 tipos de micrositio x 2 niveles de exclusion de ganado x 20 réplicas
X 2 estaciones x 3 afos. Las celdas de esta matriz contuvieron valores del logaritmo de
densidad maxima mas uno. Ademas, utilizamos esta matriz de datos para comparar la
composicion floristica entre tipos de micrositio, niveles de exclusion de ganado y
estaciones del afio mediante el procedimiento de permutaciones de respuestas multiples
(conocido como MRPP, McCune y Mefford 1999) basado en la distancia euclidiana.
Este procedimiento compara la distancia promedio en el espacio multidimensional de
las especies (usualmente llamada ““delta’) dentro de grupos de observaciones formados
a priori, con la distancia dentro de grupos conformados al azar mediante permutaciones.
Luego, un valor p es calculado como la proporcion de permutaciones en las que el delta
fue menor que el observado.

De manera similar a lo realizado en el Capitulo 4, comparamos el logaritmo de la
densidad méaxima total (méas uno) y de la riqueza de especies anuales por marco (mas
uno) entre tipos de micrositio, niveles de exclusion de ganado y estaciones del afio
usando modelos de regresion lineal mixtos (ver e.g. Jiang 2007). La densidad maxima
total es la suma de las densidades maximas de todas las especies anuales en la matriz de
43 especies por 480 observaciones. Ajustamos los modelos mixtos mediante la rutina
1me del paquete n1me de R (Pinheiro et al. 2014). Los residuos de ambas variables
respuesta (In de la densidad +1 y de la riqueza +1) no se apartaron sensiblemente de la
normalidad. Evaluamos la interaccion entre tipo de micrositio, niveles de exclusion de
ganado Yy estaciones del afio modelando a estos factores como efectos fijos. La
estructura de los datos fue modelada en los efectos aleatorios del modelo con la
siguiente jerarquia: Afo/Parcela/Sub-parcela/Marco.

Luego, analizamos la relacion entre la abundancia de las especies anuales y sus
atributos funcionales en relacion con la estacion del afio, el tipo de micrositio y el
ganado. Para tal fin, utilizamos una combinacién de pruebas estadisticas relativamente
sencillas. Para estos analisis, disminuimos al maximo la complejidad temporal del
conjunto de datos al calcular, para cada especie en cada una de las combinaciones entre
tipo de micrositio y nivel de exclusion de ganado, la densidad maxima anual promedio
(i.e. el promedio entre 2010, 2011 y 2012 en la matriz de 50 especies por 480
observaciones). Esta variable muestra cuan abundante llegé a ser cada una de las
especies, en promedio, dentro de un afio. Luego calculamos, para cada especie, el
logaritmo del cociente entre la densidad maxima anual promedio (méas uno) en los
canopeos Yy en los inter-canopeos [abreviado como In(Canopeo/Inter)] para cada uno de
los niveles de exclusion de ganado. Esta ultima variable cuantifica la asociacion entre
las especies relevadas y los arbustos de Bulnesia (los valores >0 indican asociacion
positiva y los <0 negativa) y es utilizada aqui como indicadora del posible efecto
facilitador de estos arbustos.

Primero comparamos el In(Canopeo/Inter) entre niveles de exclusién de ganado
para las especies invernales y para las estivales por separado (ver clasificacion de
especies en el cuadro 5.1) mediante una prueba t apareada por especies. Con esta prueba
evaluamos si el efecto facilitador de Bulnesia varia con la estacion del afio. Ademas,
comparamos el In(Canopeo/Inter) entre especies invernales y estivales dentro de cada
nivel de exclusion de ganado mediante una prueba t para varianzas desiguales. Con esta
prueba evaluamos si el efecto facilitador de Bulnesia es afectado por el ganado.
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Tambien analizamos la relacion entre el In(Canopeo/Inter) y 8 atributos funcionales
de 16 especies invernales y 17 estivales (i.e. todas las especies con densidad >0 para las
que contamos con datos de tales atributos) mediante regresiones polindmicas de
segundo grado (cf. Capitulos 6 y 7). De esta manera avaluamos si las relaciones entre el
In(Canopeo/Inter) y los atributos son rectilineas o curvilineas (con un maximo o un
minimo). Los atributos evaluados fueron: altura méaxima de las plantas, tamafio de hoja,
area foliar especifica, contenido de materia seca foliar, forma foliar, largo radical
especifico, volumen radical especifico y peso de semillas (Capitulo 3). Los datos de
estos atributos fueron transformados por el logaritmo antes del andlisis. Del mismo
modo que Herben y Goldberg (2014), incluimos en el andlisis a dos atributos
funcionales “compuestos”, calculados para cada gremio de especies (invernales y
estivales) por separado. Estos atributos compuestos fueron los dos primeros ejes de un
analisis de componentes principales basado en los ocho atributos simples transformados
por el logaritmo. Realizamos el mismo tipo de anélisis para el logaritmo del cociente
entre la densidad maxima anual promedio (mas uno) en pastoreo y en clausura
[abreviado como In(pastoreo/clausura)]. Para tal fin, promediamos las densidades en
canopeo e inter-canopeo para cada nivel de exclusion de ganado.

5.3 Resultados

En total, contamos 54439 plantas clasificadas en 50 especies (Cuadro 5.1). La gran
mayoria de estas plantas (>96% en promedio) fueron de especies anuales obligadas y
facultativas, mientras que las restantes fueron pastos perennes (Setaria, Chloris y
Cottea), hierbas perennes (Heliotropium) y plantulas de lefiosas (Lycium, Bulnesia y
Prosopis) (Cuadro 5.1). Entre las especies anuales, 20 se establecieron principalmente
en la estacion fria o “invierno” (mayo a noviembre) y 23 en la estacion célida o
“verano” (diciembre a abril) (Cuadro 5.1). La composicion floristica de la comunidad de
anuales difirio significativamente entre tipos de micrositio y estaciones del afio, pero no
entre niveles de exclusion de ganado (Figura 5.2, cuadro 5.2). EI primer componente
principal separo las visitas de verano de las de invierno, mientras que el segundo separo
a los canopeos de los inter-canopeos (Figura 5.2). Si bien el MRPP no detectd efectos
notorios del ganado sobre la composicion floristica, algunas especies fueron mas
abundantes en las clausuras que fuera de éstas (como Bowlesia en invierno y
Amaranthus standleyanus en verano), mientras que otras siguieron el patron inverso
(como Chenopodium en invierno y Bouteloua aristidoides en verano) (Cuadro 5.1).

Las especies anuales nativas fueron generalmente méas abundantes que las exdticas
en invierno y viceversa en verano (Cuadro 5.1). Las excepciones a esta regla se deben
principalmente a la superposicion temporal en algunos afios de especies invernales y
estivales (como en abril de 2011) y a la germinacién temprana de Tribulus terrestris
(i.e. la exdtica méas abundante) luego de inusuales lluvias primaverales (como en
septiembre de 2012). Las especies anuales nativas fueron en total mas abundantes en
canopeo que en inter-canopeo y en clausura que en pastoreo, mientras que encontramos
el patrén inverso para las anuales exoticas (Cuadro 5.1).
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Figura 5.2. Anlisis de componentes principales realizado a partir de la densidad maxima [transformada
por In(+1)] de las 43 especies anuales encontradas en dos tipos del micrositio (Can: canopeo, Inter: inter-
canopeo), dos niveles de exclusion de ganado (C: clausura, P: pastoreo) y dos estaciones del afio (Verano:
diciembre-abril, Invierno: mayo-noviembre) en un desierto del Monte central. Los simbolos cuadrados y
triangulares representan los centroides de las combinaciones entre los tres factores, mientras que los
ciculos corresponden a las especies (las nativas representadas por circulos grises y las exoticas por
circulos vacios).

Cuadro 5.2. Resumen del procedimiento de permutaciones de respuestas multiples (MRPP) utilizado
para comparar la composicion floristica de la comunidad de anuales entre tipos de micrositio, niveles de
exclusion de ganado y estaciones del afio. El valor p de cada comparacion fue calculado a partir de 999
permutaciones.

Factor Delta observado  Delta esperado n valor p
Tipo de micrositio

(Canopeo vs. inter-canopeo) 6,373 6,464 480 0,001
Exclusién de ganado

(Clausura vs. pastoreo) 6,463 6,464 480 0,304
Estacion 6,207 6,464 480 0,001

(Invierno vs. verano)

La densidad maxima total de especies anuales dependio significativamente de la
interaccidn entre el tipo de micrositio y la estacion del afio, mientras que no fue afectada
significativamente por el nivel de pastoreo (Cuadro 5.3). La densidad maxima total fue
significativamente mayor en canopeo que en inter-canopeo solamente en invierno,
mientras que no hubo diferencias significativas entre micrositios en verano, cuando la
densidad fue la més alta (Figura 5.3a). Al igual que el promedio, la varianza espacio-
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temporal de la densidad maxima total dependid de la interaccidn entre tipo de micrositio

y estacion del afio (Cuadro 5.3): fue mayor en los inter-canopeos que en los canopeos,

pero esta diferencia fue mas grande en invierno que en verano (Figura 5.3a).

Al igual que la densidad méxima total, la riqueza de especies anuales por muestra
(marco de 50 x 50 cm) dependid significativamente de la interaccion entre el tipo de

micrositio y la estacion del afio, mientras que no fue afectada significativamente por el
nivel de exclusion de ganado (Cuadro 5.4). La riqueza de especies fue
significativamente mayor en canopeo que en inter-canopeo solamente en invierno,

mientras que no hubo diferencias significativas entre micrositios en verano, cuando la
riqueza fue méxima en promedio (Figura 5.3b). La varianza espacio-temporal de la
riqueza también dependié de la interaccion entre tipo de micrositio y estacion del afio

(Cuadro 5.4): fue mayor en los inter-canopeos que en los canopeos, pero esta diferencia
fue mas grande en verano que en invierno (Figura 5.3b).

Cuadro 5.3. Resumen estadistico de un modelo de regresion lineal mixto ajustado a los datos de densidad

maxima total de plantas anuales por muestra (i.e. la suma de los maximos de las 43 especies anuales

encontradas en un desierto del Monte central; cuadro 5.1). La densidad méxima total fue transformada por

el logaritmo natural (mé&s uno) antes del analisis. En la parte superior del cuadro se comparan modelos

que difieren en la estructura de varianzas de los efectos fijos (pero tienen la misma estructura de efectos

fijos y aleatorios); se resalta en negrita el modelo de mejor ajuste (i.e. el modelo 3). En la parte inferior

del cuadro se muestra el anélisis de la “desvianza” (deviance) de tipo 3 (i.e. las inferencias no dependen
del orden de los términos en el modelo) para los efectos fijos el modelo 3 y las estimaciones de variacion
(desvio estandar) para los efectos aleatorios. Vero: verosimilitud.

Modelo GL
1  Varianzas # Micrositio x Ganado x Estacion 20
2 Varianzas # Ganado x Estacion 16
3 Varianzas # Micrositio x Estacion 16
4 Varianzas # Micrositio x Ganado 16
5  Varianzas # Estacién 14
6  Varianzas # Ganado 14
7  Varianzas # Micrositio 14
8 Varianzas homogéneas 13
Modelo 3
Efectos fijos GL numerador

Ordenada al origen

Micrositio

Ganado

Estacion

Micrositio x Ganado

Micrositio x Estacion

Ganado x Estacion

Micrositio x Ganado x Estacion

Efectos aleatorios

Afio

Parcela (Afo)

Sub-parcela (Parcela (Afio))

Marco (Sub-parcela (Parcela (Afio)))
Residual

N S S N Y

Desvio estandar
0,2619
0,1547
0,1555
0,0001
1,4838

AlIC
1380

1381
1374
1447
1377
1445
1443
1443

Log Vero
-670,06

-674,54
-670,75
-707,43
-674,66
-708,41
-707,54
-708,53

GL denominador

236
118

59
236
118
236
236
236

Observaciones
3

60

120

240

480

Contraste

1vs3
1vs5

3vs5

8vs3

valor F

716,13
0,44
0,37

320,53
1,96

35,00
0,15
0,85

Cociente Vero

1,38
9,19

781

75,56

valor p

<,0001
0,507
0,545
<,0001
0,164
<,0001
0,695
0,356

valor p

0,848
0,163

0,020

<0,001
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tipos de micrositio (canopeo e inter-canopeo) y en dos estaciones del afio entre agosto de 2010 y abril de
2013 para un desierto del Monte central. La densidad maxima total es la suma de los maximos de las 43
especies anuales encontradas en el sitio de estudio. EI muestreo se realiz6 en marcos de 50 x 50 cm. Las
barras de dispersion son intervalos de confianza del 95% vy letras sobre las barras indican diferencias
significativas (p <0,05) entre las cuatro combinaciones de factores. Los nimeros dentro de las barras son
los desvios estandar estimados para cada caso.

Cuadro 5.4. Resumen estadistico de un modelo de regresion lineal mixto ajustado a los datos de riqueza

de especies anuales encontradas por muestra (marcos de 50 x 50 cm) en un desierto del Monte central.
Otras leyendas como en el cuadro 5.3.

Modelo

1 Varianzas # Micrositio x Ganado x Estacion

0 N o OB WwN

Modelo 3
Efectos fijos

Ordenada al origen
Micrositio

Ganado

Estacion

Micrositio x Ganado
Micrositio x Estacion
Ganado x Estacion

Varianzas # Estacion
Varianzas # Ganado

Varianzas # Ganado x Estacion
Varianzas # Micrositio x Estacion
Varianzas # Micrositio x Ganado

Varianzas # Micrositio
Varianzas homogéneas

Micrositio x Ganado x Estacion

Efectos aleatorios
Afio
Parcela (Afo)

Sub-parcela (Parcela (Afio))

Marco (Sub-parcela (Parcela (Afi0)))

Residual

GL AIC
20 579
16 588
16 576
16 634
14 584
14 640
14 634
13 638

GL numerador

s

Desvio estandar

0,23802
0,11859
0,00003
0,09249
0,56191

Log Vero Contraste

-269,60

-278,16
-271,98
-301,15
-278,18
-306,11
-303,19
-306,16

GL denominador

236
118

59
236
118
236
236
236

Observaciones
3

60

120

240

480

1vs3
lvs5

3vs5

8vs3

valor F

183,78
104,60
0,95
160,46
3,04
6,48
0,04
0,21

Cociente Vero

4,77
17,15

12,38

valor p

0,312
0,009

0,002

68,35 <0,001

valor p

<0,001
<0,001
0,334
<0,001
0,084
0,012
0,836
0,649
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In (canopeo / inter)
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Figura 5.4. Logaritmo del cociente entre la densidad maxima anual promedio en canopeo y en inter-
canopeo [In(canopeo/inter)] de 20 especies anuales invernales y 23 estivales encontradas en un desierto
del Monte central. Se muestran los valores p de las comparaciones entre niveles de exclusion de granado
(clausura y pastoreo) y entre especies invernales y estivales dentro de cada nivel de exclusion de granado
(las lineas continuas unen los promedios de cada grupo).

El efecto de los arbustos sobre la densidad de las especies anuales, medido por el
In(canopeo/inter), fue significativamente mayor en invierno que en verano, mientras que
no fue afectado significativamente por el nivel de exclusion de granado (Figura 5.4). Es
decir que la influencia de Bulnesia sobre la densidad de las especies fue en general mas
positiva en invierno que en verano, lo cual no fue afectado por el ganado. A pesar de
esta tendencia general, la influencia de Bulnesia vari6 entre especies anuales: fue
positiva para muchas, pero negativa para algunas otras (Figura 5.4). Entre las mas
favorecidas por los arbustos se encontraron Bowlesia incana en invierno y Amaranthus
standleyanus en verano, mientras que entre mas perjudicadas se encontraron
Sphaeralcea miniata en invierno y Bouteloua aristidoides en verano (Cuadro 5.1).

Parte de la variacion del In(canopeo/inter) fue explicada por los atributos
funcionales. Para las especies anuales invernales, el In(canopeo/inter) estuvo solamente
relacionado (positivamente) con el area foliar especifica (AFE) (Figura 5.5). Los
restantes atributos y los atributos compuestos (i.e. componentes principales) no
mostraron efectos significativos (resultados no mostrados). Para el caso de las especies
estivales, el In(canopeo/inter) mostré una relacion de éptimo (maximo) respecto del
contenido de materia seca foliar (Figura 5.5). También estuvo negativamente
relacionado con el indice de la forma de las hojas (FF) y positivamente con el volumen
radical especifico (VRE) (Figura 5.5). Ademas, el In(canopeo/inter) de las estivales
estuvo positivamente relacionado con un atributo compuesto (i.e. el componente
principal 1), el cual esté a su vez asociado con la FF y el VRE y solo explic6 el 28.7%
de la variacion de la variable respuesta (resultados no mostrados).

El efecto del ganado sobre la densidad de las especies anuales, medido por el
In(pastoreo/clausura), estuvo asociado con algunos de sus atributos funcionales. Para las
especies invernales, el In(pastoreo/clausura) estuvo positivamente relacionado con el
contenido de materia seca foliar (CMSF) y negativamente con el VRE (Figura 5.6).
Ademas, del In(pastoreo/clausura) de las invernales estuvo positivamente relacionado
con un atributo compuesto (i.e. el componente principal 1), el cual esta a su vez
asociado con el CMSF y el VRE y s6lo explicé el 29,4% de la variacién de la variable
respuesta (resultados no mostrados). Para el caso de las especies estivales, el
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In(pastoreo/clausura) mostro una relacion de éptimo (maximo) respecto del peso de las
semillas (Figura 5.6). Los restantes atributos y los atributos compuestos (i.e.
componentes principales) no mostraron efectos significativos (resultados no mostrados).
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Figura 5.5. Relacién entre el efecto de los arbustos (Bulnesia retama) sobre la densidad de las especies
anuales [medido por el In(canopeo/inter)] en un desierto del Monte central y los atributos funcionales de
tales especies, clasificadas en dos gremios (invernales y estivales). Valores positivos del In(canopeo/inter)
indican efectos positivos de los arbutos, mientras que valores negativos indican efectos negativos.
Mostramos Unicamente los resultados de los atributos relacionados significativamente con el
In(canopeo/inter). Agregamos el R?y la linea (gris) predicha por el modelo de mejor ajuste. Los c6digos
de las especies son las dos primeras letras del género y del epiteto especifico (nombres completos en el
cuadro 5.1).



5 Distribucion de las plantas en el campo

INVERNALES
= 27 R=0.28 | ] R2= 0.47
5 Lare Plpa Plpa

n 141 Oe Scha -1® ® scha

(-:5 Pa|.1y Od e N OO Pahy

ral h aun o

T 0doo ST R esm S B ey S
B Sele® > DeShm 0 Pade Lee;g)dzDespp ®sele
e _l_ ;epl . S.epl

% Bo.in ©8on
T o i

o

~ o Exoticas
= -3 ] Nativas ]

T —TTT —T T T T T
0.1 0.2 0.4 2 4 8
Cont. mat. seca foliar (s/u) Vol. rad. especifico (cm’qg)
ESTIVALES
2

[gmn) Pogr RZZ 0.47

E e ii

>S5 14

g Euca '\ Bgar

© Pool \@Gome . Trte

- Goma O

e T O

o Amst®e Bodi ®Alin

D 14 Mu

S

S

()] ®Katr

@© .

ol -2

N—r

E .34 ®Veen

0125 05 2 8 32
Peso de semilla (mg)

Figura 5.6. Relacién entre el efecto del ganado (cabras y caballos) sobre la densidad de las especies
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anuales [medido por el In(pastoreo/clausura)] en un desierto del Monte central y los atributos funcionales

de tales especies, clasificadas en dos gremios (invernales y estivales). Valores positivos del

In(pastoreo/clausura) indican efectos positivos del ganado, mientras que valores negativos indican efectos
negativos. Mostramos Unicamente los resultados de los atributos relacionados significativamente con el
In(canopeol/inter). Agregamos el R? y la linea (gris) predicha por el modelo de mejor ajuste. Los codigos
de las especies son las dos primeras letras del género y del epiteto especifico (nombres completos en el

cuadro 5.1).
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5.4 Discusién

5.4.1 Relacion entre densidad de plantas y riqueza de especies

Nuestros resultados indican que tanto la densidad de plantas como la riqueza de
especies anuales fueron significativamente mayores en verano que en invierno. Esta
correlacion positiva entre densidad y riqueza puede tener dos explicaciones alternativas.
Por un lado, es posible que la capacidad de carga de un sistema determine el nimero de
individuos que éste puede contener y esto, a su vez, aumentaria la probabilidad
encontrar un nimero mayor de especies. Esta vision probabilistica es la que adopta la
teoria neutral, compilada por Hubbell (2001). Si esto es asi, el cociente plantas/especies
deberia ser similar entre ambas estaciones. Alternativamente, uno podria pensar que es
la riqueza, posiblemente gobernada por limitantes filogenéticas, la que impone un techo
a la densidad de plantas. EI mecanismo invocado aqui seria que un mayor nimero de
especies aumentaria la cantidad de recursos utilizados y, por lo tanto, la cantidad de
individuos que pueden establecerse. Este Ultimo seria un punto de vista deterministico
adoptado por la teoria de nicho (ver e.g. Chase y Leibold 2003). En este caso, el
cociente plantas/especies deberia ser mayor en invierno que en verano, i.e. unas pocas
especies (con relacion al verano) explotan todos los recurso que pueden, pero la
densidad total est& limitada porque no existen otras especies que exploten otros
recursos.

En nuestro sitio de estudio, la densidad de plantas en verano fue aproximadamente
el doble que en invierno (35271 vs 17899 plantas contadas totales; ver también figura
5.3a), mientras que el elenco de especies en verano fue solo 15% superior que en
invierno (i.e. 23 vs 20 especies). Es decir que la relacidn plantas/especies en verano fue
cercana 1533, mientras que fue 895 en invierno. En el contexto del marco anterior,
nuestros resultados no parecen apoyar la hipétesis de que la densidad de plantas en
invierno estuviera limitada por la riqueza de especies. Contrariamente, parecen indicar
que otros factores estarian limitando la capacidad de carga del sistema en invierno, entre
los que podemos citar el estrés hidrico (debido a extremas escasez de lluvias), el frio y
una relativamente baja radiacion solar. En verano, la mayor densidad de plantas podria
haber determinado una mayor intensidad de la competencia, lo cual podria haber
limitado la riqueza de especies.

5.4.2 Influencia de los arbustos y su interaccién con los atributos de las especies

Tanto la densidad méaxima promedio de plantas como la riqueza y la composicion de
especies anuales fueron sensiblemente afectadas por la presencia de los arbustos de
Bulnesia y por su interaccion con la estacion del afio, pero no parecieron ser afectadas
por el nivel de exclusion de granado. Esta interaccion se debid a que la densidad
méaxima total y la riqueza de especies fueron significativamente mayores en canopeo
que en inter-canopeo solamente en invierno, mientras que no hubo diferencias
significativas entre micrositios en verano, cuando ambas variables mostraron los valores
mas altos. Ademas, el logaritmo del cociente entre la densidad méxima en los canopeos
y en los inter-canopeos (indicadora del efecto facilitador de estos arbustos) fue
significativamente mayor en invierno que en verano, mientras que no fue afectado
significativamente por el nivel de exclusién de granado. Por un lado, estos resultados
indican que el pastoreo por cabras y caballos no tuvo un efecto global notorio en nuestro
sitio de estudio (aunque si existieron respuestas diferentes entre especies, ver seccion
5.4.3). Esto pudo deberse a una carga animal efectiva muy baja en el sitio de estudio,
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ademas de que la ventana de tiempo observada pudo no haber sido lo suficientemente
grande como para detectar los posibles efectos del ganado. Por otro lado, sugieren que
los arbustos facilitan el establecimiento de otras especies en invierno, pero que este
efecto pierde importancia en verano. Esto es consistente con la hipotesis de gradiente de
estrés, la cual propone que la importancia de la facilitacion aumenta (dentro de ciertos
rangos) con la intensidad del estrés (Bertness y Callaway 1994; Maestre et al. 2009).
Para nuestro sistema, proponemos que los arbustos facilitan el establecimiento de
plantas especialmente en invierno, cuando las condiciones para el crecimiento parecen
ser menos favorables (por bajos niveles de precipitaciones, radiacion y temperatura).

El efecto facilitador de los arbustos, medido por el In(canopeo/inter), vario entre
especies y parte de esta variacion fue explicada por los atributos las especies. Para las
especies invernales, el In(canopeo/inter) estuvo positivamente correlacionado con el
area foliar especifica (AFE). Este atributo es un indicador inverso de la densidad de los
tejidos foliares y de su costo de produccién (i.e. a mayor AFE, menor costo), por lo que
refleja un compromiso entre la conservacion de recursos y la velocidad de crecimiento
en presencia de recursos suficientes (Westoby et al. 2002; Grime 2006). Es decir que, en
invierno, los arbustos facilitarian el establecimiento de especies adquisitivas o de rapido
crecimiento (e.g. Bowlesia y Parthenium), mientras que tendrian un efecto neutro o
ligeramente negativo sobre especies con estrategias mas conservativas (e.g. Sphaeralcea
miniata y Plantago patagonica).

Para el caso de las especies estivales, el In(canopeo/inter) mostré una relacién de
Optimo (méaximo) respecto del contenido de materia seca foliar (CMSF) y estuvo
negativamente relacionado con la forma de las hojas (FF) y positivamente con el
volumen radical especifico (VRE). El CMSF refleja la dureza de las hojas o
“esclerofilia”, como opuesto de la “suculencia” (Vendramini et al. 2002) y es
inversamente proporcional al area foliar especifica (AFE) y al espesor y la densidad de
las hojas (Vile et al. 2005). Las estructuras y mecanismos que permiten acumular agua
en las hojas (e.g. tejido parenquimatico grueso y baja densidad de estomas) limitan su
capacidad fotosintética (Gibson 1996), lo que implica un compromiso entre
conservacion de agua y crecimiento (cf. Vendramini et al. 2002). La forma de las hojas
es un atributo complejo cuyo significado adaptativo es dificil de determinar (Givnish y
Vermeij 1976; Givnish 1987). Segun Givnish (1987), la forma de la hoja responde al
menos en parte a un compromiso entre la eficiencia en la disipacion del calor (que
aumenta con la forma) y los costos de construccién por unidad de area fotosintética (que
también aumentan con la forma). ElI VRE (andlogo la AFE) es un indicador inverso de
la densidad de los tejidos radicales y de su costo de produccién (i.e. mayor VRE, menor
costo), por lo que refleja un compromiso entre la velocidad de crecimiento y la
durabilidad de los tejidos, la resistencia a la herbivoria y la resistencia al embolismo
(Eissenstat 1997; Wahl y Ryser 2000).

En conjunto, estos tres atributos (FF, VRE y CMSF) parecen delinear dos
estrategias de las especies estivales que son contrastantes respecto de su sensibilidad a
la presencia de Bulnesia. En un extremo estarian las especies mas tolerantes a estrés
hidrico y térmico, equipadas con hojas relativamente duras o esclerofilas con formas
alargadas, lobuladas o compuestas (mas eficientes para disipar el calor) y sistemas
radicales con tejido denso y durable (capaz de mantener el flujo de agua a menores
potenciales), como Tribulus terrestris y los dos pastos en el gremio, Bouteloua
aristidoides y Munroa mendocina. En el otro extremo estarian las especies mas
adquisitivas, con hojas redondeadas y no demasiado suculentas (fotosintéticamente mas
eficientes) y sistemas radicales con tejido livianos y de rapido crecimiento, como
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Amaranthus standleyanus y Verbesina encelioides. Es interesante notar que las especies
con menor contenido de materia seca foliar (i.e. las mas “suculentas” o “carnosas”)
parecen no haber sido tan beneficiadas por los arbustos de Bulnesia como aquéllas con
CMSF intermedio. Esto sugiere una tercera estrategia en la comunidad, caracterizada
por hojas tiernas pero relativamente carnosas, capaces de tolerar en cierta medida el
estrés estival (e.g. Sclerophylax arnotii, Portulaca oleracea y P. echinosperma). Esta
estrategia puede ser vista como una variante carnosa o suculenta dentro de la estrategia
adquisitiva (ver también Capitulo 6). En resumen, los resultados sugieren que los
arbustos facilitarian el establecimiento de especies incapaces de tolerar el estrés
hidrico/térmico caracteristico de los veranos sanjuaninos, mientras que tendrian un
efecto neutro (o ligeramente positivo) sobre especies con hojas relativamente carnosas y
negativo sobre las més esclerdfilas.

5.4.3 Influencia del ganado y su interaccion con los atributos de las especies

En invierno, el efecto del ganado estuvo positivamente asociado con el contenido de
materia seca foliar (CMSF) y negativamente con el volumen radical especifico (VRE).
Es decir que parece haber promovido a especies posiblemente estrés-tolerantes (alto
CMSF y bajo VRE) y perjudicado a aquéllas relativamente adquisitivas. En general,
aunque no siempre, las especies de rapido crecimiento invierten menos recursos en
defensas fisicas o quimicas contra herbivoros y son por lo tanto més consumidas
(Bazzaz et al. 1987; Mole 1994; Koricheva 2002). Este compromiso puede generar dos
estrategias de las plantas frente a la herbivoria: crecer (rebrotar) rapidamente luego de
ser consumidas (i.e. “tolerancia”) o evitar ser consumidas gracias a la inversion en
defensas (i.c. “defensa”) (e.g. Rosenthal y Kotanen 1994). Ademaés, los herbivoros,
especialmente los mas grandes, pueden dafiar severamente a las plantas aunque no las
consuman (i.e. una interaccion no tréfica), mediante el pisoteo y otras actividades (e.g.
Gillman y Ogden 2003; Rolhauser et al. 2011). Es probable que las hojas con mayor
CMSF sean mas resistentes a este tipo de dafios fisicos (Pérez-Harguindeguy et al.
2013). Especulamos que, dado el tamarfio pequefio de estas plantas anuales y el poco
tiempo que tienen para vegetar, es probable que la estrategia de tolerancia (que
involucra sobrevivir al consumo y/o al pisoteo y luego rebrotar) sea poco beneficiosa en
comparacién con la acumulacién de defensas quimicas y/o la formacién de hojas duras
o esclerdfilas. Posiblemente, los atributos asociados con la tolerancia al estrés abiotico
en el gremio de invernales también estén asociados, directa o indirectamente, con la
resistencia a los herbivoros.

En verano, el ganado parece haber perjudicado a especies con semillas de tamafio
intermedio, mientras que parece haber beneficiado especialmente a aquéllas con
semillas chicas. El peso de semillas (PS) esta generalmente correlacionado
negativamente con la cantidad de semillas que una planta puede producir
(especialmente si se corrige por el tamafio de las plantas), por lo que expresa un
compromiso entre la probabilidad de arribo y ocupacion de parches “vacios” (que
aumenta con la cantidad de semillas dispersadas) y la probabilidad de establecimiento
exitoso frente a determinados peligros (que aumenta con el peso de las semillas)
(Westoby et al. 2002). En este punto seria arriesgado aventurar alguna hipétesis que
relacione directamente al PS con la sensibilidad al pastoreo. Por lo pronto, podemos
decir que algunas de las especies que tienen PS intermedio y parecen ser mas sensibles a
la presencia de ganado (i.e. Verbesina encelioides, Allionia incarnata y Amaranthus
standleyanus) son aparentemente adquisitivas y beneficiadas por los arbustos de
Bulnesia. Posiblemente, el tamafio de las semillas en el gremio de estivales covarie de
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alguna forma compleja (e.g. no lineal) con la sensibilidad individual o poblacional al
ganado.

5.4.4 Interacciones con el banco de semillas: consecuencias para la estructura de la
vegetacion

La abundancia de las especies establecidas en el campo puede estar relacionada con sus
abundancias en el banco de semillas (Kemp 1989; Fenner y Thompson 2005). En esta
seccion relacionamos resultados del capitulo anterior sobre el banco de semillas
(Capitulo 4) con los descriptos aqui, ambos expresados en términos del
In(canopeo/inter). La relacion entre estas dos variables permite reconocer cuadrantes
coincidentes con mecanismos contrastantes que podrian explicar la abundancia relativa
de las especies en estos dos tipos de micrositio (Figura 5.7). Interpretamos los
resultados en base al principio demografico de que el nimero de individuos (plantas o
semillas) en un sitio resulta del equilibrio entre el balance reproductivo in situ (i.e.
nacimientos menos muertes) y el balance migratorio (i.e. inmigracion menos
emigracion) (Harper 1977).
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Figura 5.7. Esquema interpretativo de la relacién entre la influencia de los arbustos sobre las plantas
establecidas [medido por el In(canopeo/inter)] y sobre el banco de semillas [medido por el
In(canopeo/inter) banco] (panel izquierdo) de especies anuales en un desierto del Monte central. Ver
desarrollo del esquema en el texto principal. Los paneles central e izquierdo muestran los graficos de
dispersion para para las especies invernales y estivales respectivamente.

En este esquema, las especies que se encuentren en el cuadrante inferior izquierdo
del gréafico tendrian balances reproductivos y migratorios positivos en los inter-
canopeos. De acuerdo a lo discutido en la seccion anterior, éstas serian especies de
estrategia conservativa no beneficiadas por los arbustos de Bulnesia. Dada la alta
intensidad de la redistribucion de semillas por factores abioticos (viento y agua) de los
inter-canopeos a los canopeos Y otras trampas de semillas, su permanencia en los inter-
canopeos se deberia a mecanismos de anti-dispersion (Capitulo 4). Las especies en el
otro extremo, en el cuadrante superior derecho, tendrian balances reproductivos y
migratorios positivos en los canopeos, i.e. especies de estrategia adquisitiva
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beneficiadas por los arbustos de Bulnesia. En este caso, la redistribucion de semillas
aportaria individuos a los generados in situ bajo condiciones ambientales aparentemente
favorables, proceso conocido como “dispersion dirigida” (sensu Howe y Smallwood
1982). En cambio, las especies en el cuadrante inferior derecho mostrarian un conflicto
entre dispersion y establecimiento (cf. Schupp 1995): fueron relativamente mas
abundantes en los inter-canopeos en el campo, pero no en el banco de semillas. En este
caso, el viento y la escorrentia removerian semillas de especies con estrategia
conservativa sin mecanismos de anti-dispersion desde los inter-canopeos a los
canopeos, proceso que podemos llamar de “dispersion a sumideros” (ver e.g. Levin et
al. 2003). En el cuadrante restante (el superior izquierdo), las especies serian
relativamente méas abundantes en canopeo en el campo y en los inter-canopeos en el
banco de semillas, patrén que no podrian explicar los mecanismos citados mas arriba.
En cambio, un patrdén de este tipo podria ser el resultado, entre otros factores, de (i)
plasticidad fenotipica o variabilidad genotipica dentro de la especie que le permita un
cambio en la “preferencia” ambiental dependiendo del tipo de afio, en interaccidon con
(ii) la dormicion de semillas y su efecto buffer sobre la dindmica poblacional (e.g.
Angert et al. 2009; Angert et al. 2010).

Las especies invernales, salvo caso marginales, se encontraron en el cuadrante
superior derecho del esquema (Figura 5.7). Este patrdn respalda la hipotesis de que las
especies invernales son preponderantemente beneficiadas por los arbustos de Bulnesia,
tanto en la dispersion como en el establecimiento de plantas. Es decir que los
mecanismos demograficos de reproduccién y migracion redundarian, en inverno, en la
formacion y mantenimiento de la estructura de parches de la vegetacion (cf. Aguiar y
Sala 1999).

En verano, varias especies aparecen en el cuadrante superior derecho del esquema,
las cuales presentan estrategias relativamente adquisitivas (cf. figuras 5.5 y 5.7). Sin
embargo, existen excepciones interesantes. Por un lado, el caso de Tribulus terrestris,
cuyas semillas (mericarpos) con apéndices espinosos le permitirian conservar su
dominancia de los inter-canopeos (Capitulo 4). Por otro lado, Munroa mendocina y
Bouteloua aristidoides son los Unicos pastos anuales de verano registrados en la
comunidad y, en nuestro esquema, aparecen claramente en el cuadrante de “dispersion a
sumideros” (Figura 5.7). Las plantas de estas especies tienen atributos que les
conferirian tolerancia al estrés hidrico/térmico estival (Seccién 5.4.2). Sin embargo, sus
semillas son relativamente grandes y/u oblongas (Capitulo 4) y pueden permanecer
adheridas a sus glumas y paleas luego de la dispersién primaria (observacion personal).
Estos atributos de las semillas las harian relativamente mas susceptibles de ser
removidas y depositadas en trampas de semillas, como los arbustos de Bulnesia
(Capitulo 4).

Un parrafo aparte merece Sclerophylax arnotii, que se ubicé en el cuadrante
superior izquierdo (Figura 5.7). Esta es una especie anual que puede vegetar tanto en
invierno como en verano y, lo que es mas interesante, ha aparecido asociada a los
micrositios de canopeo en verano y a los inter-canopeos en invierno (Cuadro 5.1).
También es importante notar aqui que Sclerophylax fue muy abundante en los inter-
canopeos en el afio previo al inicio de nuestro relevamiento, el cual fue relativamente
lluvioso. Entonces, el aparente desacople en la distribucion de las semillas y de las
plantas establecidas de esta especie podria ser el resultado de un cambio en la
“preferencia” ambiental dependiendo del afio y la estacionalidad sumado al efecto
buffer sobre la dindmica poblacional que produce la acumulacion de semillas en el
banco del suelo (cf. Angert et al. 2009; Angert et al. 2010).



5 Distribucion de las plantas en el campo 66

5.4.5 Consecuencias para el proceso de invasion

Dos grupos de resultados de este capitulo aportan datos importantes para caracterizar y
entender al proceso de invasion de especies anuales en el sitio de estudio. Primero, las
especies nativas fueron mas abundantes que las exdticas en invierno y viceversa en
verano. Este patron diferencial refleja fuertemente la distribucion de la exdtica estival
Tribulus terretris, que es la especie mas abundante en la comunidad de anuales. A su
vez, la abundancia total de plantas y la diversidad de especies fueron menores en
invierno que en verano, lo que atribuimos a condiciones ambientales menos favorables
para el crecimiento (Seccion 5.4.1). La mayor dominancia de especies exoticas
aparentemente coincidente con un nivel de estrés ambiental menor es consistente con la
teoria del equilibrio dindmico aplicada a las invasiones (Huston 2004). Esta teoria se
basa en que la ocurrencia de especies dominantes (ya sean exoticas o nativas) esta
controlada por factores que limitan el crecimiento de las plantas y la intensidad de la
competencia (ver también Alpert et al. 2000). Como puede verse, esta teoria es
complementaria a la hipotesis de gradiente de estrés, propuesta desde la dptica de la
importancia relativa de la facilitacion (Bertness y Callaway 1994).

El segundo grupo de resultados muestra que las especies nativas fueron en total mas
abundantes en canopeo que en inter-canopeo Yy en clausura que en pastoreo, mientras
gue encontramos el patron inverso para las exéticas. Por un lado, estos resultados
muestran que los arbustos de Bulnesia funcionarian como sitios seguros para el
establecimiento de la flora nativa (y parte de la exdética), lo que concuerda con nuestras
observaciones anteriores (Rolhauser et al. 2013). Por otro lado, indican que el ganado,
en total, perjudicé a las especies nativas y beneficio a las exoticas. Esto concuerda con
la hipdtesis de que los disturbios favorecen a las invasiones cuando ocurren con una
intensidad o frecuencia distinta a la histérica (Alpert et al. 2000). Para nuestro sitio de
estudio, como para el resto de Argentina, seria relativamente seguro suponer que el
pastoreo por cabras y caballos (con sus efectos tréficos y no-tréficos) es un disturbio
relativamente reciente en la historia evolutiva de las especies (Milchunas et al. 1988).
Por ejemplo, las especies nativas podrian ser mas palatables y/o mas sensibles al pisoteo
que las exaticas.
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6.1 Introduccién

El andlisis del parecido funcional entre exoticas y nativas puede informarnos acerca de
los mecanismos detras del establecimiento exitoso o del fracaso de una especie exdtica
en una comunidad (Moles et al. 2008; van Kleunen et al. 2010a; Drenovsky et al. 2012).
Es importante notar aqui que los dafios ecologicos causados por las exoticas a nivel
local dependen de su abundancia, méas que de su presencia o ausencia (Parker et al.
1999). Como discutimos en el Capitulo 5, es aln muy poca la informacion que existe
acerca de la relacion entre la abundancia de las especies en el campo y sus atributos
(Cornwell y Ackerly 2010; Bernard-Verdier et al. 2012; Laliberté et al. 2012; aunque
ver Leishman y Murray 2001; Levine y Rees 2002; Pakeman et al. 2008). La relacion
entre la diferenciacion funcional entre exoticas y nativas y la abundancia de las exdticas
en el campo no es una excepcion.

Existen, sin embargo, dos modelos particulares que generan predicciones
cualitativas respecto de la relacion entre diferencias de “nicho” y abundancia de
especies en comunidades (i.e. Tilman 2004 y Sugihara 1980; Sugihara et al. 2003).
Estos modelos fueron desarrollados para explicar la composicion y estructura de
comunidades en general y, en consecuencia, tienen potencial aplicacion en el campo de
las invasiones biologicas (cf. Davis et al. 2000; Shea y Chesson 2002; Huston 2004;
Daleo et al. 2009). Ambos modelos coinciden con la hipétesis de “nicho vacante”,
segun la cual los invasores exitosos serian aquéllos capaces de explotar recursos no
utilizados por la comunidad residente (Elton 1958). A pesar de esta similitud entre los
supuestos de los dos modelos, sus predicciones son opuestas.

El primer modelo, llamado “teoria de nicho estocastica”, combina elementos
deterministicos de la teoria de nicho y estocésticos de la teoria neutral (Tilman 2004).
La principal hipotesis de este modelo es que la concordancia entre el ambiente y los
atributos de las especies condiciona su €xito ecoldgico (i.e. pone un “techo” a su
abundancia). Es decir que, en el equilibrio, las especies mas abundantes son las méas
competitivas para las condiciones ambientales méas frecuentes en el sistema (Tilman
2004). ElI modelo supone que las especies compiten por un Gnico recurso, pero se
diferencian en su tasa de crecimiento individual, la cual es una funcion Gaussiana (i.e.
de 6ptimo) de la temperatura. Como puede verse, es un modelo pensado para plantas.
Para Tilman (2004), las respuestas diferenciales a la temperatura representan diferencias
de nicho. En base a estos supuestos, el modelo predice una relacion negativa entre la
abundancia de las especies residentes y su distancia o diferencia funcional al promedio
de la comunidad, independientemente del signo de esta diferencia (Figura 6.1b; cf.
figura 5 en Tilman 2004). De acuerdo al supuesto de nicho vacante, los recursos para las
potenciales invasoras (i.e. especies nuevas en la comunidad) estarian disponibles con
mayor probabilidad en el extremo del gradiente de distancia funcional. Esto implicaria
que, para la teoria de nicho estocastica, seria muy poco probable que las invasoras
fueran abundantes en comparacion con las especies residentes (Figura 6.1Db).
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Figura 6.1. Predicciones de tres hipétesis que relacionan las diferencias funcionales respecto del
promedio de la comunidad y la abundancia de las especies nativas y exoticas. Cada una de estas tres
hip6tesis coincide con un tipo de seleccion natural (cf. figura 7.2). Las exdticas pueden establecerse en la
comunidad explotando los “nichos vacantes” en los extremos del gradiente funcional, i.e. a partir de
“diferencias de nicho” respecto de las nativas. Ademas, las exdticas pueden invadir si igualan o superan
competitivamente a las especies residentes que tienen nichos similares a ellas, i.e. a partir de “ventajas de
fitness”. Tambien mostramos la estructura genérica de los modelos de regresion propuestos aqui para
evaluar cada hipétesis, donde A; y D; son la abundancia y la diferenciacién funcional de la especie i,
respectivamente. EI modelo (1) detecta la presencia de seleccion direccional. EI modelo (2) evalla si
existe seleccion puramente estabilizadora (signo negativo del término cuadratico) o puramente disruptiva
(signo positivo del término cuadratico). EI modelo (3) agrega un componente direccional al modelo (2) y
por lo tanto sirve para evaluar si el valor 6ptimo del atributo (méximo o minimo) esta desplazado respecto
del promedio de la comunidad. En el ejemplo de la ecuacion del modelo (3), el componente direccional
tiene pendiente positiva, pero también puede tener pendiente negativa.

El segundo modelo, llamado “modelo de jerarquias de nicho” se basa en la idea de
que el éxito ecoldgico de las especies depende de la cantidad de recursos que comparten
con el resto de la comunidad (Sugihara 1980; Sugihara et al. 2003). En este modelo, las
distintas fuentes de recursos constituyen distintos nichos para las especies (aunque los
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autores no ofrecen una definicion taxativa del concepto de nicho). Sobre esta base, el
modelo predice una relacién positiva entre la abundancia de especies su distancia o
diferencia funcional al promedio de la comunidad, independientemente del signo de esta
diferencia (Figura 6.1c; cf. figura 1 en Sugihara et al. 2003). En este caso, las distancias
funcionales se obtienen a partir de un dendrograma (i.e. una estructura jerarquica) de
“superposicion de nichos” (Sugihara 1980; Sugihara et al. 2003). El modelo de
jerarquias de nicho y otros modelos de “prorrateo de recursos” (resource
apportionment) fueron gestados dentro de la ecologia de animales, organismos que
pueden diferenciarse notablemente de acuerdo a los recursos que consumen (Southwood
1996). No obstante, existen algunos ejemplos entre las plantas que se ajustan a este
caso, como el de las invasoras fijadoras de nitrogeno en las islas Hawaii, donde ese
grupo funcional histéricamente estaba ausente (Vitousek 1990). Es importante notar que
la teoria de nicho estocastica y el modelo de jerarquias de nicho difieren en la relacion
predicha entre las distancias funcionales y el “techo” de abundancia posible para las
especies, tanto nativas como exoticas: las especies abundantes son parecidas al
promedio de la comunidad en el primer caso, mientras que son distintas en el segundo
(Figuras 6.1b y 6.1c, respectivamente). También cabe notar que, bajo el modelo de
jerarquias de nicho y de acuerdo al supuesto de nicho vacante, es posible que las
invasoras fueran abundantes en comparacion con las especies residentes (Figura 6.1c).

El establecimiento exitoso de una especie exotica y su posterior crecimiento
poblacional no serian solamente posibles debido a la explotacién de nichos vacantes.
Invasiones exitosas podrian ocurrir cuando las especies exdéticas pueden igualar o
superar competitivamente a las especies residentes con nichos similares a los suyos
(Agren y Fagerstrom 1984; Shmida y Ellner 1984; Chesson 2000). Incluir a las
diferencias de habilidad competitiva (o de fitness) de las especies en el marco
conceptual permite reconocer que las especies exaticas pueden ser dominantes, si logran
desplazar a la dominante anterior (MacDougall et al. 2009). Podemos extender este
razonamiento y pensar que las exéticas podrian establecerse en cualquier porcién del
rango de similitudes de nicho, pero que la abundancia que pueden alcanzar estara
limitada por la posicion relativa en este rango. Es decir que, para ser abundantes, las
invasoras deberian ser suficientemente similares al promedio de la comunidad en el
marco de la teoria de nicho estocastica, mientras que deberian ser suficientemente
distintas para lograrlo en el marco del modelo de jerarquias de nicho (Figuras 6.1e y
6.1f, respectivamente).

Si pensamos que la diferenciacion funcional puede medirse a partir de un Gnico
atributo, todas estas predicciones pueden relacionarse con la teoria de seleccion natural.
La seleccion natural es aqui entendida como la consecuencia de las diferencias en las
probabilidades de supervivencia y reproduccion de los individuos (i.e. los componentes
del fitness) asociadas a las caracteristicas fenotipicas de tales individuos (Lande y
Arnold 1983; cf. Endler 1986). Como resultado de la seleccion ejercida por el ambiente
local, algunas especies (y las caracteristicas fenotipicas de sus individuos) seran mas
abundantes que otras dentro de la comunidad (Aarssen 1984; Keddy 1992a; Shipley
2010; Vellend 2010). Entiendo que la aplicacion del concepto de seleccion natural a la
ecologia de comunidades pueda resultar chocante, por lo que quisiera hacer una
aclaracion. La seleccion natural opera sobre los fenotipos de los individuos y esto puede
tener dos consecuencias. La primera es que, si consideramos solamente individuos de
una especie y que los caracteres antes de la seleccion son heredables, podria haber
evolucidn, aunque no necesariamente (Endler 1986). La evolucion es la consecuencia
mas estudiada de la seleccion natural, aunque podemos ver que no son la misma cosa.
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La segunda consecuencia, si consideramos ahora individuos de distintas especies, es el
cambio en la abundancia de los distintos fenotipos que conforman a las distintas
especies (Shipley 2010). Este proceso tambiéen ha sido llamado “filtrado de atributos™ Y,
como dijimos, tiene como consecuencia que especies con distintas caracteristicas tengan
distinta abundancia (Woodward y Diament 1991; Keddy 1992a; Weiher y Keddy 1995).
Vemos entonces que la ecologia funcional (o “basada en atributos™) y la teoria de
seleccidn natural estan intimamente relacionadas (Shipley 2010). Podemos resumir
entonces que la evolucion es la consecuencia de la seleccidn natural observable a nivel
poblacional, mientras que el filtrado de atributos es la consecuencia observable al de
comunidad, que es el nivel de organizacion de interés en esta tesis.

Al igual que ocurre con la seleccion dentro de una poblacion (ver e.g. Endler 1986),
la seleccion de un atributo en particular dentro de una comunidad puede ser direccional
(los valores en uno de los extremos del gradiente funcional generan el mayor fitness),
estabilizadora (los valores intermedios generan el mayor fitness) o disruptiva (los
valores en ambos extremos generan el mayor fitness) (Shipley 2010). Puede verse
entonces que la prediccion de la teoria de nicho estocéstica concuerda con un proceso de
seleccidn estabilizadora (Figuras 6.1b y 6.1¢), mientras que la prediccion del modelo de
jerarquia de nichos concordaria con una seleccion de tipo disruptiva (Figuras 6.1c y
6.1f). Cabe notar que el modelo de jerarquia de nichos seria solo parcialmente
consistente con la seleccion direccional (cf. Sugihara 1980; Sugihara et al. 2003). Por
esta razon, y aprovechando la nomenclatura usada en el proximo capitulo (Capitulo 7),
llamamos “hipdtesis de jerarquias competitivas” al mecanismo que concuerda con una
seleccidn direccional (cf. Mayfield y Levine 2010; Kunstler et al. 2012). A diferencia de
lo que ocurre con la seleccion estabilizadora y la disruptiva, el signo de la diferencia
funcional respecto del promedio de la comunidad es sumamente relevante, ya que puede
determinar que una especie sea muy abundante o muy rara (Figuras 6.1a y 6.1d)

En este punto, debemos notar que, entre las varias razones que diferencian a los
modelos de Tilman y Sugihara, se encuentra la mismisima definicion de “nicho”. En el
primer modelo esta representada por un regulador (la temperatura), mientras que el
segundo por recursos. Este tipo de inconsistencias es innato al concepto de nicho, por lo
gue aun perduran las controversias respecto de su definicion (Aarssen 1984; Leibold
1995; Chase y Leibold 2003; Mclnerny y Etienne 2012). Por esta raz6n, como
adelantamos en la Introduccion General, en esta tesis utilizamos a los atributos morfo-
fisiologicos de las especies para diferenciarlas “funcionalmente”. En este capitulo
contrastamos las tres predicciones planteadas respecto de la relacion entre la
diferenciacion funcional de las especies anuales exoéticas y nativas respecto del
promedio de la comunidad y su abundancia en el campo (Figura 6.1). Para tal fin,
relacionamos los datos de los atributos funcionales de las especies anuales obligadas y
facultativas (Capitulo 3) con los datos de densidad en el campo (Capitulo 5).

Objetivo Evaluar la relacion entre la diferenciacion funcional de las especies
anuales exaéticas y nativas respecto del promedio de la comunidad y su abundancia
en el campo.

Hipotesis El desempefio ecoldgico o fitness de las exoticas depende de su ajuste al
ambiente, de modo tal que las especies mas exitosas son las mas aptas o
competitivas para las condiciones ambientales mas frecuentes en el sistema
(seleccion estabilizadora). Alternativamente, el desempefio de las exoticas puede
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depender de su diferenciacion en la captura de recursos, en la utilizacion del espacio
0 en algun otro aspecto funcional relevante (selecciones disruptiva y direccional).

6.2 Materiales y métodos

En este capitulo utilizamos como medida de abundancia de las especies la densidad
maxima anual promedio [i.e. la misma medida utilizada en el Capitulo 5 para calcular el
In(Canopeo/inter-canopeo)]. Debido a que los arbustos de Bulnesia tienen un efecto
notorio sobre la densidad de las especies anuales (Capitulo 5), analizamos las
densidades en canopeo e inter-canopeo por separado. También analizamos los datos de
las especies invernales y las estivales por separado. Para el célculo de la densidad
méaxima anual promedio en cada combinacion de tipo de micrositio y gremio
promediamos los valores de los dos niveles de exclusion de granado (ya que este factor
no tuvo efectos muy notorios sobre la densidad de las especies).

Del mismo modo que con las poblaciones, las predicciones que se desprenden de
los mecanismos de seleccion natural pueden ser puestas a prueba estadisticamente
mediante modelos de regresion lineal y cuadrética (o polinémica de segundo grado)
ajustados por minimos cuadrados (ver e.g. Lande y Arnold 1983; Mitchell-Olds y Shaw
1987; Brodie 11l et al. 1995). Si la seleccion es puramente direccional, la densidad
responderia linealmente a la diferenciacion funcional (modelo 1, figura 6.1). Si la
seleccion es puramente disruptiva o puramente estabilizadora, la densidad responderia
solamente al cuadrado de la diferenciacion funcional (modelo 2, figura 6.1). El signo del
pardmetro asociado indicara si la seleccion es disruptiva (signo positivo, relacion de
Optimo-minimo) o estabilizadora (signo negativo, relacién de 6ptimo-maximo) (Figura
6.1). Por altimo, si existe una combinacion de selecciones direccional y
disruptiva/estabilizadora, entonces el desempefio de la especie foco responderia
simultaneamente a la distancia funcional al promedio y al cuadrado de esta distancia
(modelo 3, figura 6.1). Es decir, que el modelo (3) detecta si el valor 6ptimo del atributo
esta desplazado respecto del promedio de la comunidad.

A partir de analisis preliminares determinamos que estos modelos lineales, que
asumen distribucién normal de los residuos, se ajustan mejor a nuestros datos (del
logaritmo de la densidad+1) que modelos de regresion Poisson (ajustados a datos de
densidad). En general, los residuos de los modelos lineales no se apartaron
sensiblemente de la normalidad, principalmente debido a que hubo un solo caso con
densidad cero (Verbesina encelioides en los inter-canopeos, caso que fue removido del
analisis). Todos los atributos fueron trasformados por el logaritmo y estandarizados
antes de los analisis (i.e. centrados respecto de su media y divididos por su desvio
estandar) para las especies invernales y estivales por separado. Centrar los datos de los
atributos nos permite evaluar directamente el efecto de la diferenciacién funcional de las
especies respecto del promedio de la comunidad, mientras que dividir por el desvio
estandar nos permite comparar entre atributos con distintas escalas de variacion.
Ademas, describimos la heterogeneidad funcional en los gremios de especies invernales
y estivales por separado mediante analisis de componentes principales (e.g. Borcard et
al. 2011). Del mismo modo que Herben y Goldberg (2014), utilizamos los dos primeros
ejes de este analisis como atributos funcionales “compuestos” y los evaluamos como
predictores de la densidad de las especies de igual manera que lo hicimos con los otros
atributos funcionales, citados més arriba.
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6.3 Resultados

Dentro del gremio de invernales, el primer eje compuesto de variacion funcional
(componente principal 1) diferencid a especies erguidas y con hojas con alto contenido
de materia seca (CMSF) y grandes, como Sisymbrium irio (exética) y Parthenium
hysterophorus, de especies relativamente postradas y con hojas con bajo CMSF y
chicas, como Cryptantha diffusa y Nama undultatum (figura 6.2). El segundo eje
diferencié a especies con semillas grandes y bajo largo radical especifico (LRE), como
Sphaeralcea miniata y Lecanophora ecristata, de especies con semillas chicas y alto
LRE, como las exdticas Parietaria debilis y Schismus barbatus (figura 6.2). Las tres
exoticas encontradas se ubicaron relativamente lejos del promedio funcional del gremio,
siendo Schismus (el Unico pasto en el gremio) la mas alejada (figura 6.2).
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Figura 6.2. Analisis de componentes principales de los atributos de especies anuales invernales (15
especies) y estivales (16 especies) encontradas en un desierto del Monte central. Altura maxima de las
plantas (Alt), tamafio de hoja (AF), area foliar especifica (AFE), contenido de materia seca foliar
(CMSF), forma foliar (FF), largo radical especifico (LRE), volumen radical especifico (VRE), peso de
semillas (PS). Los valores de estos atributos fueron transformados por el logaritmo natural para
normalizarlos (salvo CMSF). Se muestra entre paréntesis la variabilidad explicada por cada eje. Las
flechas grises indican la contribucion de cada atributo a los componentes. Invernales: Bowlesia incana
(Bi), Chenopodium papulosum (Cp), Cryptantha diffusa (Cd), Descurainia sp (Ds), Lappula redowskii
(La), Lecanophora ecristata (Le), Lepidium myrianthum (Lm), Nama undultatum (Nu), Parietaria debilis
(Pd), Parthenium hysterophorus (Ph), Phacelia artemisioides (Pa), Plantago patagonica (Pp), Schismus
barbatus (Sb), Sisymbrium irio (Si), Sphaeralcea miniata (Sm). Estivales: Allionia incarnata (Ai),
Amaranthus standleyanus (As), Boerhavia diffusa (Bd), Bouteloua aristidoides (Ba), Euphorbia
catamarcensis (Ec), Flaveria bidentis (Fb), Gomphrena martiana (Ga), G. mendocina (Ge), Kallstroemia
tribuloides (Kt), Munroa mendocina (Mm), Portulaca echinosperma (Pe), P. grandiflora (Pg), P.
oleracea (Po), Sclerophylax arnotii (Sa), Tribulus terrestris (Tt), Verbesina encelioides (Ve).
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Dentro del gremio de estivales, el primer eje compuesto de variacion funcional
(componente principal 1) diferencié a especies con hojas alargadas (alto FF) y alto LRE
(i.e. los pastos dentro del gremio estival: Bouteloua aristidoides y Munroa mendocina),
del resto de las especies (Figura 6.2). El segundo eje diferencio a especies con bajo AFE
y alto CMSF (i.e. hojas tiernas) y semillas chicas, como Euphorbia catamarcensis y
Portulaca echinosperma, de especies con alto AFE y bajo CMSF (hojas més duras) y
semillas grandes, como Gomphrena martiana y la exdtica Tribulus terrestris (Figura
6.2). Las otras dos especies exdticas (Boerhavia diffusa y P. oleracea) se ubicaron
relativamente cerca del promedio funcional del gremio (Figura 6.2).

En el gremio de las invernales, el area foliar especifica fue el Unico atributo
funcional con una relacion significativa con el logaritmo de la densidad en los inter-
canopeos, relacion que fue de 6ptimo-méaximo (Figura 6.3). En los micrositios de
canopeo, el AFE mostrd una relacion similar aunque con un efecto marginal del término
lineal, lo que implica que el 6ptimo-maximo de la curva estuvo ligeramente desplazado
hacia valores altos de AFE (Figura 6.3). En ambos tipos de micrositio, las exdticas
Schismus barbatus y Sisymbrium irio se encontraron cerca del AFE 6ptimo, aunque solo
la primera fue relativamente abundante; Parietaria debilis se ubicé en el extremo
superior del gradiente, con baja densidad (Figura 6.3). Ademas, el logaritmo de la
densidad de las invernales bajo los canopeos de Bulnesia estuvo significativamente
asociado con el cuadrado de la altura mé&xima, i.e. una relacion de éptimo-maximo
(Figura 6.3). En este gradiente funcional, Schismus barbatus se encontro relativamente
cerca de la altura maxima éptima, mientras que Parietaria debilis y Sisymbrium irio se
ubicaron hacia los extremos inferior y superior (ambos sub-6ptimos), respectivamente
(Figura 6.3).

En el gremio de las estivales, el logaritmo de la densidad estuvo lineal y
positivamente relacionado con el peso de semillas (PS), tanto en canopeo como en inter-
canopeo (Figura 6.4). Este efecto fue significativo al 5% en inter-canopeo, pero
ligeramente marginal (p=0,054) en canopeo (Figura 6.4). Respecto de las exéticas en
este gradiente, Tribulus terrestris se ubicd, con semillas grandes, en el extremo de
mayor densidad, mientras que Boerhavia diffusa (semillas medianas) se ubico cerca del
promedio del gremio y Portulaca oleracea (semillas chicas) hacia el extremo de menor
densidad (Figura 6.4). El logaritmo de la densidad de las estivales también respondié al
cuadrado del area foliar especifica (AFE) de acuerdo a una relacion de 6ptimo-minimo
tanto en canopeo como en inter-canopeo (Figura 6.4). El efecto del AFE fue
significativo al 5% en canopeo, pero marginal (p=0,071) en los inter-canopeos (Figura
6.4). En este gradiente, Tribulus terrestris se ubico hacia el extremo inferior (bajo AFE,
alta densidad), mientras que Boerhavia diffusa y Portulaca oleracea se ubicaron cerca
del minimo, aunque tienen densidades intermedias dentro del gremio (Figura 6.4). El
componente principal 2 (correlacionado con el PS y el AFE, figura 6.2) estuvo
linealmente asociado con el logaritmo de la densidad en los inter-canopeos, aungue la
varianza explicada por este eje fue ligeramente menor a la que explico el PS por si solo
(Figura 6.4).
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6.4 Discusién

6.4.1 Diferenciacion funcional y abundancia de las especies

En este capitulo evaluamos la relacion entre ocho atributos funcionales mas dos
atributos “compuestos” (los dos primeros ejes de un analisis de componentes principales
basado en los ocho atributos simples) y la densidad de las especies anuales en el campo.
Los atributos compuestos explicaron una menor proporcion de la varianza de la
densidad en comparacion con algunos atributos simples: area foliar especifica, altura
maxima y peso de semillas. Estos resultados concuerdan con los que obtuvimos en el
experimento de competencia (Capitulo 7) y con los de varios trabajos recientes, los
cuales muestran respuestas mas robustas con atributos funcionales por separado como
variables explicativas que con ejes multivariados (Spasojevic y Suding 2012; Butterfield
y Suding 2013; Herben y Goldberg 2014). Esto puede deberse a que los atributos
funcionales citados son en si mismos indicadores de compromisos complejos en la
asignacion de recursos y tienen relaciones mecanisticas con procesos eco-fisioldgicos
importantes para las plantas (Westoby 1998; Westoby et al. 2002; Violle et al. 2007).

En consecuencia, la confeccion de ejes funcionales multivariados podria enmascarar los
efectos de atributos funcionales simples, especialmente si se trata de atributos con
efectos opuestos (Spasojevic y Suding 2012).

La relacién entre la diferenciacion funcional y el logaritmo de la densidad de las
especies vario principalmente con el gremio y con el atributo funcional, mientras que el
tipo de micrositio parece haber tenido un efecto relativamente menor. Dentro del gremio
de invernales, el logaritmo de la densidad tuvo una respuesta de 6ptimo-méximo al area
foliar especifica (AFE), tanto bajo el canopeo de Bulnesia como en los inter-canopeos.
Este patron es consistente con un proceso de seleccion estabilizadora y con la teoria de
nicho estocastica, propuesta por Tilman (2004). El area foliar especifica expresa la
inversion en tejido por unidad de &rea fotosintética, por lo que refleja un compromiso
entre la conservacién de nutrientes (que mejora con el aumento del AFE) y la velocidad
de crecimiento de las hojas (que desmejora con el aumento del AFE) (Westoby et al.
2002). En nuestro caso, las especies invernales con muy bajo AFE (como Cryptantha
diffusa y Lecanophora ecristata) serian demasiado conservativas en el uso de los
recursos, mientras que aquéllas con alto AFE (como Bowlesia incana y Parietaria
debilis) tendrian hojas demasiado tiernas para tolerar “coémodamente” el invierno en el
Monte sanjuanino.

La altura méaxima también present6 una respuesta de 6ptimo-maximo para las
especies invernales, aunque solamente bajo el canopeo de Bulnesia. Este patron es
consistente con un proceso de seleccidn estabilizadora. La altura maxima es un atributo
competitivo generalmente entendido como generador de jerarquias y sujeto a seleccion
direccional, ya que las especies mas altas serian las mejores competidoras cuando el
recurso limitante es la luz (ver Westoby et al. 2002; Mayfield y Levine 2010). Sin
embargo, mantener plantas altas es energéticamente costoso, por lo que sélo seria un
caracter ventajoso si existiera poca luz y una oferta adecuada de recursos del suelo
(Westoby et al. 2002). El crecimiento en alto también expone a las hojas al dafio y a las
plantas al volteo en caso de vientos fuertes, como los que suelen ocurrir en primavera en
nuestro sitio de estudio (Capitulo 2). Ademas, el crecimiento postrado puede ser
beneficioso en invierno porque mantiene las hojas cerca del suelo, donde la temperatura
del aire es mayor (Mulroy y Rundel 1977). Estos mecanismos parecerian explicar por
qué los datos sugieren una seleccion estabilizadora de la atura méaxima, en lugar de
direccional. Por un lado, las especies con altura intermedia (e.g. Schismus barbatus y
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Lepidium myrianthum) podrian ser mas competitivas que especies mas postradas (e.g.
Cryptantha diffusa y Plantago patagonica) en el ambiente relativamente sobrepoblado
(Capitulo 5) y sombrio de los canopeos. Por otro lado, las especies mas altas (como
Lecanophora ecristata y Sisymbrium irio) podrian ser menos eficientes en la utilizacion
de recursos que las de altura intermedia, posiblemente debido a una mayor exposicion
de sus hojas al frio y a los vientos fuertes.

Para las especies estivales, el logaritmo de la densidad estuvo lineal y
positivamente relacionado con el peso de semillas (PS), relacion que fue mas ajustada
en inter-canopeo que en canopeo. Otros trabajos han mostrado relaciones lineales entre
densidad y PS tanto positivas como negativas, aunque la mayoria de las veces no fueron
significativas (ver revisiones en Leishman y Murray 2001; Levine y Rees 2002).
Nuestros datos son consistentes con un proceso de seleccién direccional, hacia semillas
grandes, y con la hipotesis llamada aqui de “jerarquias competitivas” (cf. Mayfield y
Levine 2010; Kunstler et al. 2012). EI PS esté negativamente correlacionado con la
cantidad de semillas que una planta puede producir, por lo que expresa un compromiso
entre la probabilidad de arribo y colonizacion de parches “vacios” (que aumenta con la
cantidad de semillas dispersadas) y la probabilidad de establecimiento exitoso frente a
determinados peligros (que aumenta con el peso de las semillas) (Westoby et al. 2002).
Asociado a este compromiso, las plantulas generadas a partir de semillas grandes
pueden tener una ventaja competitiva temprana respecto de plantulas de semillas chicas,
lo cual puede ser determinante para especies anuales de ambientes aridos (Leishman et
al. 2000). El éxito de las anuales con semillas grandes sugiere un alto riesgo relativo
para las plantas estableciéndose en los inter-canopeos, aparentemente por desecacion
(Capitulo 5).

El logaritmo de la densidad de las estivales también respondié al cuadrado del area
foliar especifica de acuerdo a una relacion de 6ptimo-minimo, relacién que fue méas
ajustada en canopeo que en inter-canopeo. Este patron es consistente con un proceso de
seleccion disruptiva y con el modelo de jerarquias de nicho, propuesto por Sugihara
(1980). A diferencia de lo que ocurrié en invierno, estos resultados sugieren dos
estrategias relativamente exitosas entre las especies estivales: tolerar el estrés
hidrico/térmico del verano mediante hojas relativamente duras o esclerofilas (como
Tribulus terrestris y Munroa mendocina) o recuperar el crecimiento rapidamente luego
de eventuales estreses mediante hojas tiernas y energéticamente menos costosas (como
Sclerophylax arnotii y Amaranthus standleyanus). Es interesante notar que el AFE es
inversamente proporcional al espesor y al contenido de materia seca de las hojas (Vile et
al. 2005), por lo que es posible obtener un alto AFE con hojas finas, o con hojas gruesas
pero con alto contenido de agua (llamadas aqui “suculentas”) (cf. Vendramini et al.
2002). En el extremo superior del gradiente de AFE, podemos asi reconocer una
variante suculenta (e.g. S. arnotii y Portulaca oleracea) y una variante de hojas finas
(e.g. A. standleyanus y Euphorbia catamarcensis). Al parecer, la variante suculenta es
relativamente exitosa tanto en los inter-canopeos como bajo el canopeo de Bulnesia,
mientras que la variante de hojas finas esta mas restringida al entorno de Bulnesia. En
concordancia con lo discutido en el Capitulo 5, la colonizacion de los inter-canopeos no
podria ser alcanzada con una estrategia totalmente adquisitiva, sino que requeriria de un
cierto nivel de suculencia, posiblemente beneficioso en términos de la conservacion del
agua frente a eventuales estreses hidrico/térmicos.

El conjunto de resultados indica que la diferenciacion funcional respecto del
promedio de la comunidad tendria consecuencias sobre la abundancia de las especies
que son contrastantes entre invierno y verano. En invierno, preponderaron las respuestas
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consistentes con procesos de seleccion estabilizadora, por lo que la diferenciacion
funcional parece ser perjudicial para las especies. En verano, en cambio, preponderaron
las respuestas consistentes con procesos de seleccion direccional y disruptiva, lo que
indica que la diferenciacion funcional puede ser ventajosa. Por un lado, estos resultados
indican que el modelo de jerarquias de nicho (consistente con la seleccion disruptiva), si
bien fue pensado para animales, también se aplica a especies vegetales. Ademas,
particularmente respecto del AFE, coinciden con un modelo propuesto por Weiher y
Keddy (1995), el cual propone que los ambientes severos (en nuestro caso, los
inviernos) obligan a la convergencia funcional, mientras que ambientes menos severos
(en nuestro caso, los veranos) permiten la diferenciacion o divergencia de estrategias.

6.4.2 Consecuencias para el proceso de invasion

En invierno, las exoticas parecen diferenciarse funcionalmente de la mayor parte de las
especies nativas cuando consideramos en conjunto los ocho atributos funcionales
evaluados aqui. Sin embargo, como discutimos mas arriba, esta diferenciacién funcional
multivariada no estuvo mayormente relacionada con la abundancia de las especies. En
cambio, respecto de los atributos que si estuvieron relacionados con la densidad,
encontramos que las exoticas se establecieron en porciones del gradiente funcional ya
ocupadas por especies nativas. Es especialmente llamativo el caso de Schismus
barbatus, que es el Gnico pasto en el gremio de invernales, pero que sin embargo se
ubica cerca del promedio en los dos gradientes funcionales aparentemente importantes,
i.e. el del area foliar especifica y el de la altura méxima. Estos resultados apoyan la
vision de que el establecimiento exitoso de una especie exdética puede ocurrir sin
necesidad de diferenciacion funcional o de “nicho” respecto de las nativas (Daleo et al.
2009; MacDougall et al. 2009). En el caso de Schismus, su alta abundancia local
dificilmente se deba a procesos estocasticos o neutrales relacionados con la dispersion y
la abundancia en la region o “meta-comunidad” (ver. Daleo et al. 2009), ya que es ain
una especie rara a nivel regional (Pucheta et al. 2011). Creemos mas probable que
Schismus ha logrado tal abundancia debido a ventajas de fitness sobre las nativas lo
cual, segun la teoria de coexistencia de especies basada en la competencia (MacDougall
et al. 2009), podria resultar en la exclusion competitiva de las nativas funcionalmente
similares a ésta.

En verano, las exdticas presentaron distintos niveles de similitud con las nativas.
Por un lado, Boerhavia diffusa (Nyctaginaceae) y Portulaca oleracea (Portulacaceae)
parecen no diferenciarse funcionalmente de las nativas. De hecho, existen en la
comunidad especies nativas filogenéticamente emparentadas a éstas, i.e. Allionia
incarnata (Nyctaginaceae), Portulaca echinosperma y P. grandiflora. Los resultados
sugieren que estas especies exoticas tampoco habrian necesitado diferenciarse
funcionalmente respecto de las especies residentes para instalarse en la comunidad. La
exotica estival restante, Tribulus terrestris (Zygophyllaceae), también coexiste con una
especie anual de su misma familia, Kallstroemia tribuloides (ademas de Bulnesia
retama, la arbustiva dominante). Sin embargo, Tribulus se ubica en el extremo de los
dos gradientes funcionales aparentemente relevantes para la densidad de las anuales
estivales, especialmente en el gradiente del peso de semillas. En los capitulos previos
dedujimos que las espinas de sus propagulos le permitirian permanecer en el ambiente
aparentemente mas favorable para esta especie (los inter-canopeos) y evitar el
apifiamiento en las trampas de semilla (Capitulos 4 y 5). Los resultados de este capitulo
aportan mas evidencia respecto del papel de los atributos de los propagulos, resaltando
el valor adaptativo del tamafio de las semillas en las etapas iniciales del crecimiento de
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las plantas (Seccion 6.4.1). Actualmente, Tribulus parece encontrarse en el tope de la
jerarquia competitiva en la comunidad de anuales, aparentemente debido a sus hojas
esclerofilas y a sus semillas grandes y con mecanismo de anti-dispersion. En el contexto
de las ideas de Weiher y Keddy (1995), nuestros resultados sugieren que la probabilidad
de las especies exoticas de convertirse en dominantes (o invasoras) aumentaria con la
similitud funcional a las nativas en ambientes severos, mientras que aumentaria con la
disimilitud funcional en ambientes menos severos.



Capitulo 7

Diferenciacion funcional e intensidad de la
competencia: prueba experimental

83
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7.1 Introduccién

La competencia puede ser un factor importante en la estructuracion de las comunidades
vegetales, particularmente si se considera una escala de percepcion, en términos de
extension, lo suficientemente pequefia (Weiher y Keddy 1995; Pacala 1997; Funk et al.
2008; Thuiller et al. 2010; Chaneton et al. 2012). Uno de los principales debates al
respecto se centra en la influencia de las diferencias entre especies sobre la intensidad
de la competencia (Adler et al. 2007; Mayfield y Levine 2010; Thuiller et al. 2010;
Godoy et al. 2014). Desde los inicios de la ecologia existe un supuesto relativamente
generalizado de que las especies similares entre si competirian mas intensamente por
recursos que especies mas disimiles, mecanismo conocido bajo el nombre de “similitud
limitante”, entre otros (ver e.g. Agren y Fagerstrom 1984; Weiher y Keddy 1995; Webb
et al. 2002; Emery 2007; Kraft et al. 2007; Cahill et al. 2008; Thuiller et al. 2010; Violle
et al. 2011; Kunstler et al. 2012; Price y Partel 2013; Herben y Goldberg 2014; Kraft et
al. 2014). En el contexto de la teoria de coexistencia de especies, este mecanismo es
llamado “estabilizante” porque se entiende que la competencia intra-especifica es
siempre mas intensa que la inter-especifica, lo que haria la coexistencia estable en el
tiempo (Chesson 2000). Sin la intencion de entrar en conflictos técnicos por
definiciones, nosotros adoptaremos el término “similitud limitante™ para este
mecanismo, simplemente porque refleja la idea de que la similitud funcional limita o
restringe a través de la competencia el desempefio de los individuos que interactdan.

Si bien es uno de los supuestos mas arraigados en la ecologia, han sido pocos los
estudios que evaluaron experimentalmente si existe una relacion negativa entre
diferenciacion funcional e intensidad de la competencia (e.g. Johansson y Keddy 1991;
Fargione et al. 2003; Cahill et al. 2008). Incluso, algunos trabajos que aseguran proveer
informacidn concluyente al respecto, han considerado a la similitud funcional como una
variable binomial, i.e. mismo grupo funcional vs. distinto (e.g. Johansson y Keddy
1991; Fargione et al. 2003; Price y Péartel 2013). Si el mecanismo verdaderamente
ocurre, deberia haber una disminucion gradual de la intensidad de la competencia con el
incremento de la diferenciacion funcional. Llamativamente, han sido muy pocos los
trabajos en ecologia que han considerado a la diferenciacién o disimilitud funcional
como una variable continua o cuantitativa (Cahill et al. 2008; Dostal 2011; Violle et al.
2011; Kunstler et al. 2012; Kraft et al. 2014). En este capitulo ponemos a prueba
experimentalmente el supuesto de similitud limitante considerando a la diferenciacion
funcional como una variable cuantitativa y evaluamos su verosimilitud respecto de otras
hipétesis alternativas.

Antes de continuar, debemos definir qué entendemos por intensidad de la
competencia y por “habilidad competitiva”. La intensidad de la competencia es
entendida aqui como una funcién inversa del desempefio de los individuos. Medidas
utiles para tal fin son el logaritmo de la inversa de la biomasa [In(1/biomasa); e.g.
Sackville Hamilton 1994; Zimdahl 2004)] y la mortalidad (e.g. Goldberg et al. 2001).
Es decir que a mayor mortalidad y mayor In(1/biomasa) (i.e. un peor desempefio),
inferiremos una mayor intensidad de la competencia. Por otro lado, la habilidad
competitiva de los individuos tiene dos aspectos o componentes: el efecto competitivo
(i.e. el efecto sobre los vecinos) y la respuesta competitiva (i.e. la respuesta al efecto de
los vecinos) (Goldberg 1990; Goldberg 1996). En este capitulo (como en el resto de la
tesis) estamos particularmente interesados en los efectos competitivos que las especies
residentes puedan ejercer sobre las exoticas. En este sentido, definimos a la habilidad
competitiva de un individuo (que llamaremos “vecino”) como la capacidad de afectar
negativamente a otro individuo (que llamaremos “foco”). Interpretamos entonces que
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las especies mas habiles competitivamente seran aquellas que impongan una
competencia més intensa sobre una especie foco, i.e. las que generen méas mortalidad y
menos biomasa de la especie foco.

Una vez definida, nos interesa ahora relacionar la habilidad competitiva de las
especies residentes en una comunidad sobre una especie nueva (la especie foco) con la
diferenciacion funcional entre tales especies residentes y la especie foco. Para tal fin,
debemos pensar en un eje funcional que permita diferenciar a las especies: un atributo
funcional. En este marco, la hipotesis de similitud limitante predice (i) que la intensidad
de la competencia sobre la especie foco es maxima frente a individuos de la misma
especie, i.e. cuando la diferenciacion funcional es cero, y (ii) que esta intensidad
decrece hacia ambos extremos del eje funcional (Figura 7.1). Visto de otro modo, segun
la hipotesis de similitud limitante, la intensidad de la competencia deberia decrecer con
el mddulo de la diferenciacion funcional respecto de la especie foco, i.e. sin importar si
el signo de la diferencia es positivo 0 negativo (Kunstler et al. 2012).

Hipétesis Similitud limitante Jerarquias competitivas
Modelo Yi=a-bDifcol (1) Yi=a+bDipw (2
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Figura 7.1. Predicciones de dos hipotesis que relacionan la distancia (o diferencia) funcional de distintas
epscies respecto de una especie foco y la intensidad de la competencia sobre tal especie. Las intensidad de
la competencia sobre la especie foco es indicadora directa de la habilidad competitiva. Las especies
involucradas se diferencian de la especie foco en términos de un atributo funcional (A;). Es decir que el
eje de abscisas estéa centrado respecto del valor del atributo de la especie foco (As.co), de modo tal que D;.
foco €5 igual a A - Asoco- De acuerdo a la hipétesis de jerarquias competitivas, la pendiente de la relacién
graficada puede ser tanto positiva (como en la figura) como negativa. Ademas se muestra la estructura
genérica de los modelos de regresién propuestos por Kunstler et al. (2012) para evaluar ambas hipétesis,
donde Y; es la habilidad competitiva sobre la especie foco.

Como alternativa a la hipotesis de similitud limitante, se ha propuesto que la
intensidad de la competencia puede también depender de diferencias entre especies de
acuerdo a una jerarquia de habilidades competitivas (Aarssen 1983; Aarssen 1984;
Agren y Fagerstrom 1984; Mayfield y Levine 2010; Kunstler et al. 2012). Segun este
mecanismo, la intensidad de la competencia deberia responder rectilineamente (o
monotonamente) a la diferenciacion funcional respecto de la especie foco, aumentando
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o decreciendo, dependiendo del atributo funcional considerado (Figura 7.1, Kunstler et
al. 2012). En este caso, a diferencia de la hip6tesis de similitud limitante, es muy
importante el signo de la diferencia funcional. Si bien el agregado de la hipotesis de
jerarquias competitivas representa un avance tedrico importante respecto de la similitud
limitante, es posible que ambas hipdtesis representen casos particulares dentro de un
marco conceptual mas general.

Nuestro marco conceptual se basa en el proceso de seleccion natural (cf. Aarssen
1983; Aarssen 1984). Como discutimos en el Capitulo 6, la seleccidn de un atributo en
particular dentro de una comunidad puede ser direccional (se favorecen los valores en
un extremo del gradiente funcional), estabilizadora (se favorecen los valores
intermedios) o disruptiva (se favorecen ambos extremos del gradiente funcional)
(Shipley 2010). Es entonces esperable que los atributos asociados con la habilidad
competitiva estén sujetos a cualquiera de estos tres tipos de seleccion (ver también
Aarssen 1983; Aarssen 1984). En adelante, llamaremos a estos atributos “competitivos”.
Este marco conceptual produce predicciones interesantes respecto de la relacion entre la
diferenciacion funcional y la habilidad competitiva de las especies en una comunidad.

Hipotesis Seleccion direccional Seleccion estabilizadora Seleccion direccional +
o disruptiva estabilizadora o disruptiva

Modelo Yi=a-bDy, (3e) Yi=a+bDy,—cD,?2 (4e)

estadistico Yi=a+bDi, (2)

Yi=a+bD,” (3d) Yi=a+bDi,+cDy, (4d)
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Figura 7.2. Predicciones sobre la relacion entre los atributos de las especies y la habilidad cometitiva
sobre una especie foco de acuerdo a un marco conceptual basado en la seleccién natural. Existen tres
tipos de seleccion sobre los atributos relacionados con la habilidad competitiva de las especies en una
comunidad (;). El eje de abscisas expresa la diferenciacion funcional de cada especie al promedio de la
comunidad medida a lo largo de un atributo “A” (Di., = A - Agromedio). Las tres prediccciones pueden ser
evaluadas estadisticamente mediante modelos de regresion lineal y polinémica de segundo grado. El
modelo (2), de regresion lineal, es practicamente idéntico al modelo (2) de la figura 7.1, por eso
llevan el mismo namero; la diferencia es la constante que se resta a A;, lo cual no produce ajustes
distintos a los datos. EI modelo (3) eval(a si existe seleccion puramente estabilizadora (signo negativo
del término cuadratico; modelo 3e) o puramente disruptiva (signo positivo del término cuadrético;
modelo 3d). EI modelo (4) agrega un componente direccional al modelo (3) y por lo tanto sirve para
evaluar si el 6ptimo de la curva esta desplazado respecto del promedio de la comunidad. En el ejemplo de
la figura, el componente direccional tiene pendiente positiva, lo que hace que la curva 4e (seleccién
direccional + estabilizadora) se desplace hacia la derecha y que la curva 4d (seleccion direccional +
disruptiva) se desplace hacia la izquierda.
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Por un lado, si la seleccidn sobre un atributo competitivo es puramente direccional,
deberiamos ver una relacion lineal entre habilidad competitiva y diferenciacion
funcional (Figura 7.2). La altura maxima es un atributo competitivo generalmente sujeto
a seleccidn direccional (cf. Capitulo 6), ya que las especies més altas serian las mejores
competidoras cuando el recurso limitante es la luz (Gaudet y Keddy 1988; Westoby et
al. 2002; Mayfield y Levine 2010). Podemos ver que el caso de la seleccion direccional
coincide con la prediccion de la hipotesis de jerarquias competitivas (Figuras 7.1y 7.2).
La Unica diferencia entre las dos predicciones, tal como fueron planteadas hasta ahora,
es la forma en la que calculamos la diferenciacion funcional: respecto de una especie
foco en la figura 7.1 y respecto del promedio de la comunidad o grupo de especies en la
7.2. Esta diferencia es funcionalmente irrelevante ya que la jerarquia entre especies se
mantendré independientemente del punto de referencia a partir del cual calculemos la
diferencia funcional. Es por esto que en adelante hablaremos de seleccion direccional y
jerarquias competitivas como sinénimos.

Por otro lado, si la seleccion es estabilizadora, las especies con mayor efecto
competitivo estardn caracterizadas por valores intermedios del atributo competitivo
(Figura 7.2). Este seria el caso del area foliar especifica, ya que refleja un compromiso
entre la conservacion de nutrientes y la velocidad de crecimiento de las hojas (Westoby
et al. 2002), razon por la cual parece haber un valor éptimo relativamente ajustado a la
productividad del ambiente (Grime 2006). Finalmente, si la seleccion es disruptiva, las
especies con mayor efecto competitivo estaran caracterizadas por valores extremos del
atributo competitivo, tanto altos como bajos (Figura 7.2). Un ejemplo tipico podria ser
la coexistencia exitosa de dos estrategias caracterizadas por distintas profundidades de
enraizamiento y extraccion de agua del suelo (Silvertown 2004).

En este capitulo contrastamos con datos las tres predicciones que se desprenden de
los mecanismos de seleccion natural (Figura 7.2). Para tal fin, condujimos un
experimento de macetas en las que individuos de la anual exotica Tribulus terrestis
coexistieron alternativamente con individuos de su misma especie y de otras especies
anuales, entre las que se encuentran siete nativas y dos exoticas. Elegimos a Tribulus
como especie foco porgue es la anual exdtica mas abundante en el campo; de hecho, es
la especie méas abundante en la comunidad de anuales (Capitulo 5). En este
experimento, la identidad del vecino es cambiada sin modificar la densidad total, disefio
gue se conoce como “serie de reemplazos” y que es apropiado para preguntas respecto
de los efectos de la similitud entre especies coexistentes (Sackville Hamilton 1994).
Entonces, el tratamiento de competencia intra-especifica (i.e. Tribulus con vecino
Tribulus) es aqui utilizado como el nivel minimo de diferenciacion funcional (igual a
cero), mientras que los de competencia inter-especifica constituyen los niveles de
similitud restantes de acuerdo a los atributos funciones de cada especie acompafante
(ver Figura 7.2). Utilizamos dos medidas inversas del desempefio de Tribulus para
cuantificar la habilidad competitiva de los vecinos, i.e. el logaritmo natural de la inversa
de la biomasa final (ver e.g. Sackville Hamilton 1994; Zimdahl 2004) y la mortalidad.

De manera similar al analisis en el Capitulo 6, evaluamos la relacion entre habilidad
competitiva y diferenciacion funcional mediante regresion lineal y cuadratica (o
polindbmica de segundo grado) ajustados por minimos cuadrados (ver e.g. Lande y
Arnold 1983; Mitchell-Olds y Shaw 1987; Brodie 111 et al. 1995). Si la seleccion es
puramente direccional, la habilidad competitiva sobre la especie foco respondera
solamente a la distancia al promedio (modelo 2, Figura 7.2). Si la seleccion es
puramente disruptiva o puramente estabilizadora, la habilidad competitiva sobre la
especie foco respondera solamente al cuadrado de la distancia al promedio (modelo 3,
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Figura 7.2). El signo del parametro asociado indicara si la seleccion sobre el desempefio
de la especie foco es disruptiva (signo positivo) o estabilizadora (signo negativo)
(Figura 7.2). Por ultimo, si existe una combinacion de selecciones direccional y
disruptiva/estabilizadora, la habilidad competitiva sobre la especie foco respondera
simultaneamente a la distancia al promedio y al cuadrado de esta distancia (modelo 4,
Figura 7.2). Es decir, que el modelo (4) detecta si el valor 6ptimo del atributo esta
desplazado respecto del promedio funcional de la comunidad.

Objetivo Evaluar la relacion entre la intensidad de la competencia que imponen los
vecinos sobre Tribulus terrestris (es decir, la habilidad competitiva de los vecinos) y
la diferenciacion funcional de tales vecinos respecto de T. terrestris. Los vecinos
seran individuos de T. terrestris y de otras especies anuales, entre las que se
encuentran siete nativas y dos exoticas.

Hipotesis La habilidad competitiva sobre Tribulus terrestris decrece con el
aumento de la diferenciacion funcional respecto de esta especie (hipotesis de
similitud limitante). Alternativamente, la habilidad competitiva sobre T. terrestris
depende de la diferenciacion funcional respecto de la especie mas competitiva en el
grupo de especies evaluado, de acuerdo a los mecanismos de seleccion natural de la
habilidad competitiva.

7.2 Materiales y métodos

7.2.1 Disefio experimental y obtencion de datos

Condujimos el experimento en el jardin trasero de mi casa en la ciudad de San Juan,
Argentina. Este experimento tuvo una sola fuente de variacion manipulada, que fue la
identidad del vecino de Tribulus terrestis (especie foco o “fitomero”). En total,
utilizamos diez especies de vecinos (contando a Tribulus, incluida para poder estimar la
competencia intra-especifica), las cuales presentan atributos funcionales relativamente
contrastantes en la comunidad (Cuadro 7.1). Estas especies fueron las mas abundantes
en la resaca que utilizamos para “sembrar” el experimento (ver parrafo siguiente) y
también fueron las mas abundantes en el campo durante el periodo que se realiz6 el
experimento. En adelante, podremos Ilamar a las especies solamente por su género. Las
unidades experimentales fueron macetas de plastico negro, conocidas comercialmente
como “sopladas”, de 1,5 L (alto 13,5 cm, diametro superior 13,5 cm, didmetro inferior
10,7 cm). En cada maceta coexistieron un individuo de Tribulus con un individuo de la
especie acompafiante correspondiente, i.e. todas las macetas tuvieron la misma densidad
de plantas. Es importante notar aqui que este experimento prescinde de tratamientos con
una densidad menor de la especie foco (i.e. una planta sola en una maceta) ya que no
fue nuestro objetivo estimar el efecto de la densidad sino el del cambio en la identidad
del vecino (ver también Sackville Hamilton 1994). Durante el periodo que durd el
experimento (ver mas abajo), las plantas recibieron luz solar directa durante al menos 8
horas diarias, entre las 9 y las 17 hs aproximadamente.
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Cuadro 7.1. Atributos funcionales promedio de las 10 especies incluidas en el experimento. Altura
maxima de las plantas (Alt), tamafio de hoja (AF), area foliar especifica (AFE), contenido de materia seca
foliar (CMSF), forma foliar (FF), largo radical especifico (LRE), volumen radical especifico (VRE), peso
de semillas (PS). Descripcion de los atributos en el Capitulo 3. Se resaltan en negrita el maximo y el
minimo para cada atributo. También se muestran la biomasa promedio y la mortalidad de la especie foco
(Tribulus terrestris), la biomasa promedio de las especies vecinas y la cantidad de repeticiones (macetas)
de cada combinacion en el experimento (n). Las especies se ordenan decrecientemente de acuerdo a su
efecto sobre la biomasa de Tribulus. Entre paréntesis se muestran los cédigos de las especies usados en
algunas figuras. *Especie exotica; s/u: sin unidades.

Alt AF AFE CMSF FF LRE VRE PS Biomasa g Mort
Especie cm cm®  mikg slu slu m/ig cm¥g mg  Vecino Foco % n
Portulaca 54 240 280 0060 145 287 370 013 249 024 67 12

oleracea* (P)

Sphaeralcea 68 299 164 0197 222 96 434 041 026 032 54 13

miniata (Sp)

Solanum 60 463 293 009 187 180 802 184 033 033 50 6
euacanthum (So)

Flaveria 80 531 255 0147 223 245 649 0721 1,60 0,34 53 15
bidentis (F)

Tribulus

terrestris* (T) 50 2,02 168 0229 22,7 110 3,83 17,67 106 0,34 57 15
Sclerophylax 45 075 333 0042 224 346 426 1491 049 039 53 15
arnotii (Sc)

Boerhavia

diffusa* (B) 5 675 205 0,138 164 143 438 1,39 0,26 0,40 54 13
Amaranthus

Standleyanus (A) 130 1,70 290 0,192 164 391 6,67 0,27 093 051 47 15
Gomphrena 159 858 138 0210 154 80 511 1,72 157 052 53 15
martiana (G)

Euphorbia

catamarcensis (E) 15 0,51 34,5 0,160 16,3 9,3 6,35 0,12 0,19 0,62 50 12

Hacia fines de enero de 2014, rellenamos cada maceta con suelo superficial del sitio
de estudio. Sobre ese suelo, sembramos una mezcla de resaca que, como sabemos del
Capitulo 4, es rica en semillas (y ademas contiene suelo). La resaca represento
aproximadamente 1/6 del relleno de la maceta. Tanto el suelo superficial como la resaca
fueron colectados al inicio de la estacién de crecimiento estival (i.e. fin de noviembre de
2013). Colocamos las macetas sembradas en una batea de 1,5 m por 10 m construida
sobre el suelo y dispuesta en direccion E-O (Figura 7.3). Esta batea nos permitié regar
las macetas con relativa facilidad mediante sumersion y ascenso capilar. Regamos a las
macetas con una frecuencia que reflejara en alguna medida la naturaleza restringida y
pulsante de los recursos en los desiertos (Noy-Meir 1973; Reynolds et al. 2004). Es
decir que procuramos que las macetas no estuvieran demasiado hiumedas todo el tiempo
(ya que no sabemos de qué manera podrian reaccionar estas plantas de desierto), lo cual
logramos mediante un riego pulsado. EI método de riego consistié en llenar la batea con
agua hasta alcanzar la mitad de la altura de las macetas y mantener este nivel por 30
minutos, de modo tal de permitir que todo el sustrato en cada maceta se humedeciera. El
color del sustrato en las macetas cambia notoriamente cuando se seca (se aclara),
indicador que utilizamos para regular la frecuencia de riego. Durante la etapa de
germinacion y establecimiento de las plantulas, regamos cada dos dias para no permitir
que el suelo superficial se aclarara (imitando las condiciones de campo luego de una
lluvia grande). Luego de terminar esta etapa (ver mas abajo), regamos las macetas cada
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vez que el sustrato superficial de al menos una maceta se aclard, lo que llevé a una
frecuencia de riego de entre 3 a 7 dias. Cabe notar que las macetas que utilizamos como
eventuales indicadoras (i.e. las que tuvieran sustrato superficial claro) contenian
bastante humedad, al menos en su parte inferior.

Una vez comenzada la germinacion (4 dias después de la siembra), relevamos la
diversidad de las plantulas en cada maceta. Un mes después de la siembra (fin de
febrero) consideramos finalizada la etapa de establecimiento y realizamos el raleo de
plantulas de modo tal de conseguir las combinaciones deseadas de especies. Obtuvimos
15 réplicas de la mayor parte de las combinaciones (Cuadro 7.1). Al momento del raleo,
existio un cierto grado de heterogeneidad entre macetas respecto del tamafio de las
plantas. Por esta razon, agrupamos las réplicas de cada tratamiento en bloques de
acuerdo al tamafio de las plantas y la posicién de cada tratamiento dentro de cada
bloque fue aleatorizada. De este modo obtuvimos un disefio en blogues incompletos
aleatorizados.

Con la llegada de las primeras heladas, hacia el fin de abril de 2014, dimos por
finalizado el experimento. Cosechamos las plantas respetando los bloques del
experimento, salvo aquéllas que murieron antes del fin del experimento y fueron
inmediatamente cosechadas. Guardamos las plantas cosechadas en sobres de papel y las
secamos durante 72 horas en estufa a 60 °C. La duracion total del experimento, desde el
inicio de la germinacion a la cosecha de las ultimas plantas, fue exactamente de 100 dias
(del 1 de febrero al 12 de mayo). Este periodo coincidié bastante bien con el periodo
vegetativo que tuvieron en el campo, ese mismo afo, las mismas especies utilizadas
aqui.

Figura 7.3. Vista general del experimento. Construimos sobre el suelo una batea de 1,5 m por 10 m
ubicada en direccion E-O, dentro de la cual colocamos las macetas sembradas. La batea nos permitié
regar facilmente a las macetas mediante sumersion y ascenso capilar.
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7.2.2 Analisis de datos

Las respuestas analizadas de las plantas de Tribulus fueron la mortalidad (i.e. el
cociente entre plantas muertas y plantas totales) y el logaritmo de la inversa de la
biomasa aérea seca total al final del experimento o al momento de la muerte. Estas
medidas inversas de desempefio son Utiles para cuantificar la intensidad de la
competencia y hacer asi una conexion directa con nuestras predicciones (Figura 7.2).
Cabe notar que In(1/Biomasa) es igual a —In(Biomasa), es decir que esta medida inversa
es simplemente la imagen especular de In(Biomasa). Por un lado, analizamos los datos
de mortalidad de plantas mediante modelos de regresion logistica corregidos por sobre-
dispersion (Agresti 2002). Esta metodologia es la mas apropiada para datos con
distribucion binomial, como la mortalidad (Warton y Hui 2011). En cambio, analizamos
los datos del logaritmo de la inversa de la biomasa mediante regresion lineal.

Es importante notar aqui que, en el caso del tratamiento de competencia intra-
especifica de Tribulus, tenemos dos individuos de la especie foco. Si la competencia
intra-especifica es muy asimétrica, su efecto negativo se diluiria si calcularamos el
promedio de las biomasas de los dos individuos en la maceta. Nosotros estamos
particularmente interesados en saber qué tan negativa puede ser la competencia para un
individuo de Tribulus. Por esta razon, en el tratamiento de competencia intra-especifica
de Tribulus, tomamos como respuesta a la biomasa del “perdedor” en cada maceta, i.e.
el de menor biomasa de los dos individuos. Como contrapartida, usamos a la biomasa
del “ganador” en el analisis que relaciona la biomasa del vecino y la de la especie foco
(explicado en el parrafo siguiente). Dicho de otra manera, el perdedor en cada maceta
del tratamiento de competencia intra-especifica de Tribulus es nuestro individuo “foco”,
mientras que el ganador es el “vecino”. Los resultados justifican nuestra decision, ya
que los ganadores en el tratamiento de competencia intra-especifica de Tribulus
alcanzaron el triple de biomasa que los perdedores (Cuadro 7.1).

Utilizamos las técnicas detalladas mas arriba para relacionar la mortalidad y la
inversa de la biomasa promedio de Tribulus (i.e. el promedio de las réplicas) con los
atributos de las especies vecinas de acuerdo a los modelos 1, 2, 3y 4 (Figuras 7.1y 7.2).
Analizamos a cada atributo funcional por separado. Todos los atributos funcionales
fueron transformados por el logaritmo y estandarizados antes de los analisis (i.e.
centrados respecto de su media y divididos por su desvio estandar) para facilitar la
comparacion entre ellos. Luego, siguiendo un método similar al que utilizaron Rosch et
al. (1997), hicimos una seleccion de modelos con los atributos que tuvieron alguna
relacién significativa con el desempefio de Tribulus. En el modelo completo a ser
evaluado, incluimos cada atributo en las tres formas consideradas en este capitulo: como
el médulo de la distancia a Tribulus (|Di-foco|), cOmo la distancia al promedio del grupo
de especies (Di.p) y como el cuadrado de ésta tltima (Di-pz) (ver figuras 7.1y 7.2). De
este modo evaluamos simultaneamente las hipGtesis planteadas en este capitulo como
predictoras de la habilidad competitiva sobre Tribulus. Realizamos la seleccién de
modelos mediante la rutina conocida como stepwise (o “paso por paso” en ambas
direcciones), implementada con el comando step de R (R-Core-Team 2012). Esta
rutina evalUa los distintos modelos mediante el criterio de informacion de Akaike
(AIC), el cual es compatible con modelos de regresion lineal pero no lo es con la
regresion logistica corregidas por sobre-dispersion (en la que se utiliza la quasi-
verosimilitud en lugar de la verosimilitud). Para sortear este obstaculo, analizamos
como respuesta el logit de mortalidad (In[m/(1-m)]) mediante regresion lineal y luego
seleccionamos los distintos modelos alternativos mediante la rutina stepwise. Luego,
incluimos las variables elegidas por este procedimiento en una regresion logistica de la
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mortalidad y evaluamos el ajuste entre valores predichos y observados (cf. Keddy et al.
2002). A pesar de las diferencias entre metodologias, el mejor modelo “logit-lineal”
hizo predicciones practicamente idénticas a las de su homdlogo logistico (ver figura 7.8;
ver también Warton y Hui 2011).

Luego, realizamos un analisis para evaluar el desempefio global de cada uno de los
cuatro modelos (i.e. 1, 2, 3y 4; figuras 7.1 y 7.2). Para tal fin, comparamos los modelos
en términos de la variacion explicada y la cantidad de parametros utilizados (el modelo
4 tiene un parametro méas que los demas) para cada atributo por separado y para cada
variable respuesta por separado. Consideramos el R? como criterio de ajuste para los
modelos ajustados al logaritmo de la inversa de la biomasa y el pseudo R? para los
ajustados a la mortalidad. Calculamos este ultimo siguiendo el método de McFadden
basado en la “desvianza” (deviance) de los modelos, i.e. pR?= 1 - Desvianzamogeio/
Desvianzania , donde la Desvianzany, €S un estimador de la variabilidad de la respuesta
y la Desvianzamogelo €S Un estimador de la variabilidad no explicada por el modelo (ver
Agresti 2002). Luego comparamos el ajuste global de los distintos modelos mediante
una prueba no paramétrica apareada por atributo funcional siguiendo el método de
Wilcoxon-Mann-Whitney con la correccion de Bonferroni (Neuhduser 2012). Es decir
que esta prueba evalud la consistencia del ranking de los modelos a través de todos los
atributos.

Ademas, describimos la heterogeneidad funcional del conjunto de especies
incluidas en este experimento mediante analisis de componentes principales (e.g.
Borcard et al. 2011). Del mismo modo que Herben y Goldberg (2014), y como lo
hicimos en los Capitulos 5 y 6, utilizamos los dos primeros ejes de este analisis como
atributos funcionales “compuestos” y los evaluamos como predictores de la intensidad
de la competencia de igual manera que lo hicimos con los atributos funcionales simples.
Todos los analisis fueron realizados usando R (R-Core-Team 2012).

7.3 Resultados

En el conjunto de especies utilizado para este experimento, existieron dos dimensiones
de variacion funcional relativamente claras (Figura 7.4). El primer componente
principal diferencia a especies erguidas y con hojas relativamente duras (bajo AFE, alto
CMSF) y grandes, como Gomphrena, de especies rastreras y con hojas relativamente
tiernas (alto AFE, bajo CMSF) y chicas, como Euphorbia (Figuras 7.4 y 7.5). El
segundo componente principal diferencia a especies con semillas grandes, hojas
compuestas o lobadas (alto indice de FF) y raices relativamente duras (bajo VRE), como
Tribulus, de especies con semillas chicas, hojas enteras y redondeadas (bajo indice de
FF) y raices relativamente tiernas (alto VRE), como Amaranthus (Figuras 7.4y 7.5).

Dos atributos funcionales de los vecinos tuvieron una relacion significativa con la
mortalidad de Tribulus: indice de forma foliar (FF) y volumen radical especifico (VRE)
(Figura 7.6). Para el caso de la FF, el modelo significativo mas simple es el (3), ya que
el termino lineal del modelo (4) no tuvo un efecto significativo (Figura 7.6). EI 6ptimo
de la curva ajustada es un minimo (Figura 7.6), lo que indica un aumento de la habilidad
competitiva de los vecinos hacia valores extremos de FF, tanto altos como bajos (i.e.
seleccidn disruptiva, cf. figura 7.2). Respecto del VRE, tanto el modelo (1) como el (2)
muestran efectos significativos de la distancia funcional, aunque es el (2) se ajusto un
poco mejor a los datos. La pendiente de la curva ajustada por el modelo (2) es negativa
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(Figura 7.6), lo que indica un aumento de la habilidad competitiva de los vecinos hacia
valores bajos de VRE (i.e. seleccion direccional, cf. figura 7.2).

Sc,

2

Componente principal 2 (23%)
?

-3 -1 1 3

Componente principal 1 (35%)

Figura 7.4. Andlisis de componentes principales de las 10 especies incluidas en el experimento,
caracterizadas por 8 atributos funcionales (ver cuadro 7.1). Los valores de estos atributos fueron
transformados por el logaritmo natural para normalizarlos (salvo CMSF). Las flechas grises indican la
contribucion de cada atributo a los componentes. Se muestra entre paréntesis la variabilidad explicada por
cada componente. Cadigos de las especies y de los atributos como en el cuadro 7.1.

Gomphrena martiana Euphorbia catamarcensis Tribulus terrestris Amaranthus standleyanus
Hojas duras y grandes, Hojas tiernas y chicas, Semillas grandes, Semillas chicas,
plantas altas plantas rastreras hojas compuestas, hojas enteras,
raices duras raices tiernas
“Conservadora” “Adquisitiva” “Establecimiento-tolerante” “Colonizadora”

Figura 7.5. Extremos de los ejes de variacion funcional en el experimento de acuerdo a un analisis de
componentes principales (Figura 7.4). Se enumeran los caracteres distintivos de cada especie y, entre

comillas, la estrategia inferida de acuerdo a Westoby (1998). Las fotos muestran a individuos de estas
especies coexistiendo con individuos de Tribulus (salvo en el caso de Gomphrena) a los 45 dias de la
emergencia, aproximadamente.
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Figura 7.7. Valores promedio observados de mortalidad (panel izquierdo) y de la inversa de la biomasa
(panel derecho) de Tribulus en funcién de los predichos por el mejor modelo de acuerdo a una rutina de
seleccion de variables. Cada punto corresponde a una especie. Para el caso de la mortalidad se muestran
los resultados de dos modelos con igual estructura, pero ajustados mediante dos procedimientos distintos:
LM, corresponde a regresion lineal (del logit de la mortalidad), mientras que GLM corresponde a
regresion logistica. A pesar de las diferencias entre las metodologias LM y GLM, sus predicciones fueron
practicamente idénticas. Los datos de la inversa de la biomasa fueron solamente analizados mediante
regresion lineal. Para ambas variables respuesta, se muestran los atributos que conforman la estructura del
modelo. Por ejemplo, FF;., corresponde a la distancia al promedio de la especie i en términos del indice
de forma foliar (cuyo efecto es negativo), mientras que FFi.p2 es el cuadrado de esta distancia (cuyo efecto
€s positivo).

La mortalidad de Tribulus fue mejor explicada por una combinacién de los
términos lineales y cuadraticos de FF y VRE (Figura 7.7). Es decir que ambos atributos
fueron conservados en el mejor modelo, combinacion que aumentd la varianza
explicada de un 66% (correspondiente al término cuadrético de la FF, figura 7.6) a un
88%. El signo positivo de los términos cuadraticos de ambos atributos (Figura 7.7)
indica que los 6ptimos son minimos, mientras que el signo negativo de los términos
lineales indica los minimos estan desplazados hacia valores altos de los atributos (i.e.
seleccion direccional y disruptiva). Estos resultados, como podria esperarse, son
consistentes con los resultados del analisis de los atributos por separado (cf. modelo 4
en figura 7.6).

Por otro lado, tres atributos funcionales de los vecinos tuvieron una relacion
significativa con el logaritmo de la inversa de la biomasa final de Tribulus: altura
méaxima, tamafio de hoja o area foliar y volumen radical especifico (Figura 7.8). Para el
caso de la altura maxima, los modelos significativos méas simples fueron el (1) y el (3),
los cuales ajustaron igualmente bien a los datos (Figura 7.8). La pendiente de la curva
ajustada por el modelo (1) es negativa (Figura 7.8), lo cual indica que la habilidad
competitiva de los vecinos aumenta con la similitud a Tribulus en términos de altura
maxima (i.e. similitud limitante, cf. figura 7.2). Ademas, el 6ptimo de la curva ajustada
por el modelo (3) es un maximo (Figura 7.8), lo que indica un aumento de la habilidad
competitiva de los vecinos hacia valores intermedios de altura maxima (i.e. seleccion
estabilizadora, cf. figura 7.2). La coincidencia entre ambos patrones se debe a que la
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altura méaxima de Tribulus estd muy cerca del promedio de las especies en el
experimento, luego de la transformacién logaritmica (Figura 7.8; cuadro 7.1). Respecto
del area foliar (AF), el modelo significativo mas simple es el (3); el término lineal del
modelo (4) tampoco tuvo un efecto significativo en este caso (Figura 7.8). EI 6ptimo de
la curva ajustada por el modelo (3) es un méximo (Figura 7.8), lo que indica un aumento
de la habilidad competitiva de los vecinos hacia valores intermedios de AF (i.e.
seleccidn estabilizadora, cf. figura 7.2). En cambio, respecto del volumen radical
especifico (VRE), tanto el término lineal como el cuadratico tuvieron efectos
significativos sobre la biomasa de Tribulus (Figura 7.8). En este caso, el éptimo de la
curva ajustada por el modelo (4) es un minimo (Figura 7.8), lo que indica un aumento
de la habilidad competitiva de los vecinos hacia valores extremos de VRE (i.e. seleccion
disruptiva, cf. figura 7.2). Pero ademas, el término direccional significativo (y negativo,
ecuacion no mostrada) indica que el minimo esta desplazado hacia valores altos de
VRE, lo que implica que la habilidad competitiva de los vecinos es mayor en el extremo
inferior que en el extremo superior del gradiente (i.e. seleccion direccional y disruptiva,
cf. figura 7.2).

El logaritmo de la inversa de la biomasa fue mejor explicado por una combinacién
de los términos lineal y cuadréatico del volumen radical especifico (VRE) mas el término
cuadratico de la altura maxima (Figura 7.7). Si bien el término cuadratico y el médulo
de la distancia a Tribulus respecto del &rea foliar (AF) tuvieron efectos significativos
cuando los atributos fueron analizados por separado (Figura 7.8), no fueron conservados
en el mejor modelo. Esto se debe a la alta covariancia entre altura maxima y AF (tanto
en sus términos lineales como cuadraticos) y a que, como se dijo mas arriba, la altura
maxima de Tribulus esta muy cerca del promedio de las especies en el experimento y,
en consecuencia, el término cuadratico de la altura cumple la misma funcién en el
modelo que el médulo de la distancia a Tribulus respecto de este atributo. Los atributos
combinados en el mejor modelo aumentaron la varianza explicada de un 68%
(correspondiente al término cuadratico de la altura, figura 7.8) a un 84% (Figura 7.8). Al
igual que con la mortalidad, los signos de los términos asociados al VRE indican un
minimo desplazado hacia valores altos del atributo (i.e. seleccidn direccional y
disruptiva), lo cual es consistente con el anélisis de los atributos por separado (cf. figura
7.8). El signo negativo del término cuadrético de la altura maxima indica un maximo
ubicado en valores intermedios del atributo (i.e. seleccion estabilizadora), lo que
también es consistente con el analisis de los atributos por separado (cf. figura 7.8).
Tomando el conjunto de resultados de mortalidad y biomasa, las especies con mayor
habilidad competitiva sobre Tribulus fueron aquéllas con valores intermedios de altura y
tamafio de hoja y valores extremos de indice de forma foliar y volumen radical
especifico, siendo el extremo inferior del VRE mas competitivo que el superior.

Como hemos visto, cada uno de cuatro modelos evaluados aqui se ajusté mejor a
los datos que los restantes en alguna combinacidn de variable respuesta y atributo
funcional (Figuras 7.5y 7.7). Por ejemplo, el modelo 2 (Seleccion direccional) fue el
que mejor describio la relacion entre VRE y mortalidad (Figura 7.5), mientras que el
modelo 3 (Seleccion estabilizadora) lo hizo mejor que el resto para la relacion entre
tamafo de hoja y el logaritmo de la inversa de la biomasa (Figura 7.7). Ademas de esto,
podemos ver que, al considerar todos los atributos juntos, el modelo cuadratico
completo (modelo 4, figura 7.2) se ajusté en promedio significativamente mejor a los
datos que los modelos restantes, tanto para los datos de mortalidad como para los de
biomasa (Figura 7.9).
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Figura 7.9. Ajuste a los datos de mortalidad (2) y logaritmo de la inversa de la biomasa final (b) de
Tribulus terrestris de cuatro modelos estadisticos (1, 2, 3y 4). Cada modelo se relaciona con una 0 mas
hip6tesis respecto del efecto de los atributos de las especies vecinas sobre la intensidad de la competencia
inpuesta sobre Tribulus (ver figuras 7.1y 7.2). Biom es la biomasa final promedio de los vecinos,
mientras que CP1 y CP1 son los dos componentes principales de la Figura 7.3; los restantes son los
atributos simples mostrados en el cuadro 7.1 (a partir de los cuales se calcularon los CP). Mostramos en
negrita los valores de ajuste promedio para cada modelo, excluyendo a los CP1y CP2, porque estarian
espuriamente relacionados con los atributos simples. Las letras entre paréntesis indican diferencias
significativas entre modelos seglin una prueba no paramétrica apareada (p<0,05). El Pseudo R? se calcula
como 1 - Desvianzamegeio/ Desvianzay, (ver seccion 7.2.2).
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7.4 Discusién

7.4.1 Atributos funcionales de las especies y su relacion empirica con la habilidad
competitiva

En este capitulo evaluamos la relacion entre nueve atributos funcionales méas dos
atributos “compuestos” (los dos primeros ejes de un andlisis de componentes principales
basado en los atributos) y el desempefio de una especie foco, Tribulus terrestris. Los
dos atributos compuestos (Figura 7.4) explicaron una proporcion muy baja de la
habilidad competitiva sobre Tribulus (<20%) y no mostraron efectos significativos. En
cambio, dos atributos funcionales mostraron efectos significativos sobre la
supervivencia de Tribulus y tres sobre su biomasa cuando fueron analizados por
separado. Como discutimos en el Capitulo 6, es probable que los ejes funcionales
multivariados enmascaren los efectos de atributos funcionales simples, los cuales son en
si mismos indicadores de compromisos complejos en la asignacion de recursos de las
plantas (cf. Spasojevic y Suding 2012; Butterfield y Suding 2013; Herben y Goldberg
2014).

El tamafio de las plantas, el area foliar especifica y/o la tasa de crecimiento fueron
identificados como los atributos que mejor explicaban el efecto competitivo de las
especies en distintos experimentos (e.g. Gaudet y Keddy 1988; Goldberg y Landa 1991,
Rosch et al. 1997; Freckleton y Watkinson 2001; Keddy et al. 2002; Kunstler et al.
2012; Kraft et al. 2014). Sin embargo, todos estos estudios analizaron la relacion entre
los atributos y el efecto competitivo mediante correlaciones o regresiones lineales, las
cuales Unicamente detectan efectos direccionales. S6lo muy recientemente se incorporo
la posibilidad de evaluar esta relacion desde la perspectiva de la hipdtesis de similitud
limitante (Kunstler et al. 2012; Kraft et al. 2014). EI marco conceptual propuesto aqui
permite que la relacion entre atributos funcionales y el efecto de la competencia pueda
ser curvilinea, con maximos y con minimos, lo cual diversifica las expectativas respecto
de las hipdtesis de similitud limitante y de jerarquias competitivas. Incluso, nuestros
resultados indican que las relaciones curvilineas entre atributos y habilidad competitiva
pueden ser la regla mas que la excepcion (ver también Mason et al. 2005; Navas y
Violle 2009).

7.4.2 Diferenciacion funcional y habilidad competitiva

La relacién entre diferenciacion funcional y el efecto de la competencia varié con el tipo
de respuesta medida sobre la especie foco (Tribulus terrestris), i.e. mortalidad o
biomasa. Estas relaciones fueron en general mas ajustadas (o menos ruidosas) en el caso
de la biomasa que en el de la mortalidad, patron que concuerda con lo observado en
varios experimentos llevados a cabo en distintos ambientes, incluyendo desiertos
(Goldberg et al. 2001). Este patron puede estar asociado a la diferente naturaleza de las
respuestas (binaria vs. continua), las que a su vez pueden estar gobernadas por
mecanismos distintos. En particular, es posible que el crecimiento sea mas sensible a la
adquisicion de recursos y la competencia por explotacion, mientras que la supervivencia
pueda depender de mecanismos relacionados con la retencion de los recursos minimos y
necesarios para el mantenimiento de los individuos (Goldberg et al. 2001). Si bien no
tenemos datos para dilucidar esta cuestion, intentaremos al menos retomar esta idea para
explicar las relaciones entre los atributos de las especies evaluadas y las respuestas
competitivas de Tribulus.
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La mortalidad de Tribulus estuvo lineal y negativamente asociada con el volumen
radical especifico (VRE) de sus vecinos. Es decir que la habilidad competitiva de los
vecinos disminuy6 con el VRE, lo que es consistente con un mecanismo de seleccion
direccional y con la formacion de una jerarquia competitiva. EI VRE (volumen/peso
seco) es una medida inversa de la densidad de los tejidos radicales y refleja un
compromiso entre velocidad de crecimiento y, por otro, la durabilidad de los tejidos y la
resistencia a la herbivoria y al embolismo por estrés hidrico (Eissenstat 1997; Wahl y
Ryser 2000). Es decir que raices con mayor VRE pueden crecer mas rapido, pero son
menos durables y resistentes que aquéllas con bajo VRE. EI riego en nuestro
experimento fue por pulsos de inundacion, mientras que el sustrato en las macetas
tendria limitada conductividad hidraulica debido a su textura arenosa. Estas condiciones
pudieron haber afectado diferencialmente el mantenimiento de la conductividad
hidraulica de las plantas con alto VRE y, posiblemente, con baja resistencia al
embolismo (como Amaranthus y Solanum). En base a esto, proponemos que las
condiciones del experimento (suelo con baja conductividad hidraulica y pulsos de oferta
de agua) habrian impedido a las especies con alto VRE excluir competitivamente a
Tribulus tanto como lo hicieron aquéllas con bajo VRE (como Portulaca y
Sclerophylax).

Por otro lado, los resultados de biomasa final de Tribulus muestran que la
intensidad de la competencia es méxima en valores intermedios-altos de VRE, patron
consistente con un proceso de seleccién direccional y disruptiva. Es decir que las
especies en el extremo superior del gradiente de VRE, si bien no comprometieron la
supervivencia de Tribulus, si comprometieron su crecimiento. Siguiendo el
razonamiento del parrafo anterior, es posible que las especies con alto VRE sufrieran
embolismo radical pero que luego pudieran recuperar la exploracion del suelo de las
macetas gracias a una alta tasa de crecimiento radical. Volviendo a las ideas de
Goldberg et al. (2001), proponemos que las especies con alto VRE ofrecerian a los
individuos de Tribulus (los que tienen bajo VRE) mas oportunidades para obtener los
recursos necesarios para la supervivencia, pero no en cantidad suficiente como para
crecer sosteniblemente.

El indice de forma de las hojas (FF) estuvo significativamente asociada a la
mortalidad de Tribulus. Los resultados indican que la habilidad competitiva de los
vecinos aumento hacia valores extremos de FF, lo que es consistente con el mecanismo
de seleccidn disruptiva. Otros trabajos han mostrado asociaciones lineales entre la forma
de las hojas y el efecto competitivo de las plantas, aunque no se explicitaron los posibles
mecanismos detras de la relaciéon (Gaudet y Keddy 1988; Keddy et al. 2002). En parte
esto se puede deber a que la forma de las hojas es un atributo complejo cuyo significado
adaptativo es dificil de determinar (Givnish y Vermeij 1976; Givnish 1987). Segun
Givnish (1987), la forma de la hoja responde, al menos en parte, a un compromiso entre
la eficiencia en la disipacién del calor y los costos de construccion por unidad de area
fotosintética (ambos aumentan con la forma). En este marco, nuestros resultados
sugieren dos estrategias con réditos similares frente a Tribulus: tolerar las altas
temperaturas del verano mediante hojas compuestas, alargadas o lobuladas (e.g.
Flaveria y Sclerophylax) o recuperar el crecimiento luego de eventuales estreses
térmicos mediante hojas mas eficientes fotosintéticamente (como Portulaca y
Boerhavia).

La altura maxima y el tamafio de hoja (o area foliar, AF) de los vecinos, atributos
positivamente correlacionados entre si, mostraron efectos similares sobre la biomasa
final de Tribulus. Los resultados indican que la habilidad competitiva de los vecinos
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disminuyd hacia valores extremos de ambos atributos, lo que es consistente con el
mecanismo de seleccion estabilizadora. Ademas, debido a que la altura maximay el AF
de Tribulus estan cerca del promedio de las especies en el experimento, los resultados
también apoyan la hipotesis de similitud limitante, aunque marginalmente en el caso del
AF. Tanto la altura de las plantas como el AF son atributos positivamente relacionados
con la habilidad competitiva cuando la luz es limitante (Givnish y Vermeij 1976;
Givnish 1987; Westoby et al. 2002). Sin embargo, mantener plantas altas y hojas
grandes es energéticamente costoso, por lo que solo serian caracteres ventajosos s6lo si
existiera poca luz y una oferta adecuada de recursos (Westoby et al. 2002). El
crecimiento en alto también expone a las hojas al dafio y a las plantas al volteo en caso
de vientos fuertes. Las condiciones de nuestro experimento fueron las tipicas de San
Juan durante el verano: muy alta radiacion solar y, ocasionalmente, vientos muy fuertes
provenientes del sur (Capitulo 2). En este contexto, los resultados parecen indicar que
habria habido una combinacion 6ptima de altura y AF en el experimento. Por un lado,
las especies altas y con hojas grandes (como Gomphrena) fueron menos competitivas
posiblemente porque estuvieron mas expuestas a los vientos fuertes y porque habrian
invertido en estructuras que no ofrecieron ventajas frente a una especie rastrera como
Tribulus. En el otro extremo, las especies muy bajas y con hojas muy chicas (como
Euphorbia) podrian haber sufrido el sombreo de las planta de Tribulus.

7.4.3 Consecuencias para el proceso de invasion

La hipdtesis de similitud limitante no fue la que mejor predijo el resultado de la
competencia sobre Tribulus terrestris en nuestro experimento. Es decir que la
competencia intra-especifica no fue la mas intensa, especialmente cuando ésta se evalud
a través de la biomasa de Tribulus. A primera vista, estos resultados no parecen
concordar con un meta analisis reciente que muestra que la intensidad de la competencia
es mayor si la comunidad residente cuenta con especies de su mismo grupo funcional
(Price y Partel 2013). Sin embargo, es importante notar que este meta analisis (al igual
que los trabajos que aportaron sus datos) se basa en la clasificacion de grupos
funcionales y considera a la similitud funcional como una variable binaria, i.e. mismo
grupo funcional o distinto (Price y Partel 2013). Nuestra aproximacién, en cambio,
considera a la similitud funcional como una variable continua, de modo tal de evitar la
clasificacion (muchas veces arbitraria) de grupos funcionales y admitir distintos niveles
de similitud, lo que pareceria mas natural. Creemos que esta aproximacion ayudara a
compatibilizar las posibles discrepancias entre resultados obtenidos al mirar dentro de
un grupo funcional (como el de las anuales de nuestro experimento) y los patrones entre
grupos funcionales.

El conjunto de resultados de mortalidad y biomasa indica la existencia de jerarquias
competitivas, pero no solamente en el sentido estricto planteado aqui, i.e. de acuerdo a
un proceso de seleccién direccional de la habilidad competitiva. Las jerarquias
competitivas también se formaron a partir de un 6ptimo funcional intermedio (seleccion
estabilizadora) o de los dos extremos del gradiente funcional (seleccién disruptiva),
dependiendo del atributo. En el tope de estas jerarquias no estuvo Tribulus sino otra
especie exotica, Portulaca oleracea. Este seria un ejemplo contrario al proceso
conocido como “invasional meltdown”, segtn el cual las especies exoticas se facilitan
unas a otras (Simberloff 2006). Mas bien, los resultados coinciden con un trabajo de
revision reciente que indica que las interacciones negativas entre especies de plantas
invasoras son mas frecuentes que las positivas (Kuebbing y Nufiez 2014). Ademas,
algunas especies nativas, como Sphaeralcea miniata y Flaveria bidentis, fueron
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relativamente competitivas y también podrian ejercer algin nivel de contencion a la
invasion de Tribulus. En realidad, los resultados muestran que la competencia de los
vecinos no excluyo totalmente a Tribulus del experimento. Esto concuerda con la
nocion de que la competencia con la vegetacion establecida no evita las invasiones sino
que, en todo caso, puede limitar la abundancia de los invasores una vez que se
establecen (Levine et al. 2004). En conjunto, nuestros resultados concuerdan con la
hipdtesis de que el éxito de los invasores no esta determinado por una similitud
funcional limitante, sino por jerarquias competitivas dentro del conjunto de especies
coexistentes (Kunstler et al. 2012).
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8.1 Recapitulacion de los resultados principales y limitaciones para su
interpretacion

8.1.1 Efectos de los arbustos dominantes y el ganado sobre la comunidad de anuales

La evidencia colectada en esta tesis indica que los arbustos dominantes (Bulnesia
retama) son una pieza clave para la dinamica de las comunidades anuales de los
Médanos de Guayamas. Por un lado, parecen funcionar como trampas para semillas de
las especies anuales (y perennes también) aparentemente transportadas por el agua y/o
el viento (Capitulo 4). Por otro, parecen facilitar el establecimiento de la mayoria de las
especies invernales y estivales (Capitulo 5). Concluimos que, mediante estos
mecanismos de interaccion planta-semilla y planta-planta, los arbustos contribuirian al
mantenimiento de los parches de vegetacion en este desierto (cf. Aguiar y Sala 1999;
Flores y Jurado 2003). El efecto facilitador de Bulnesia, estimado a partir de la densidad
de plantas establecidas, fue sensiblemente mayor en invierno que en verano (Capitulo
5). En coincidencia con la primera version de la hipotesis de gradiente de estrés
(Bertness y Callaway 1994), proponemos que los arbustos facilitan el establecimiento
de plantas especialmente en invierno porque seria el periodo de mayor estrés hidrico
durante el afio.

Mas alla del efecto promedio, la magnitud de la influencia benefactora de Bulnesia
vario entre especies anuales y parte de esta variacion fue explicada por los atributos
funcionales de éstas. En primer lugar, los resultados del banco de semillas sugieren que
la escorrentia moveria preferencialmente a las semillas grandes y oblongas (a menos
que tengan apéndices que restrinjan la dispersion secundaria), parte de las cuales serian
atrapadas en la vecindad de los arbustos (Capitulo 4). En segundo lugar, la distribucion
de las plantas establecidas en el campo sugiere que los arbustos beneficiarian a especies
adquisitivas y estrés-intolerantes, mientras que tendrian un efecto neutro o negativo
sobre especies con adaptaciones al estrés hidrico/térmico, como hojas esclerofilas o
suculentas (Capitulo 5). En el contexto de las nuevas versiones de la hipotesis de
gradiente de estrés (Michalet et al. 2006; Maestre et al. 2009; Holmgren y Scheffer
2010), los resultados parecen indicar que el nivel de estrés sufrido por las plantas en
general en el sitio de estudio no seria tan alto como para impedir que Bulnesia (una
especie estrés-tolerante) facilite el establecimiento de otras especies. A nivel regional,
los arbustos actuarian expandiendo el area de distribucion de estas especies estrés-
intolerantes hacia zonas en las que no podrian establecerse (ver Bruno et al. 2003),
como es el caso de Bowlesia incana, que es una especie preponderantemente pampeana.

Ninguno de los efectos de los arbustos sobre las plantas anuales parece haber sido
afectado sensiblemente por el ganado domeéstico (cabras y caballos). Sin embargo,
encontramos que el ganado parece haber promovido a especies con estrategia estrés-
tolerantes y perjudicado a otras relativamente adquisitivas, al menos en invierno
(Capitulo 5). Interpretamos que los atributos asociados con la tolerancia al estrés
abiotico en el gremio de invernales posiblemente estén asociados, directa o
indirectamente, con mecanismos de resistencia a los efectos tréficos (i.e. consumo) y/o
no-tréficos (e.g. pisoteo) del ganado (cf. Bazzaz et al. 1987; Mole 1994; Koricheva
2002).
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8.1.2 Diferenciacion funcional, competencia y abundancia en la comunidad de
anuales

Los resultados de campo indican que la diferenciacion funcional respecto del promedio
de la comunidad tendria consecuencias sobre la abundancia de las especies contrastantes
entre invierno y verano (Capitulo 6). En invierno, preponderaron las respuestas
consistentes con una seleccion estabilizadora, por lo que la diferenciacion funcional
parece ser perjudicial para las especies. En verano, en cambio, preponderaron las
respuestas consistentes con procesos de seleccion direccional y disruptiva, lo que
sugiere que la diferenciacion funcional puede ser ventajosa. Es muy interesante ver que
estos resultados apoyan nuestras dos hipétesis antagonicas sobre filtrado ambiental y
similitud limitante, aunque en condiciones ambientales distintas. En conjunto, estos
resultados apoyan el modelo planteado por Weiher y Keddy (1995), segun el cual la
importancia relativa del filtrado ambiental respecto de la similitud limitante aumenta
con la severidad del ambiente (cf. Navas y Violle 2009). En nuestro caso, la aridez de
los inviernos obligaria a la convergencia funcional (por filtrado ambiental), mientras
que las lluvias estivales permitirian la diferenciacion o divergencia de estrategias
(posiblemente, por similitud limitante).

El experimento de macetas mostro resultados relevantes para entender con mayor
profundidad los mecanismos de ensamble de la comunidad (Capitulo 7). Uno de los
resultados més interesantes e importantes fue que las especies menos competitivas
frente a Tribulus fueron aquéllas con atributos consistentes con una estrategia
adquisitiva o de rapido crecimiento (i.e. plantas potencialmente grandes, hojas grandes y
enteras; Capitulo 7). Este resultado apoya la vision de que la habilidad competitiva no
es un atributo intrinseco de las especies, sino que es dependiente del contexto ambiental
(e.g. Crawley et al. 1996). Otro resultado importante fue que la hipotesis de similitud
limitante no fue la que mejor predijo el efecto competitivo sobre Tribulus (Capitulo 7).
Por el contrario, en coincidencia con los resultados de Kunstler et al. (2012), nuestros
datos sugieren que la intensidad de la competencia no estuvo determinada por una
similitud funcional limitante, sino por jerarquias competitivas dentro del conjunto de
especies coexistentes.

Los resultados del experimento de macetas, realizado con especies estivales, no
parecen coincidir totalmente con lo reportado para este gremio en el campo. Esta
inconsistencia se debe a que Tribulus fue la especie dominante en el campo, pero no lo
fue en el experimento. Existen varias explicaciones posibles. Primero, las macetas
pueden no reproducir las condiciones ambientales del campo (Cousens 2000). Segundo,
el experimento fue disefiado para evaluar efectos competitivos luego, y no antes, del
establecimiento de plantas. Tercero, y mas importante, los patrones observados en el
experimento resultan de interacciones planta-planta en una escala espacio-temporal muy
fina (0 de poca extension), mientras que los patrones de campo son el resultado de
procesos demograficos que involucran la dispersion de individuos en una escala de
mayor extension espacio-temporal. Es posible que el éxito de Tribulus en el campo no
esté totalmente ligado a su desempefio competitivo luego del establecimiento, sino que
dependa fuertemente de la dispersion de propagulos y el establecimiento de plantulas,
tema que abordaremos en la seccion siguiente. Por lo pronto, podemos concluir que los
efectos de la diferenciacion funcional pueden cambiar con la escala de percepcion (cf.
Weiher y Keddy 1995).
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8.1.3 Claves para el éxito de las anuales invasoras

Las especies nativas fueron méas abundantes que las exoticas durante la estacion fria,
que es mas seca, Y viceversa durante la estacion calida, cuando el balance hidrico es
mas favorable (Capitulo 5). La mayor dominancia de especies exdticas aparentemente
coincidente con un nivel de estrés menor es consistente con la teoria del “equilibrio
dinamico” aplicada a las invasiones (Huston 2004). Ademas, las especies exdticas
parecieron ser beneficiadas por el ganado domeéstico (cabras y caballos), mientras que
encontramos lo contrario para las nativas. Esto seria consistente con la hipotesis de que
los disturbios favorecen a las invasiones cuando ocurren con una intensidad o frecuencia
distinta a la histdrica (Alpert et al. 2000). Es probable que para nuestro sitio de estudio,
como para el resto de Argentina, el pastoreo por ganado domeéstico (con sus efectos
troficos y no-troficos) sea un disturbio relativamente reciente en la historia evolutiva de
las especies (Milchunas et al. 1988).

El camino al éxito parece haber sido distinto entre exéticas invernales y estivales, al
menos en lo que respecta a la diferenciacion funcional respecto de las nativas. En
invierno, el pasto exotico Schismus barbatus fue una de las especies mas abundantes y
fue claramente mas abundante que las otras exdticas en el gremio, Parietaria debilis y
Sisymbrium irio (Capitulo 5). A pesar de ser el Gnico pasto invernal, Schismus es
similar a las nativas respecto de los dos atributos funcionales que estuvieron
relacionados con la abundancia de las especies, i.e. el area foliar especifica y la altura
maxima. Estos resultados apoyan la vision de que el establecimiento exitoso de una
especie exotica puede ocurrir sin necesidad de diferenciacion funcional o de “nicho”
respecto de las nativas (Daleo et al. 2009; MacDougall et al. 2009). Aparentemente,
Schismus tendria ventajas de fitness sobre las nativas, lo cual podria resultar en la
exclusion competitiva de aquellas nativas funcionalmente similares a ésta (ver
MacDougall et al. 2009).

En verano, Tribulus terrestris fue la exdtica mas abundante y la especie dominante
en la comunidad, especialmente en los inter-canopeos, los cuales ocupan la mayor
superficie del sitio de estudio (Capitulo 5). Tribulus se diferencié del promedio de la
comunidad en términos de los dos atributos funcionales que estuvieron relacionados con
la abundancia: es una especie con hojas esclerofilas y semillas (mericarpos) grandes
(Capitulo 6). Ambas caracteristicas serian ventajosas al momento de ocupar los inter-
canopeos bajo el caluroso verano sanjuanino (Capitulo 6). Aplicando las ideas de
Weiher y Keddy (1995), proponemos que la probabilidad de que las especies exdticas se
convirtieran en abundantes habria aumentado con la similitud o convergencia funcional
a las nativas en el ambiente mas severo (el invierno), mientras que habria aumentado
con la disimilitud o divergencia funcional en el ambiente menos severo (el verano) (cf.
Alpert et al. 2000; Diez et al. 2008; Thuiller et al. 2010).

Como adelantamos en la seccidn anterior (8.1.2), es posible que el rédito ecoldgico
que Tribulus obtiene de su diferenciacion funcional no esté totalmente ligado a su
desempefio en la competencia planta-planta luego del establecimiento. Discutimos
también que la escorrentia parece tener un efecto notorio sobre la distribucién de
semillas en el sitio de estudio (Seccion 8.1.1). Sin embargo, vimos que las semillas de
Tribulus parecen resistir el arrastre de la escorrentia, posiblemente debido a que sus
espinas las anclan en el suelo de los inter-canopeos (Capitulo 4). En este caso, las
espinas funcionarian como un mecanismo de anti-dispersién con un alto valor
adaptativo (cf. Ellner y Shmida 1981). Lo mas interesante es que ninguna otra especie
en la comunidad tiene semillas con apéndices que podrian funcionar como mecanismos
de anti-dispersion. Actualmente, Tribulus parece encontrarse en el tope de la jerarquia
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de dominancia en la comunidad de anuales, aparentemente debido a que se diferencia
del resto de las especies en algunos atributos clave para la ocupacién del espacio y la
tolerancia al estrés hidrico/térmico.

8.1.4 Limitaciones

Esta tesis fue construida sobre estudios observacionales (Capitulos 3 a 6) y
experimentales (Capitulo 7). Ambas aproximaciones tienen virtudes y limitaciones (ver
e.g. Gonzalez Del Solar y Marone 2010). La observacion en el campo permite una
descripcion “realista” de patrones, aunque es dificil (sino imposible) a partir de estos
datos establecer relaciones entre causa y efecto, ya que muchos mecanismos pueden
resultar en un mismo patron. Ademas, la representatividad de los patrones descriptos
depende del disefio y la escala espacio-temporal elegidos para el muestreo. Nuestros
datos no escapan a estas limitaciones. Por un lado, no podemos distinguir con total
certeza todos aquellos mecanismos que llevan a un determinado numero de individuos
en un sitio: reproduccién y mortalidad in situ, inmigracion y emigracion. En el caso de
las semillas no dormidas se suma el proceso de dormicion de semillas como fuente de
incertidumbre. En consecuencia, todos los mecanismos invocados en las discusiones de
resultados no son mas que explicaciones en mayor o menor medida plausibles, las
cuales deben ser puestas a prueba explicitamente mediante experimentacion (Gonzalez
Del Solar y Marone 2010). Ademas, es probable gue la ventana de tiempo en la que
fueron tomados los datos haya sido pequefia respecto de la variacion interanual de los
procesos ecoldgicos, tipicamente alta en los desiertos (Gutterman 2002; Whitford 2002;
Ward 2009). Es posible entonces que estudios de mas largo plazo o de igual plazo, pero
realizados en otro momento, provean resultados distintos.

Por otro lado, la experimentacion permite aislar el mecanismo de interés mediante
el control de otros factores intervinientes, lo que necesariamente limita el realismo de
sus resultados (Gonzalez Del Solar y Marone 2010). Nuestro experimento fue realizado
con macetas dispuestas en un invernadero y regadas periddicamente, condiciones que
pueden no reproducir las experimentadas por las plantas en el campo. De hecho, los
resultados del experimento no coincidieron totalmente con lo observado en el campo, ya
que, por ejemplo, Tribulus fue la especie dominante en el campo, pero no lo fue en el
experimento. Sin embargo, el experimento fue exitoso en términos del objetivo para el
que fue disefiado, i.e. evaluar el supuesto darwiniano de que la intensidad de la
competencia aumenta con la similitud funcional entre plantas.

8.2 Contribuciones de esta tesis

8.2.1 Alaecologia general

Comprender la distribucién y abundancia conjunta de los organismos vivos constituye
el corazon de la ecologia de comunidades (Keddy 1992a; Lawton 1999; Hubbell 2005;
McGill et al. 2006; Vellend 2010). Llamativamente, hasta el momento, han sido muy
pocos los esfuerzos por evaluar cuantitativamente la relacion entre los atributos de las
especies y su abundancia (Cornwell y Ackerly 2010; Shipley 2010; Bernard-Verdier et
al. 2012; Laughlin y Laughlin 2013; aunque la relacion con los atributos de las semillas
parece ser una excepcion, ver Leishman y Murray 2001; Levine y Rees 2002; Pakeman
et al. 2008). Esto podria deberse al menos en parte a que ain no existe un marco teorico
consistente que provea predicciones concretas respecto de la relacién entre atributos y
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abundancia (Shipley 2010; Laughlin y Laughlin 2013). En esta tesis hemos extendido el
marco conceptual basado en la ecologia funcional afiadiendo conceptos, entre otras
fuentes, de la teoria de seleccion natural (Capitulo 6). Creemos que la principal
contribucion de este marco es que predice que la abundancia de las especies puede estar
relacionada con sus atributos funcionales tanto de forma rectilinea como curvilinea (cf.
Shipley 2010).

Otros autores han reconocido la utilidad de relacionar a la seleccion natural con la
organizacion de las comunidades (Aarssen 1984; Shipley 2010; Vellend 2010). En
particular, Shipley (2010) es el primero en relacionar explicitamente los tres
mecanismos de seleccion natural (direccional, disruptiva y estabilizadora) con la
estructura de las comunidades. En este libro, From Plant Traits to Vegetation Structure,
Bill Shipley utiliza un modelo de mé&xima entropia para evaluar la contribucion de los
atributos de las especies y de procesos estocasticos sobre la abundancia de tales
especies. Mi propuesta en esta tesis fue establecer una relacion similar, pero dejando de
lado los procesos estocasticos y utilizando como intermediarios a modelos de regresion
polindmica de segundo grado, mucho méas simples que los modelos de méaxima entropia
y de uso mas tradicional en el ambito de la seleccion natural (ver e.g. Lande y Arnold
1983; Mitchell-Olds y Shaw 1987; Brodie 111 et al. 1995). Al hacer esto, también
mostramos que las predicciones de la Teoria de Nicho Estocastica (Tilman 2004) y del
Modelo de Jerarquias de Nicho (Sugihara 1980; Sugihara et al. 2003) son consistentes
con distintos mecanismos de seleccion natural.

Siguiendo la tendencia general, no son muchos los estudios que han evaluado la
importancia relativa de los mecanismos de filtrado ambiental y de similitud limitante
sobre la abundancia de las especies (Bernard-Verdier et al. 2012). En particular,
Bernard-Verdier et al. (2012) encontraron algunos patrones contradictorios y
concluyeron que no deberia esperarse ninguna relacién entre la disponibilidad de
recursos (o la incidencia de estrés) sobre la importancia relativa de estos dos
mecanismos. Como marcamos en la Seccién 8.1, los resultados presentados en el
Capitulo 6 contradicen esta vision, al tiempo que apoyan la hipotesis de que la
severidad del ambiente obliga a la convergencia funcional (Weiher y Keddy 1995).
Dado el contraste entre nuestros resultados y los de otros estudios, prevemos que seran
necesarias muchas mas investigaciones de este tipo para poder evaluar la generalidad de
la influencia de los gradientes ambientales sobre la convergencia o divergencia
funcional dentro de las comunidades.

En el Capitulo 7 pusimos a prueba experimentalmente el principal supuesto detras
del principio de similitud limitante (y de la teoria clasica de nicho): que las especies
similares entre si compiten mas intensamente por recursos que especies disimiles (ver
e.g. Agren y Fagerstrom 1984; Weiher y Keddy 1995; Webb et al. 2002; Emery 2007;
Kraft et al. 2007; Cahill et al. 2008; Thuiller et al. 2010; Violle et al. 2011; Kunstler et
al. 2012; Price y Partel 2013; Herben y Goldberg 2014; Kraft et al. 2014). Como se ha
hecho en otros estudios recientes (Cahill et al. 2008; Dostal 2011; Violle et al. 2011,
Kunstler et al. 2012; Kraft et al. 2014), consideramos a la similitud como una variable
continua o cuantitativa. De este modo, evitamos la clasificacion arbitraria de grupos
funcionales y admitimos distintos niveles de similitud entre especies. Creemos que esta
aproximacion ayudara a compatibilizar las posibles discrepancias entre resultados
obtenidos al mirar dentro de un grupo funcional (como las anuales de nuestro
experimento) y los patrones entre grupos funcionales.
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Ademas, evaluamos el supuesto de similitud limitante respecto de otras hipotesis
alternativas. Kunstler et al. (2012) han notado muy recientemente que la intensidad de la
competencia puede depender de la posicion relativa de las especies interactuantes dentro
de una “‘jerarquia competitiva”. En el Capitulo 7 mostramos que ambas hipotesis,
similitud limitante y jerarquias competitivas, coinciden con sendos mecanismos de
seleccion natural (estabilizadora y direccional, respectivamente). Ademas, reconocimos
una tercera hipotesis alternativa, consistente con el mecanismo de seleccion disruptiva:
la intensidad de la competencia puede disminuir con la similitud funcional (cf. Abrams
1998). Aqui también, creemos que la principal contribucion de este marco es que admite
que la intensidad de la competencia puede estar relacionada con los atributos
funcionales de las especies vecinas tanto de forma rectilinea como curvilinea (cf. Mason
et al. 2005; Navas y Violle 2009). A pesar de los esfuerzos realizados por varias
décadas, aln no parece haber un total consenso respecto de cudles son los atributos que
mejor explican la habilidad competitiva de las especies (Goldberg 1996; Weiher et al.
1999; Craine 2005). Esto puede estar asociado a que la mayor parte de los autores han
analizado la relacion entre atributos y efecto competitivo mediante correlaciones o
regresiones lineales, las cuales sélo detectan efectos direccionales (aunque ver Kunstler
et al. 2012; Kraft et al. 2014). Creemos que el reconocimiento de las distintas respuestas
funcionales propuestas aqui ayudara a resolver al menos parte de este conflicto.

8.2.2 A la ecologia de invasiones

La aproximacion al estudio de las invasiones propuesta en esta tesis combina elementos,
principalmente, de la teoria de seleccion natural aplicados a las comunidades (Shipley
2010) y de la teoria de coexistencia de especies (Agren y Fagerstrom 1984; Shmida y
Ellner 1984; Chesson 2000). La teoria de coexistencia nos indica que una especie
exotica no precisa diferenciarse funcionalmente de las nativas para establecerse,
mientras que la teoria de seleccion natural nos permite prever cual podria ser su
abundancia. En este contexto, mi principal postulado en esta tesis es que el ambiente
abiotico y bidtico condiciona el fitness de los individuos de acuerdo a sus fenotipos e
impone asi “techos” a la abundancia de las especies segun los distintos mecanismos de
seleccién natural. Nuevas especies podran instalarse en la comunidad, pero su
abundancia estara condicionada por la concordancia entre el fenotipo de sus individuos
y el ambiente. Este es un avance tedrico importante para la ecologia de las invasiones,
ya que la teoria de coexistencia por si sola no genera predicciones explicitas respecto de
la abundancia de las especies, sino se enfoca en la probabilidad de las especies de
coexistir (ver MacDougall et al. 2009).

Respecto de si las exdticas deben ser distintas o parecidas para ser abundantes,
nuestros resultados de campo indican que puede ser la severidad del ambiente la que en
ultima instancia lo determine. Como lo indicamos mas arriba, la probabilidad de que las
especies exoticas fueran abundantes parecié aumentar con la similitud o convergencia
funcional a las nativas en el ambiente mas severo (el invierno), mientras que parecio
aumentar con la disimilitud o divergencia funcional en el ambiente menos severo (el
verano) (cf. Alpert et al. 2000; Diez et al. 2008; Thuiller et al. 2010). Ademas, los
resultados del experimento de macetas sugieren gue el éxito de los invasores no estaria
limitado por la similitud funcional respecto de los vecinos, sino por jerarquias
competitivas dentro del conjunto de especies coexistentes (Kunstler et al. 2012).
Entonces, el mensaje de esta tesis coincide con la vision de un ordenamiento jerarquico
de los “filtros” que deben superar las exoticas para ser exitosas (Funk et al. 2008;
Thuiller et al. 2010; Chaneton et al. 2012). Nuestra propuesta es que, si el ambiente
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abiotico no es lo suficientemente severo, las exoticas podrian beneficiarse al
diferenciarse funcionalmente del promedio de la comunidad nativa, siempre que
mantengan una ventaja competitiva o de fitness respecto de las especies residentes
dominantes.

8.2.3 A la ecologia de plantas anuales de desierto en general y del Monte en
particular

Las especies que aqui llamamos “anuales”, en rigor distan de serlo. Lo que es anual, en
realidad, es su periodo vegetativo. En el estado de semilla, los individuos de estas
especies pueden permanecer vivos por afios e incluso décadas (Moriuchi et al. 2000;
Murdoch y Ellis 2000). Durante este periodo, las semillas reciben y acumulan
informacion ambiental compleja que determina el momento de la germinacion (Fenner
y Thompson 2005). Como consecuencia, las poblaciones de plantas anuales establecen
complejas interacciones con el ambiente (Gutterman 2002; Finch-Savage y Leubner-
Metzger 2006). Esto hace que una aproximacion basada en datos demogréaficos requiera,
para ser convincente, un seguimiento temporal que excede a la ventana disponible por
un estudiante de doctorado (e.g. Venable 2007). Posiblemente ésta sea la razén de que
la mayor parte de la investigacion sobre plantas anuales de desierto provenga
preponderantemente de solo dos lugares en el mundo: el suroeste de los Estados Unidos
de América (e.g. Venable 2007) e Israel (e.g. Gutterman 2002). El punto que queremos
notar aqui es que nuestra aproximacioén funcional nos ha permitido aprender mucho de
las especies anuales en un tiempo relativamente corto y con una inversién econémica
acotada. Creemos que esta tesis constituye un precedente que podra animar a mas
investigadores de ambientes desérticos a conducir estudios similares.

En el &mbito local, la mayor parte de las investigaciones sobre plantas anuales del
Monte argentino fueron hechas en la Reserva de la Biosfera Nacufian, donde llueven
unos 350 mm por afio (e.g. Marone y Horno 1997; Marone et al. 1998b; Rossi y
Villagra 2003; Marone et al. 2004). Estos estudios se enfocaron en la abundancia de
semillas en el banco del suelo (y su impacto en la comunidad de granivoros) o en el
efecto de los arboles sobre la vegetacion circundante. En cambio, mi tesis aporta datos
de un sitio en el extremo mas seco del Monte, con menos de 100 mm de precipitaciones
por afio. En particular, ofrecemos resultados de estudios de campo (de tres afios
seguidos) y experimentales especialmente enfocados en la comunidad de anuales.

8.3 Perspectivas

8.3.1 Tedricas

Los principios de la ecologia funcional y de la teoria de coexistencia fueron combinados
en esta tesis en relativa armonia. Sin embargo, quisiera aprovechar este espacio para
sefialar una contradiccion fundamental entre ambas visiones. Sospecho que la solucion
de este conflicto podra ocupar a los tedricos en la materia durante los proximos afios. La
ecologia funcional tiene un principio sélido (que comparte con la teoria de seleccion
natural, ciertamente emparentada): las caracteristicas de los individuos (i.e. su fenotipo)
afectan en mayor o menor medida su fitness en un ambiente dado y, en Gltima instancia,
la abundancia de las poblaciones (McGill et al. 2006; Violle et al. 2007; Shipley 2010;
Vellend 2010). Por otro lado, la teoria de coexistencia de especies, tal como la resume
Chesson (2000), propone que la tasa de crecimiento de una poblacion cuando tiene baja
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densidad es el resultado de las diferencias de fitness y de “nicho” respecto del resto de la
comunidad. Chesson (2000) indica que el nicho de una especie incluye cuatro ejes:
recursos, enemigos naturales, tiempo y espacio. A mayor similitud de nicho, mayor sera
la intensidad de la competencia (i.e. mecanismo de similitud limitante, Ilamado
“estabilizante” por Chesson). Lo interesante de este modelo es que especies con nichos
similares podrian coexistir si ninguna aventaja a las restantes en terminos de fitness (i.e.
un mecanismo “igualador”, segiin Chesson). Estas nociones, indudablemente atractivas,
han motivado la reciente expansion de la teoria de coexistencia a la ecologia de
comunidades en general (Adler et al. 2007; HilleRisLambers et al. 2012) y de las
invasiones en particular (MacDougall et al. 2009). Intentaré a continuacion plantear la
contradiccion que cito y realizar un pequefio llamado a la cautela frente a las presentes y
futuras expansiones de la teoria de coexistencia.

Como dijimos, la ecologia funcional traza una relacion causal directa entre atributos
y fitness. En cambio, para la teoria de la coexistencia, el fitness (a baja densidad) es el
resultado de la suma de las diferencias de fitness y de nicho (ecuacion 4 en Chesson
2000). El fitness a baja densidad de una especie (también llamado “tasa intrinseca de
crecimiento”) es lo que determinara si puede coexistir con las demas especies en la
comunidad, i.e. si la poblacion se puede recuperar desde una densidad baja (Chesson
2000). La contradiccion que veo aqui es, si el nicho de una especie es algo tan complejo
y completo como para incluir a los recursos, los enemigos naturales, el tiempo y el
espacio ¢como puede ser que especies con nichos parecidos tengan fitness distintos? Si,
como plantea la ecologia funcional, las caracteristicas o el “equipamiento” que tienen
las especies determinan el “nicho” que pueden ocupar Yy el fitness que podran alcanzar
¢qué valor tendré intentar separar las diferencias de nicho de las diferencias de fitness
para comprender la distribucién y abundancia de las especies? Si las especies consumen
los mismos recursos y son afectadas por los mismos enemigos en los mismos lugares y
momentos, parece dificil que puedan alcanzar fitness distintos. Puesto de otro modo
¢qué atributo haria que dos especies tuvieran fitness distintos sin modificar en absoluto
el nicho que ocupan?

En mi opinion, existen dos problemas principales en las extensiones de la teoria de
coexistencia. El primero y mas obvio es que es una teoria disefiada para explicar la
coexistencia de especies, i.e. la presencia o ausencia de las especies en un lugar, y no
sus abundancias. El segundo problema puede estar asociado a las generalizaciones
hechas por Chesson (2000) acerca de lo que es un “nicho”, lo que parece incluir
practicamente todo (aunque, curiosamente, los ejemplos que utiliza el autor para
esbozar sus ideas sobre el nicho nunca involucran otra cosa que no sean los recursos).
Quizas esto pudo haber generado un cierto grado de confusion al intentar clasificar
distintas hipotesis disponibles en la ecologia de invasiones en diferencias de nicho y de
fitness (MacDougall et al. 2009). Por ejemplo, MacDougall y sus colegas clasifican a las
hipétesis de Enemy escape (Keane y Crawley 2002) y de Climate matching (e.g.
Broennimann et al. 2007) como mecanismos que involucran diferencias de fitness. Si
los invasores escapan de sus enemigos naturales (y ademas no son atacados por los
enemigos nativos) ¢no es esto una diferencia de nicho respecto de las nativas, segun el
propio Chesson? Mas dificil es aln ver que un acople o desacople climético no tenga
que ver con lo que Chesson y muchos otros han llamado “nicho”.

Mi postura en este punto es que la teoria de coexistencia podria hacer
contribuciones valiosas a la ecologia de comunidades, aunque no en su forma actual. En
mi opinion, deberiamos volver unos pasos atras y quedarnos, en todo caso, con la vision
inicial del nicho, definido Ginicamente en base a los recursos (MacArthur 1968; Agren y
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Fagerstrom 1984). Esta idea surge del hecho de que, si bien tienen consecuencias
demograficas homologas (ver Chesson 2000), las interacciones de los organismos con
sus recursos Y, por ejemplo, con sus enemigos, no son naturalmente iguales. No es lo
mismo que una poblacion esté limitada por recursos, a que esté limitada por un
depredador, aunque el tamafio poblacional resultante sea el mismo. No es lo mismo, por
el hecho de que un organismo, antes de ser consumido, tuvo necesariamente que
adquirir recursos.

Es muy importante, por esto, distinguir el efecto que los organismos tienen sobre
los recursos (lo que podemos relacionar con el nicho) y la respuesta demografica o el
fitness que logran con tales recursos (Goldberg 1990). El paso clave aqui seria
reconocer los atributos de los organismos relacionados con efecto y respuesta, lo cual es
ciertamente un desafio, ya que ambos mecanismos pueden estar intimamente
relacionados (Lavorel y Garnier 2002; Navas y Violle 2009). La solucién a este enigma
podria aparecer al reconocer que los organismos pueden compartir recursos (lo que es
particularmente evidente para las plantas) pero que a la vez pueden diversificar sus
estrategias en el uso de tales recursos en el tiempo y en el espacio (Shmida y Ellner
1984, cf. Aarssen 1984; Tilman 1990; Herben y Goldberg 2014). En este sentido, creo
que sera beneficioso abandonar definitivamente al término “nicho”, para dejar que los
recursos, los enemigos naturales, el espacio y el tiempo sean lo que son y no una mezcla
convenientemente indefinida de cosas. Asi, entiendo que la ecologia de comunidades
lograra avanzar significativamente al diferenciar entre atributos que afectan la captura
de recursos (e.g. el volumen radical especifico) y el posterior uso de tales recursos (e.g.
el tamafio de semillas) y evaluar su contribucion a la distribucion y abundancia de las
especies en el espacio y en el tiempo. Lograremos un avance sélido e integral al evaluar
tales contribuciones en relacion con mecanismos “neutrales”, tema que abordaremos en
la seccidn siguiente.

8.3.2 Practicas, sobre el funcionamiento de las comunidades de plantas anuales

En esta tesis nos basamos en atributos funcionales para explicar la abundancia local de
especies en general y de exdticas en particular. Esta es una vison opuesta a la que
propone la Teoria Neutral Unificada de la biodiversidad y la biogeografia (TNU),
compilada por Hubbell (2001). Basicamente, la TNU intenta explicar la abundancia de
las especies asumiendo que son funcionalmente idénticas y modelando la contribucion
de eventos estocasticos y de la dispersion desde el “pool” regional de especies (Hubbell
2001). Si bien son opuestas, ambas visiones pueden utilizarse complementariamente
para entender la distribucion y abundancia de las especies (Tilman 2004; Alonso et al.
2006; Adler et al. 2007; Shipley 2010). Asociado a que tales avances tedricos son muy
recientes, las metodologias que puedan cuantificar la contribucion relativa de ambas
visiones o tipos de mecanismos se encuentra aun en desarrollo (Harpole y Tilman 2006;
McGill et al. 2007; Laughlin y Laughlin 2013). Los modelos de maxima entropia
aparecen como una linea particularmente prometedora (Shipley 2014), aunque su
implementacidn en este momento es un poco engorrosa. En este sentido, un primer paso
a dar luego de esta tesis es reanalizar los datos utilizados en el Capitulo 6 para evaluar
la contribucion de procesos neutrales y no neutrales a las abundancias relativas de las
especies en la escala de micrositio (i.e. los marcos de 50 x 50 cm).

Como segundo paso, se podra aumentar la escala espacial de percepcion incluyendo
mas superficie y mas diversidad ecologica del paisaje circundante (e.g. sierras y
médanos). De esta manera podremos evaluar la consistencia de los resultados que aqui
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presentamos frente a la heterogeneidad del paisaje. Ademas, podremos evaluar la
contribucion de procesos neutrales y no neutrales a las abundancias relativas de las
especies en la escala de sitio o stand. En este sentido, nuestro grupo de trabajo ha
comenzado a realizar observaciones en el banco de semillas del suelo en la Sierra de Pie
de Palo con el objetivo de explorar la contribucion por “efecto masa” (Shmida y Wilson
1985) de las comunidades serranas hacia las tierras bajas.

Un tercer y gran paso a dar luego de esta tesis involucraria aumentar la escala
temporal de percepcion. Sabemos por datos de esta tesis y por observaciones personales
de campo que la variacion interanual de la abundancia de las especies anuales es muy
grande, lo cual es tipico de la vegetacion de los desiertos (Gutterman 2002; Whitford
2002; Ward 2009). Es de suma importancia contar con observaciones objetivas, para lo
que seria necesario instalar parcelas de monitoreo periodico y de largo plazo (e.g.
Venable 2007). Contar con estos datos nos obligara a avanzar en el conocimiento de las
respuestas fenoldgicas de las especies anuales, particularmente en relacion con la
germinacion y dormicion de semillas (e.g. Baskin y Baskin 2003) y la floracion (e.g.
Fox 1990). Comprender estos y otros aspectos fisioldgicos contribuira en gran medida a
entender la variacion interanual y espacial de la abundancia de nuestras especies (e.g.
Angert et al. 2009). En esta linea de trabajo, nuestro grupo ha comenzado a analizar el
efecto ambiental de los arbustos dominantes sobre la dormicidn de algunas especies
anuales.
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