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Resumen

Ruderales exoticagersusruderales nativas: respuesta a disturbios, retroalimentaciones
plantasuelo y rasgos de historia de vida

Avances teoricos recientes en la actual teoria de coexistencia sugieren que el
establecimiento de exdticas en la comunidad local ocurre & tiavéiferencias de nicho o

a través de diferencias que favorecen el desenmpai@ogue la exclusion competitiva sélo

se logra a través de las diferencias en desemgsta tesis explora ambos tipos de
diferencias para ganar conocimiento respedts @rocesos que controlaglaciones de
coexistencigy exclusiénde exadticas y nativas en comunidades rudeddebosque de

caldén Prosopis caldenipen Argentina. Espédtdamentegen esta tesise evaluo: 1la
respuesta de ruderales exéticas yvaatia distintos tipos de disturbR),la importancia de

las retroalimentaciones plardaelo y efectos competitivos exxdticas y nativas 8) rasgos

de hidoria de vida de ruderales en un sistema ricespecies ruderales de ambos origenes
Para estoesrealizarormuestreos de vegetacion en sitios que evidenciaran la ocurrencia de
distintos tipos de disturbio (mantenimiento de picadas y banquinas, pastoreo y fuego) y
experimentos de invernaculo para evaluar a. retroalimentaciones qlaitay efectos
competitivosen ruderales exoéticas y nativas y b. rasgos de historia de vida de estos grupos.
El origen de las especies que domieata comunidad ruderal depende del tipo de

disturbio; en particular, las exoéticas sélo dominaron en ambientes sujetastahimiento

de picadas y banquinanativas en fuegolLas retroalimentaciones plardaelo, efectos
competitivos y rasgos de historia de vida aqui evaluados fueron similares para exoticas y
nativas. En conjuntdos resultados de esta tesis muestiam rgiderales exoticas y

ruderales nativas coexisten el bosque de caldéayudan a explicar acoexistencia y
resaltan la importancia del tipo de disturbio en el éxito de las exéticas.

Palabras clavéhanquina, caldenatpexisten@, competenciagominancia,ecologia de
comunidadesfuego, invasion, pastoreo
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Abstract

Exotic ruderalsersusnative ruderals: response to disturbance, gaiitfeedbacks and
plant history traits

Theoretical advances of contemporary coexistence theory suggest tastiathleshment of
exotic species in local communities occurs either through niche differences or through
differences in fithess advantages. In this theoretical framework, niche differences drive to
invasion and coexistence with native species, and figiéfissences to competitive
exclusion. This thesis explores both types of differences to gainl&dge about the
processesontroing coexistence and exclusion between nateved exotisin ruderal
communities otaldén woodlandRrosopis caldenipin Argentina Specifically, in this
thesisl assessed: 1) the response of native and exotic specigierent types of
disturbance, 2) plardoil feedbacks and neighbor effect and 3) life history traits of native
and exotic ruderal speciesn extensiveplant surveywas performeadh sitesaltered by
different types of disturbanceoadsideand firebreaks maintenance, fard grazingjas

well as two greenhouse experiments, one to evaluatespérieedbacks and neighbor
effects in native and exotic rude species and the other to compare life history traits of
native and exotic ruderal speci€bhe origin of dominant species in ruderal communities
depends on disturbance type; in particular, exotic species dominate in roadside and
firebreaks maintenan@nd natives in fire insteadPlantsoil feedbacks, neighbor effects
and the life history traits studied here were similar between exotic and native ruderal
species. Taken together, the results of this tlsbgi®/ that native and exotic ruderals
coexistin caldén woodlandyelp to explairthis coexistencend highlight the importance of
disturbance type in exotic species success.

Keywords:caldenal woodland;oexistencecommunity ecologycompetition,dominance,
fire, grazing, invasion, roadside



Capitulo |

Introduccion General

11 Terminologia

En esta tesis, los términos exéticas e invasoras se utilizan indistintamente para hacer
referencia a especies que no se originaron en el sitio de egpidiqquesehanestablewo

en él y coexisten con las residentes nativas o excluyen competitivamente a las residentes
nativas (MacDougalkt al.2009).

1.2Marco Conceptual

L as especiesxéticas al igual que las especies nativdsben afrontar una serie de filtros
biéticos yabibticos pea obtener membresémnla comunidadocal (Levineet al.2004,
MacDougallet al.2009, HilleRisLamberst al.2012). La composicidén de especies de una
comunidad local es la consecuencia de diversos factores que actian a distadtess
(Valladare=et al.2015) tales com@atrones historicos de especiacion y migracion,
dispersion, factores bidticos y abibticos e interacciones bibtiEstes filtros jer&quicos
actlan a escalas cada vez mas finas determinando las reglas de ensamblerdenidacdco
(Gotzenbergeet al.2012. Entender como se ensamblan las comunidades y como una
especie obtiene membresia en la comunidad sigaé siendanade laspreguntas mas
interesantes en ecologia de comunidades (Shea y Chesson 2002, HilleRiskearabers
2012).

Para persistir en la comunidad una especie debe poseer la habilidad de aumentar su
abundancia cuando es rara, requisito que también aplica a una exotica paranavadir
comunidad'Shea y Chesson 2002\vancegedricosrecientes ette actualteoriade
coexistencia (Chesson 2000, Adé&tral. 2007, Levine y HilleRisLambers 2009,
HilleRisLamberset al.2012)sugieren quel establecimiento dexéticas en la comunidad
local ocurre a través ddiferencias de nicho o a través de rasgosyiciones que
favorecen el desempefitnesssensuChesson 2000; nétese que fitness en el contexto de
coexistencia difiere de la acepcion que tiene el término en un contexto evaletivas)
exoticas por sobre el de las nativas (ventaja competitivatajaeatefitnesy, pero la
dominancia de la comunidad sélo se logreagés de una ventaja en el desempefio
(MacDougallet al.2009) La diferencia de nicho es un proceso estabilizador en el que las



especies se limitan mas a si mismas que a sus compsftidoreficiando asi la coexistencia
entre especig€Chesson 2000)Diferencias de nichos serian, por ejemplo, distintas
profundidades de raices en plantas, heterogeneidad ambiental e interacciones especie
especifica con consumidorgpatdgenos. Cabe ada que no todas las diferencias entre
especies son diferencias de nicho, sino que lo son sélo aquellés/gna que las

especies aumenten su tasa de crecimiento cuando son raras. Dado que las tievesoras
gueaumentasu abundancigauandocolonizan un determinado sitilas diferencias de

nicho facilitan su establecimientdas diferencias ddesempefien cambio, son aquellas
diferencias que conducen a la dominancia compe{(@esson 2000)Diferencias en la
habilidad de captar un remo limitante, susceptibilidba un predador o diferencias en el
namero de descendientes son ejemplos de diferencaesdmpefoEstas diferencias no

son diferencias de nicho porque el beneficio no depende de que el invasor sea raro y porque
en lugar desstabilizar la coexistencia, las diferenciasldsempeficonducen ad

exclusion competitiva. Dado que unas diferencias conducen a la coexistencia y otras a la
exclusion competitiva, el resultado final de las invasiones biolo¢jivession y

coexisten@ con las nativags invasion y exclusion dia comunidad nativajepende la

fuerza relativa de estos dos tipos de diferencias (MacDaoetgall2009).

En ecologia de invasiones la dominancia de plantas exaticas en sitios disturbados es
una de las olesvaciones mas comun@sray 1879, Elton 195&rawleyl 9 8 7 , D6 ANt o
et al. 1999, Jaunét al.2015). En eimarco conceptuale coexistencia (Chesson 20063
esperable que la heterogeneidad ambiental, tanto temporal como espacial (Shea y Chesson
2002), producto de la ocurrencia de un disturbio facilite el establecimiento de las especies
exGticas en esos lugares, pero no explica su dominaBkiavasor necet auntener una
ventaja sobre las especies locales (Shea y Chesson 20@2jle las posibles
explicaciones a la dominancia de las exoticas es queydstaaativas establecen
interacciones de distinto signo con la microbiota del sudiomfomos2002 Callawayet
al. 2004). Otros investigadores adjudican el éxito invasor de las exoéticas en ambientes
disturbados a que muchas de las exéticas son ruderales; es decir, a que poseen rasgos de
vida que les permiten aprovechar condiciones de disturbio (@aanR015)peroestono
explica por qué las ruderales exoticas superarian a las ruderales riasiyasbable que
aun enespecies queomparteruna misma estrategiaya diferenciasn ciertos rasgos que
conducen @ue unas especies dominen por sobre oGaplany Yeakley 2013).

En esta tesis sxploran algunos factores que podrian influiteedominancia y
coexistencia de lasomunidades ruderalégl bosque de caldéRrosopis caldenipen la
provincia de LePampa (Fig. 1.2)En estecontexto y con el objeto de indagar si estos
factores afectan o benefician diferencialmente a exéticas y nastaesis se ha
organizado en capitulos que exploran especificamente los siguientes fécaqistoii)



respustade la comunidad ruderallaocurrencia de distintos tipos de disturbiggitulo
iii) retroalimentaciones plantsuelo y efectos competitivos especies ruderalexoticas y
nativas y ¢apituloiv) rasgos de historia de vida en estos dos grupbbosque de caldén
es un sistema rico en ruderales nativas y exdticas, queugstidvirtualmente en su
totalidada la ocurrencia de algun tipo de distubio.

A continuacion, se desarrolla una sintégsconceptos e ideas relevantes en el marco
tedricode disturbio, retroalimentaciones plastzelo y rasgos de historia de vida.

1.3 Disturhio

L os disturbios son eventos que causan la destruccion parcial o total de la biomasa de las
plantas (Grime 1977). Bajo esta definicion se incluye como disturbio a interacciones

bidticas tales como pastoreo pero también la ocurrencia de eventos tales daegoun

La ocurrencia de disturbios genera oportunidades de nicho (Shea y Chesson 2002) para las
especies al reducir la competencia, crear areas propicias para la colonizacion y aumentar la
di sponibilidad de nutrient etall199,Mblestalot r os
2012). Estas condiciones tienden a seleccionar especies sucesionales tempranas adaptadas
a condiciones de intermitencia en la disponibilidad de recursos, denominadas ruderales
(Grime 1977). Debido a los notorios cambios que ooasice considera a los disturbios

como un factor importante en la estructuracion de las comunidades vegetales (Sousa 1984).

La idea de que el nicho de una invasora esta ligado al disturbio es comun
(Valladareset al. 2015). Dado que las exdticas que pperan en sitios disturbados son en
su mayoria ruderales, no sorprende que las mismas dominen en estoSedinsla teoria
de estrategias de vida de Grime (1974, 19&f) ambientes disturbados las plantas
ruderales deberian aventajaplantas con égategias alternativas (Fig. 1.15in embargo
en este contexto, no resulpaedecible determinar qué ocurre ante situaciones de disturbio
en sistema abundante emuderales exdticas y radales nativas.Asimismo, tampoco es
claro como el tipo de disturbio afectara las relaciones de coexistéacexclusionentre
exoticas ynativas en comunidades ruderales.



(Grime 1974, 1977)

Figura 11: Teoria de estrategias de vida. Diagrama de las tres estrategias que surgen en
reguesta a los principales factores que limitan la produccion de biomasa en plantas: el
estrés impuestpor el ambientg los disturbios (Grime 1974, 1977).

En esta tesis se trabajara con tres de los principales disturbios del bosque de caldén
fuego, mantenimiento de picadas y banquinas, y pastéwuai.se desarrolla una
descripcion de los mismos.

El fuego es un disturbio natural en el bosque de caldén. Presenta una marcada
estacionalidad en la época de primaweano. Mas alla de serrudistubio natural el
régimen del fuego en el &rea ha sido altamente dinamico presumiblemente debido al
contexto historico (Medina 2007). En el periodo de ocupacion Ranquel (antes de 1879) la
frecuencia de fuegos promedio eetresafos, de 1880 a 103/a en el periodo de la
colonizacionel valor medio oscilaba dasdos afios y de 1930 a 1989 en siete afios
(Medina 2007). La baja frecuencia de fuegos en épocas mas recientes se cree estaria ligada
a la implementacion de politicas de supresion delduelg tanto que la mayor frecuencia
registrada en el periodo ranquel se deberia al uso del fuego para la comunicacion, caza y
defensa en el period®601879. En tanto que laayorfrecuencia de 1880 a 1930 se
presume se deberia a que el fuego era usa@olg conversion de bosque en tierras
agricolas (Medina 2007). En la actualidad la ocurrencia de fuegos es frecuente ya sea por
causas naturales, accidentales o como consecuencia del uso del fuego como herramienta de



manejo en sistemas silvopastori{f@amer Inventario Nacional de Bosques Nativos 2006)

La ocurrencia de fuegos tiende a reducir la cobertura de las especies arbustivas, aumentar la
cobertura de algunas especies herbaceas, entre ellas gramineas nativas tdesa como

ligularis y Piptochaetium napostaenseincrementar el porcentaje de suelo desnudo
(Estelrichet al.2005, Tizéret al.2010).

La fragmentacion del bosque por la construccién y mantenimiento de picadas y
caminos es también comuan en el bosque de caRténdr Inventario Nacional de Bosques
Nativos 2006 GonzalezRoglichet al.2012). Las picadas son desmontes en fajas angostas
por lo general menores a 90 m (Gonz&Remlichet al. 2012) que esu mayoridienen el
doble fin de evitar el traspaso del floey transitopor lo que son muchas veces de forma
simultanea banquinas y picadas. Al igual que las picadas, las banquinas es otro disturbio
lineal frecuente en este sistema. Dado que banquinas y picadas poseen cobertura herbacea,
graminosa o suelo dastho y queel mantenimiento de ambas en general implica la
eliminacién de la comunidad peex i st e nt eet &l.D989) alosdimes de esta tesis
se considerara a estos dos tipos de disturbio como indistintos. Segun muestreos previos, en
el caldenakste tipo de disturbio tiende a aumentar la riqgueza y abundancia de especies
exoticas. Entre las beneficiadas se puede mendipkotaxis tenuifolia Centaurea
solstitialis, Salsola kali, Erodium cicutarum y Echium plantagin¢Gimuffo 2009,

Pearsoretal. 2014a).

En el caldenal la produccion de ganado vacuno constituye la principal actividad
econdmicaalrededor de un 93% de los establecimientos de la region realizan cria y recria
bovina Primer Inventario Nacional de Bosques Nativos 200&ici 2011) Los
pastizales naturales son pastoreados extensivamente por ganado vacuno desde abril a
octubre aproximadamente. La carga animal oscila entre 0.10 y 0.50 EV/ha (Roblaérto
2008). Esta actividad tuvo sus comienzos en los afios cuarenta, daasrdes del modelo
agroexportador nacional generé el reemplazo de la ganaderia ovina por la cria extensiva de
bovinos (Dussart al.2015. Sin embargo,ya habria habido practicas de ganaderia
bovinas en los siglos XVII 'y XIX por parte de las sociegahdigenas de la época
(Dussartet al.2011). El pastoreocasiona cambios floristicos, en genéiside a
disminuir las especies nativas mas palatables para el ganado y a reemplazar esas especies
por otras que poseen menor valor forrajero o bien geaes exoticas (Moriet al.

2009). Entre las especies que se benefician se pueden mendamenhaus spinifex,
Bothriochloa springfieldiy Sporobolus cryptandruéMorici et al.2003). Cenchrus

spinifex, al ser frecuente en disturbje® la considera indicadora de sobrepastoreo (Morici
et al 20(B).



1.4 Retroalimentaciones plardaelo

L a retroalimentacion plarisuelo es un proceso que implica dos etapas: por un lado las
raices y/o hojarasca de una planta modifican el ambiente fisico, quimico y/o biolégico del
suelo y por otro, esa modificacién influye sobre las plantas o su progener (B94,
Ehrenfeldet al.2005,Van der Puttert al.2013). Como las condiciones bidticas del suelo
cambian rapidamente en respuesta a la identidad de la planta y las condiciones abioticas son
relativamente estables en el tiempo, se considera respesisigbla retroalimentacion
plantasuelo a los cambios en la comunidad del suelo (Betvalt 2010). Las
retroalimentaciones plantelo pueden ser directas si afectan el desempefio de individuos
de la misma especie de la planta que modificé la comubidéida (retroalimentacion
intraespecifiao conespecifi@) e indirectas (retroalimentaii interspeffica o
heteroespecifica) si afecta a individuos de otra espéaie der Puttept al.2013).

Cuando los cambios en la comunidad del suelo disminuyggsempefio de las plantas que
modificaron esa comunidad, se genera una retroalimentacién-plaitanegativa. En

tanto que si el cambio aumenta el desempefio de esas plantas, se genera una
retroalimentacion plantauelo positiva (Bevest al.2010). Si no hay cambio en el
desempefio de las plantas, luego la retralimentacion es neutra.

Una retroalimentacién negativa, por ejemplo, puede deberse al aumento de patdgenos
especificos de una planta, a alteraciones en la comunidad de mutualistas, asi como también
acambios en la abundancia de organismos mas grandes tales como nematodes &Bever
2010) Una retroalimentacion positiva puedeberse &a presencia de mutualistasi
comotambiéna cambios en la comunidad de patégenos (Betvat.1997). Los efectos de
la retroalimentacion son el resultado neto de todas las influencias positivas y negativas de la
biota del suelo de esa comunidaabre la plantéinderjit y Van der Putten 201®,an der
Puttenet al.2013). Dado que una retroalimentaciogatésa es un mecanismo por el cual
una especie se limita a si misma mas que a sus competidoras, se la considera un proceso
estabilizador que promueve la coexistencia de espalogsdtar que una especie domine la
comunidad de plantg€hesson 200) MacDougall et al.2009, Beveet al.2010). Una
retroalimentacion positiva en cambio, aumenta las diferencias de desemperio entre especies
intensificando la competencia interespecifica o que conduciria a una pérdida de
biodiversidad a escala local (MacDougalal. 2009, Beveet al.2010). En la naturaleza
tienden a predominar retroalimentaciones plauialo negativas (Kulmatiski al. 2008).

En generalse considera que las retroalimentaciones plsuntdo pueden incidir en la
abundancia de una espeg@ersistencia, invasion y sucesion (Bever 1994, Betal.
1997, Klironomos 2002, Callawagt al.2004, Kardolket al.2006, Kulmatiskiet al.2008).
Klironomos en un influyente trabajo (2002)omparé especies exoticalsundatesvs.



nativasraras, y encontrd una relacién positiva entre las retroalimentacionesslettay

la abundancia relativa de esas especies en el campo. Las plantas que tenian una fuerte
retroalimentacion negativavieron baja abundancia relativa y plantas con abuaidan

relativa altativieronretroalimentaciones negativas menores o positi¥disonomos

encontro también quas retroalimentaciones positivas predominadatne las exéticas.

Enun trabajo realizado en un bosque tropicaPdaamavanganet al.(2010)hallaron que
plantines de cuatro especies de arboles reducian su crecimiento cuando crecian en suelo
conespecifico A su vez, &s especies de plantas que tenian retroalimentaciones negativas
mas fuertes eran menos abundantes en la comyiodzue explia patrones de abundancia
relativa Dado que las retroalimentaciones plasii@lopueden ser un mecanismo
estabilizadoly también aumentar ¢aliferencias en desempefio y, por eradectar la
dominancia de especiéShesson 20000 resulta claro @iessurol en sistemascos en
exoticas y nativague comparten una misma estrategiacomo sus efectos ks
interacciones plantplanta.

15 Rasgos de Historia de Vida

Rasgo es una propiedad bien defany medible de un organismo, que generalmente se
mide a nivel indiidualy se utiliza para hacer comparacioeesre especies (McGiét al.

2006 Violle et al. 2007). El estudio deds rasgos se basa en la idea de que las plantas
afectan el funcionamientde las comunidades a través de sus atributos morfoldgicos vy
fisiologicos (Escudero y Valladares 2016).su vez la composicién de rasgos especies

gue coexisten es consecuencidatgores biogeograficos y ecoldgicddofet et al. 2016).

Los rasgos, para ser de utilidad en ecologia de comunidades, debiesemaaeatre
especies que dentro de una especie y debipsdar sermedidos en escala continua
(McGill etal.2006). En su definici-n m8s Db8si caefoir asg
de un organismo (Viollet al. 2007). A los fines de esta tesis, se utilizara el término para
hacer referencia a rasghsicionales asociados a su historia de ¥jda podrian incidir en
diferencias de desempefigpor ende en la invasidChesson 200 Pearsoret al. 2012,
Godoy y Levine 2014, Kraftt al.2015).

En ecologia de invasiones, se agetauentementa diferencias en rasgos
funcionales para explicar el establecimiento e impacto de las invasiones biolégicas (Godoy
y Levine 2014).La idea que el invasor debe ser distidéoalguna manemalos integrantes
de la comunidad residente para invadir exitesatese remonta a Darwin (1859). Si bien
Darwin hacia referencia a diferencias en taxa (la comunidad local tenderia a ser invadida
por especies distanciadas filogenéticamente de las residentes), la idea de la diferencia entre
exgticas y nativas aun persiste. En parte debido a la influencia de la teddlacde n



(Hutchinson 1959)marco conceptual sugiere que el invasor tiene queanaupnicho

distinto a las especies nativas para poder invadir exitosamente (MacCaiwada009).

La logica es que las especies con diferentes rasgos quizas posean requerimientos de habitat
0 recursos distintos y van a competir menos intensamentasjespecies con rasgos

similares (Adleret al.2013). En la actualidad, los avances conceptuales en la coexistencia
de especies (Chesson POMacDougallet al.2009, HilleRislamberst al.2012) indican

que las diferencias en rasgos que permiten a una especie invadir pueden ser diferencias de
nicho con las nativas o diferenciasasempei@VacDougallet al.2009). En la practica

resulta dificil discernir qué diferencias conducen a difgigess de nicho y dles a

diferencias delesempefdado que umismorasgo puede estar reflejando ambas

diferencias (Krafet al.2015, Godoy y Levine 2014, Valladaretsal 2015). Muchas de

las exoticas son especies que poseen crecimiento rapidoéxiadtoeproductivo (i.e.

estrategia, ruderales), y hay quienes sostienen que poseer esos rasgos de historia de vida
explica su éxito en ambientes disturbados (Catbm@l. 2012, Jaunét al.2015). Sin

embarggesto no explica por qué las ruderalegtias superarian a lasderaleshativasy

genera el interrogang, aun dentro de una misma estrategia, ruderales exoticas y nativas
difieren en ciertos rasgos gl#s permite coexistir y/excluir.

1.6Sistema de Estudio: Caldenal Pampeano

El estudio de relaciones de coexistencia entre nativas y exéticas en comunidades ruderales
requiere de un sistema que posea caracteristicas particlleiesestar sujeto a la

ocurrencia de distintos tipos de disturbiposeelademasbundancia de especies ruderales

de ambos origened.a ocurrencia de disturbios destinto tipoen un mismo sistema

permitela comparacion delesempefio de ruderales exoéticas y nativas en cada tipo de
disturbio, en tanto guea abundancia de ruderalesbégas y nativapermite el planteo de
preguntas y experimentos con un enfoque comunitario.

El bosque de caldémcaldenalun bosque abierto semiarido que se encuentra
localizado en la porcion sur de la provincia del Espinal (Cabrera,j8&Bdas
caacteristicagntesmencionadasEn el bosque de caldén es comun la ocurrencia de
distintos tipos de disturbian términos de identidadiendoel pastoreo, la construccion y
mantenimiento de picadas y banquinas y los fuegos de viesmants comung@dledina
2007, GonzalezRoglichet al. 2012, 2014, 20)5Fig. 1.3) La mayoria de las especies
invasoras exoticas en el caldenal son ruderalss(Grime 1974, Baker 197Mack et al.
2000,Hierroet al.2005, 2006, 201Rearsoret al.2014a)y poseea su vezabundancia y
diversidad de especies ruderales nat{@anoet al 1980, Prieto 2000, Troiani y Steibel
2008)



La presencia humana en el bosque de cdldgmconsigo alteraciones én
frecuencia de lodisturbios naturales y la introduccion disturbios novedaxsen el
sistema.Yaen el periodo de ocupacion Ranquel se observan cambios en la frecuencia de
los fuegosundisturbio natural del bosque de caldéin la segunda mitad del siglo XIX
con la llegada de los primeros colonos se intrexduj cambios importantes en el sistema,
hubo reemplazo de bosque por tierras agricolas, extraveidaera, se introdujo ganado y
se continu@lteranddos regimenes de fue@bdledina 2007, Alonso 2009, Gonzéalez
Roglichet al.2014, 2015) Hoy dia predomrian elpastoreale ganado bovinda
agriculturay la construccion y mantenimiento de picadas y banqyitasfuegos de
verano(Medina 2007Morici 2011, GonzaleRoglichet al.2012, 2014, 2015)

La abundancia de especies ruderabds/asen los pastizales pampearessaria
explicada pocambios vegetacionales ocurridosethloloceno Ese priodose caracterizé
por un cambio hacia ambientes de pastizales hUumegmsunaevolucionrapidade
ambientes lagunargson frecuentes episodide inundacion Segun registros
palinolégicos de la regiéon, en ese periodo habia porcentajes aléstada que hoy
constituyen las malezas y especies ruderales mas comunes en ambientes disturbados (E;j.
Asteraceae, Brassicaceae). Se presume que ldaimia y riqueza de ruderales nativas se
deberia a questagaxa evolucionaron en ambientes sujetos a disturbios naturales (Prieto
2000). En el Caldenahdemés de haber abundancia y diversidad de especies ruderales
nativas (Canet al. 1980, Prieto 2000, roiani y Steibel 2008), hay incluso especiativas
gue presentan antecedentes de invasion en otros continentes tales corSolaonm
elaeagnifoliunmy C. spinifex(Mekki 2007, Tscheulirt al.2009, Verloove y Sanchez
Gullén 2012, Zhiet al.2011). Las ruderales exdticas en tastocree habrian sido
introducidasa fines del Siglo XIX y comienzos del siglo X¥ manera no intencional
mezclada conesnillas de cultivos de uso comercial o bien mezcladas con semillas que
traian consigods inmigrames europeos (Hierret al. 2009, Anibal Prina, UNLPam,
comunicacion personpal Algunas de las mas abundantes €emtaurea solstitialis
Chenopodiunalbum, Diplotaxis tenuifoliay Salsola kalj entre otrasHierro et al.2005,

2006, 2011, Pearsaat al.20143.

Enla provinciade La Pampael bosque de caldén o caldenal cubre
aproximadamente unas 1.600.000 hectareas (Primer Inventario Nacional de Bosques
Nativos, 2006) El estrato arbustivo y herbaceo esta compuesto por arbustos tales como
Condaliamicrophylla Schinus fasciculatug Lycium chilensg gramineas perennes (ej.
Piptochaetium napostaendeoa ligularisy Nassellaspp). En la actualidad, la fisonomia
del bosque de caldén difiere bastante de los bosques abiedosario (Canet al. 1930).

El aumento dla densidad del estrato arbusts® cree es consecuencia de factores
globales, tales como el incremento de dioxido de carbono atmaosferico, pero también de
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factoredocales tales como los disturbios causados por las actividades antropicas
(GonzéalezRoglichet al.2014), principalmente el manejo del gan@idassartet al. 1998

Primer Inventario Nacional de Bosques Nativos, 2006)imfementacion de politicas de
suyoresid del fuego (Canet al. 1985, Boo 1990Gorondi1990. El area ocupada por

bosque se ha mantenido relativamente constante en los ultimos 120 afios, esto se debe a la
ocurrencia simultanea de dos procesos opuestos: aumento de la cobertura de bosque en
algunas areas y de pérdida en otras (Gonfébegtichet d. 2015).

El caldenal se caracteriza por poseer suelo arenoso €€ah@980), la
precipitacion media anual es de 638 mm, la cual ocurre principalmente en primavera y
verano, y la temperatura media anual es 15.4° C. Los datos de precipitacion ndeespo
a Santa Rosa, La Pampa para los afios-2012 (36° 35' 30.86" S, 64° 16' 45.98" O; G.
Vergara, Departamento de Agronomia, UNLPam, datos no publicados), ciudad localizada
en el area central de distribucion del caldenal. Los datos de temperatunavisrai de
1941 a 1990 también para la ciudad de Santa Rosa.(vorldclimate.com
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Figura 1.3 Principales tipos de disturbios que ocurren en el bosque de caldén a)
mantenimiento de picadas y caminos, b) pastoreo por ganado doméstico y c) fuegos de
verano.
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1.7 Objetivos

1.7.1 Objetivo general

Contribuir al conocimiento de los procesos que operan en la coexisggmclaminancia
de exdticas y nativas en comunidades ruderales.

1.7.2 Objetivos especificos

1. Evaluar la respuestan términos de abundanci® especies ruderales exoticas y
nativas a ditintos tipos de disturbios en el bosque de caldén de la provincia de La
Pampa.

2. Examinar retroalimentaciones plaigiaelo y efectos competitivos en especies
ruderales exoticas y nativas del bosque de caldén.

3. Comparar rasgos de historia de vida de espeuo@srales exoticas y nativas del
bosque dealdénque puedan incidir en la dominancia y/o coexistencia de estos dos
grupos de especies

1.8 Hipotesisy Predicciones

Durante la presente tesis se evaluaron las siguientes hipopesiicciones
1. H1: Laabundnciade exotias/nativagnla comunidad ruderal depende del tipo de
disturbio.
P1: La abundancia relativa de uno de los grupos de especies superara a la del otro en
s6lo algunos tipos de disturbios.
Esta hipotesis y prediccion se evaluaron medialat realizacion de
muestreos descriptivos de vegetacion en los principales tipos de disturbio que
ocurren en el Caldenal.

2. H2: Las retroalimentaciones plantaelo y los efectos competitivos afectan

diferencialmente a especiaglerales exéticas y nativas
P2: Las ruderales exoéticas estableceran retroalimentaciones positivas con el suelo
del caldenal, en tanto que las ruderales nativas estableceran retroalimentaciones
negativas. La competencia afectara mas negativamente a las ruderales nativas que a
lasexadticas.

Para evaluar esta hipétesis y su prediccion se condujeron experimentos de
retroalimentacion plantauelo y competencia en un invernaculo.
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3. H3: Las ruderales exoéticas poseen rasgos de ¢igales permiten exclui las

ruderales nativas
P3: Lasruderalesexoticas exhibiramasgos de vida (por ej., tasa de crecimiento,
tamafo, fecundidad) que les otorgan un mejor desempefio respecto a las ruderales
nativas.

Se realiz6 un experimento de jardin comun con vasaecies de ruderales
de ambosmbos grupos en un invernaculo, en el que se registvarms rasgos de
vida.



Capitulo |

La dominancia de exoticas y nativas en
comunidades ruderales depende del tipo de

disturbio

2.1Introduccion

L a alta proporcionle plantas exéticas en sitios disturbados es una de las observaciones mas
comunes en ecologia de invasioi€sr ay 1879, Elton 1958t Craw
al. 1999. Entre los mecanismos propuestos para explicar por qué los disturbios favorecen
el establecimiento de especies exoticas, se encuentran la estimulacion de la germinacion,
apertura de nuevas areas propicias para la colonizacion, reduccién de la competencia con
las especies preestablecidas, aumento de la disponibilidad de recursosgregdesici

nutrientes escasosj(aporte de ceniza rica en nutrientes luego de ocurrido un fuego) y
disminucién de la densidad de predadores o pardsitos de los propagulos (Sousa 1984,
DOANnt oni o 68202, Pestsobt@al2014). Es decir, mecanmsos que

promueven la invasion mediante cambios en la disponibilidad de recursos, el ambiente
fisico e interacciones interespecific&n conjunto, estos cambios han sido denominados
nuevas oportunidades de niclserisuShea y Chesson 2002).

Segun la teda de estrategias de vida de Grime (1977 1206n ambientes
disturbadogleberian domingslantas ruderalegs decir, especies adaptadas a explotar
condiciones favorables intermiten{grime 1977, Grime 2001)Dado que muchas de las
exoticas son rudates es esperable que dominen en condiciones de dist@ihiembargo
en este contexto, no resutaro predecir la respuesta al disturbio de la comunidad ruderal
en sistemadonderuderales exoéticagruderales nativason abundantes y los tipos de
disturbio son diversosDistinto tipos de disturbio podrian afectar de manera diferencial a
ruderales exoticas y nativas. Por ejemplo, se ha observado que las éspasiEas
exoticas tienden a superalaa nativasuando la disponibilidad de recusses alta, en tanto
gue lo opuesto ocurre cuando los recursos son escasos @ilpe000). Es esperable
que la disponibilidad de recursos varie segun la identidad del disturbio lo que, en
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consecuencia, podria favorecer la dominancia de uno u opo geuespecies. Por otra

parte, se ha propuesto que las exoéticagmhas plasticas quas nativagThompson 1991)

son mas eficientes para colonizar areas disturbadas en generaé(ddW2019. En tanto

que otros autores sostienen que las espesiéticas estdn adaptadas a disturbios que son
novedosos para las nativas (Maatkal. 2000, Hierroet al.2005). Asi, plantasuderales
originadas en regiones con una larga historia evolutiva de, por ejemplo, disturbios
antropicos aventajarian a las enales nativas en regiones donde esta historia es mas corta
o0 inexistente (Alperet al.2000). Se cita como evidencia empirica a favor de esta

hipotesis, la alta proporcion de especies invasoras euroasiaticas en Américae(Alpert
2000). Enlineaaco ese mar c o t etal(lb9®)enconttatbmque eb funegoo
promueve el establecimiento de especies exaticas solo en aquellos sitios en los que la
ocurrencia del disturbio no es parte del sistema y en los que por ende no desempefié un rol
importarte en la estructuracion de la comunidad. Si bien los aportes de estos estudios han
sido considerables, aun no es cledémo distintos tipos de disturbios afectan la dominancia
de exoticays.nativas en comunidades ruderales.

En este capitulo, se evalla la respuesta de ruderales exdticas y nativas a distintos
tipos de disturbio en un sistema con una alta riqueza de especies ruderales de ambos
origenes (Canet al. 1980, Prieto 2000, Troiani y Steibel 2008), el bosque de caldén
(Prosopis caldenipen la provincia de La Pampa. Los tipos de disturbios méas comunes en
el bosque de caldén son el pastoreo, la construccion y mantenimiento de picadas y
banquinas y los fuegos de verano. En conjunto, estas caracteristicas hacen aldbosque
caldén ursistema particularmente apropiado para conducir la evaluacion aqui mencionada.

2.2 Metodologia

Las actividades en el campo se desarrollaron en areas del bosque dérealéién 2.1)

2.2.1 Muestreo Descriptivo

Para evaluar leelacion entre el origen (nativo o exotico) de las especies ruderales y el tipo
de disturbio, se describié a campo la composicion de la comunidad vegetal presente en
sitios que evidenciaran la ocurrencia de alguno de los principales disturbios queafectan
caldenal, mantenimiento de picadas y banqulipastoreo por ganado doméstycfuego.

En todos los casos, los muestreos se realizaron en los meses de diementyr@eriodo en

el que gran parte de las ruderales del bosque de caldén florecen yficdrucLos

muestreos se repitieron durante tres afos consecutivosZ2009201€2011, 2011

2012), cubriendain area de 394 km x 149 km (5.870.600 ha) y totalizando 30 picadas y
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banquinas, 30 pastizales pastoreados por animales domésticos y 1%epagtizamados

(Fig. 2.1,Apéndice2.1). Los sitios de una misma clase de disturbio (réplicas), tuvieron una
separacion minima de 5 km entre Bn el caso del fuego, se muestrearon sitios donde este
disturbiohubieraocurrido en la primaveraerano anterior al muestreo porque en el

caldenal los fuegos tienen una marcada estacionalidad en este peledda 200).

Siempre que fuaposible, en cada sitio donde se muestre6 un determinado tipo de
disturbio, se muestrearon también los restantes para minimizar el efecto que factores
externos, como suelo y topografia, pudiesen tener en la composicion de ladaamuni
vegetal. En cada sitio, se traz6 una transecta y se ubicaron a lo largo de ella cinco parcelas
de 1 m x 1 m, distanciadas entre si por 50 m (N=395). Dentro de estas parcelas se estimo
visualmentda cobertura aéreade todas lasspecies herbaceas naminosas presentgsse
registro el porcentaje del area ocupada por cada una deketiasds los casos, los

muestreos se realizaron a partir de los 50 m desde el borde del camino hacia el interior del
sitio. Ademas, dentro de cada una de las parcid m x 1 m se delimité en une lds
extremos una parcela de 0.5 m & th en la cual se documenté el nimero de individuos de
cada especie.

Las especies identificadas en los muestreos fueron clasificadas en exoticas o nativas
y en ruderales o no radales. Para clasificar las especies en exoticas o nativas se consultd
el Catalogo de las Plantas Vasculares del Cono Sur
(http://www.darwin.edu.ar/Proyectos/FloraArgentina/fantién tanto qued naturaleza
ruderal de las especies se determind en base a estudios previos (Troiani y Steipel 2008)
consulta a especialistgobservaciones personales.



http://www.darwin.edu.ar/Proyectos/FloraArgentina/fa.htm
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Figura 2.1: Distribucion de las30 picadas y banquinas, 30 pastizales pasiosegor
animales domésticos y 19 pastizales quemgdesse muestrearon en el caldenal pampeano
durante la primavergerano de20092010, 201011 y 20112012 El mapa de la
provincia en la esquina inferior izquierda muestra la distribucion del caldenal en la
provincia de La Pampa. Aclaracion: El nimero de simbolos es menor al n total debido a la
superposicién de puntos cercanos (distinto tipo de disturbicnenismo afio o bien un
mismo tipo de disturbio en distinto afio).
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2.2.2 Anédlisis de los datos

En cada tipo de disturbio se determiné la riqueza de especies. Ademas, con los datos de
cobertura de las especies ruderales se calculo la diversidad erticantznsel indice de
Diversidad de Simpson en el que

D = 1-x ¥ (McCune y Grace 2002),
siendo p proporcion de la especie i. Asimismo, se determind la similitud en la
composicion de la comunidad ruderal entre los distintos disturbios utilizanddesiteate
similitud de Sgrensen

(K)=(2C /A + B) x 100,

dondeA y B son el nUmero de especies presentes en las muestras Ay B, respectivamente, y
C es el numero de especies compartidas por las dos muestras (Sgrensen 1948, citado en
Looman y Campbell 1960). A su vez, para cuantificar el recambio espacial desgpecie
asi evaluar el cambio composicional dentro de un mismo disturbio a escala regional, se
calculo el indice de diversidad beta de Whittaker, en el cual

bw = (riqueza total/riqgqgueza media) 1 1
sibw=0 el recambio de especies es nulo, en
considera alto (McCune y Grace 2002).

Para evaluar la respuesta del nimero de espé&cisnsidad la cobertura de
especies exoticas y nativas a las distintas cldeseksturbio se utilizaron modelos lineales
generalizados mixtos (GLMM, por su sigla en Inglés) seguido de comparaciones de a pares.
En los analisis se utilizé la distribucion de Poisson y la fundéanlacéog para nimero
de especies gensidady la distribucion binomial y la funciéde enlacdogit para
cobertura; en todos los casos se considerd a origen, tipo de disturbio y su interaccion como
factores fijos y a siti@como factor aleatorio La diversidad de especies en los distintos
ambientes seampar6 con modelos lineales mixt@$M por su sigla eringlés), en este
analisis se considero a tipo de disturbio como factor fijo y a sitio como factor aleatorio.

Dado que el desemperiio de las ruderales puede estar influenciado por la respuesta al
disturbio de la comunidad nativa residente, los niveles de cobertura de especies nativas no
ruderalese evaluaron también con GLMM, seguido de comparaciones de a pares. En este
analisis se consider6 a tipo de disturbio como factor fijo, sitio como factioatey se
utilizo distribucion binomial y la funciéde enlacdogit. Esta comparacion no sealiz
para las no ruderales exoéticas debido a su baj@sentatividad en el sistenea; los
muestreos se registré solo una especie dentro de este §paminolus cryptandrusguyo
valor maximo de cobertura fue de 5%.
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Con el objeto de indagar si la composicién de la comunidad vegetal en general y
ruderal en particular, era distinta en las banquinas, sitios pastoreados y sitios quemados, se
realizaron analisis de correspondencia sin tendencia (DCA, por su sigla enHilglés
1979). Para estos analisis se utilizaron los datos de cobertura de cada una de las especies.
Con los valores obtenidos de los dos ejes principales de ordenamiento, se calculé el
centroide e intervalos de confianza del 95% para cada tipo de dist&d consider6 que
las comunidades que ocurrieron en los distintos disturbios diferian entre si, si los intervalos
de confianza no se superponian en al menos uno de los ejes (Callav@®00, Cavieres
y Aldano 2009, Hierro y Cock 2013).

Los anéiksis de GLMM se realizaron en IBM SPSS Statistics 20. Los analisis de
LMM se realizaron en JMP © 1982004 SAS Institute Inc. Las diferencias obtenidas
fueron consideradas estadisticamente significativas cuando los valores de probabilidad
fueron menoreal 5%. El analisis de DCA se realiz6 en el program&®RO (McCune y
Mefford 2011). Los centroides y los intervalos de confianza del 95% se estimaron en
SigmaPlot 11.0 (Systat Software, Inc., 2008).

2.3Resultados

En los muestreos se identificaron tatal de 124 especies de plantas herbaceas. Del total

de especies identificadas, €.23%6 (n=3%) fueron especies exotigas 70.968% (n=88)

restante fueron especies natiyad 70% (n=87) fueron ruderaléger Apéndice2.2). La

riqueza de la comunidad vegetal oscilé de 97 especies en banquinas a 79 especies en sitios
guemados; en tanto que en sitios pastoreados se registré un nivel intermedio de 81 especies.
La composicion de la totalidad de la comunidad vegetal ddimiée los tres tipos de

disturbio (Fig.2.2); sin embargo, en el eje de ordenacion 1 las comunidades que ocurrieron

en sitios pastoreados y quemados fueron mucho mas similares entre si que las que lo
hicieron en las banquinas.

Como es esperable en sititisturbados, la estrategia ruderal fue dominante en la
comunidad, representando el2®6 de las especies exoticas 61810 de las nativas
(ver Apéndice2.2). La diversidad de especies ruderales fue similar en los tres tipos de
disturbio[D ganquine=0.6294 + 0.2586 (media * DH, pastores 0.6370+ 0.1975, Dryegs
0.6475+ 0.1962; Fyiswrbio 2, 35 0.2818, p=0.7560 En tanto que el recambio espacial de
especies dentro de un mismo tipo de disturbio fue alto en las tres datietudbio
(Cuadro2.1). La composicion de especies de la comunidad ruderal difirié entre sitios
guemados y el resto de los disturbios en el eje de ordenacion 2.8itp que sugiere que
las comunidades presentes en banquina y sitios pastoreados son mas similaieguentre s
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las que ocurren en los quemados. En el eje de ordenacién 2, sin embargo, las comunidades
ruderales presentes en banquina fueron distintas a las presentes en lugares quemados y
pastoreados.

La mayor riqueza de especies ruderales se registrd en ibamngdonde se
identificaron un total de 71 especies. En este tipo de disturbio, a su vez, se observo la
mayor riqueza tanto de especies ruderales exéticas como de nativas. La menor rigueza se
regidré en el disturbio fuego (Cuad&l, Apéndice2.3). Lasimilitud en la composicion
de la comunidad ruderal fue alta entre los tres disturbios, pero fue mayor entre pastoreo y
fuego 6BanquinaPastoreE67-1881S BanquinalFuego:65-574,S FuegePastoreE77-358)-

En lo que respecta a la importancia relativaéminos de riqueza de ruderales
exoticas y nativas en los distintos tipos de disturbio, las nativas fueron entre tres y seis
veces superiores a las exéticas en sitios afectados por el pastoreo y el fuego, en tanto que no
se observaron diferencias en gamas (Fiisturbio 2, 78737.539, p<0.0001F origen 1,
782=219.426 p<0.0007F isturbio x origen 2, 762 78.700, gl=, p<0.000Eig. 2.4). La diferencia
en el numero medio de especies por disturbio respecto al total da indicio del importante
recambio @ especies que hay en el sistema, lo que se corrobora con los valores obtenidos
en el indice de diversidad beta.



21

a) @ Banquina
O Pastoreo
600 1 @ Fuego

400 A

200 A

o 07
_CD
i) b)
600 4
400 4
o HH
200 4
0 -
0 100 200 300 400 500 600
Eje 1

Figura2.2: Resultado deralisis de correspondencia sin tendergaas comunidades de
plantas en sitios disturbados con mantenimiento de picadas y banquinas, sitios pastoreados
y sitios quemados en el caldenal (ver Fig. .2l19s datos graficados representan la
distribucion de los valores ded®nacion para toddas cuadrataen base a los datos de
coberturaen los tres tipos de disturbio (a) y centroide e intervalo de confianza del 95% de
los valores de ordenacion en los tres disturbiosHbjolor de los simbolos indica distintos

tipos de disturbio.
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Figura2.3: Resultado derdlisis de correspondencia sin tendemgaas comunidades de
plantas ruderales en sitios disturbados con mantenimiento de picadas y banquinas, sitios
pastoreados y sitios quemados en el caldenal (ver Fig. Bdb) datos graficados
represetan la dstribucion de los valores de ordei@n para lacuadrataen base a los

datos de coberturan los tres tipos de disturbio (a) y centroide e intervalo de confianza del
95% de los valores de ordenacion en los tres disturbioEl(bplor de los shbolos indica
distintos tipos de disturbio.
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Cuadro2.1: Valores de recambio espacial de espegémeice deWhittake) y riqueza de
ruderales segun tipo de disturbio.

Banquina Pastoreo Fuego
RecambioEspacial deEspeciegb) 13.8108 14.9464 12.8379
RiquezaTotal de EspeciesRuderales 71 55 49
Riqueza deRuderalesExéticas 28 15 16
Riqueza deRuderalesNativas 43 40 33
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Figura2.4: Riqueza de especies ruderales exdticas y nativas en cada tipo de disturbio. Los
datos graficados corresponden anledia + 1 error estandar. Las barras con letras distintas
indican diferencias significativas luego de comparaciones de a pares.

A igual que la riquezala densidady coberturade exoticas y nativas varié en
funcién del tipo de disturbioLa densidad despecies nativas supero a la de las exoticas en
fuego, en tanto que este patron se revierte en banquina y pastoreo donde las exoticas
superan a las nativdE gisturbio 2, 645944.083 p<0.0001; Figen 1, 645106.215, p<0.0001; F
disturbio x origen 2, 648 677.110, p<0.00QFig. 2.5).
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Figura2.5: Densidadde especies ruderales exéticas y naterasada tipo de disturbio. Los
datos graficados corresponden a la media + 1 error estandar. Las barras con letras distintas
indican diferencias significativas luego de comparaciones de a pares.

En cobertura, las ruderales nativas superaron a las exéticgtios disturbados por
fuego, en tanto que las exoéticas fueron tres veces superior a las nativas en picadas y
banquinas, y no hubo diferencias entre grupos en sitios pastoregaggsi{k 7s742.956,
P<0.0001F grigen 1, 78725.776, p<0.0001; Fsturbio x origen 2, 768 59.797, p<0.0007FFig. 2.6).
La cobertura de nativas no ruderales fue unas cinco veces superiores en sitios pastoreados y
guemados que en banquinasi{fmio2, 265= 438.708, p<0.001; Figd.7).
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Figura2.6: Cobertura despecies ruderales exoéticas y nativas en cada tipo de disturbio. Los
datos graficados corresponden a la media + 1 error estandar. Las barras con letras distintas
indican diferencias significativas luego de comparaciones de a pares.

2.4Discusiodn

La ocurencia de disturbios promueve la dominancia de plantas exéticas en muchos
sistemas (Baker 1974, Maek al. 2000, Jaungt al. 2015). Dado que la mayoria de las
exoticas son ruderales es esperable que en condiciones de disturbio estas especies superen
especies nativas con estrategias alternativas (Grime 1977). Sin embargo, no resulta claro
qué grupo (exdticas o nativas) dommiéd una comunidad luego de la ocurrencia de un
disturbio cuando ambos comparten la estrategia de vida ruderal. Asimismo, tampoco es
claro cémo distintos tipos de disturbio afectaran esta dominancia. Aqui se encontr6 que el
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Figura2.7: Cobertura de espes no ruderales nativas en cada tipo de disturbio. Los datos
graficados corresponden a la media + 1 error estandar. Las barras con letras distintas
indican diferencias significativas luego de comparaciones de a pares.

origen de las especies que domifmnomunidad ruderal depende del tipo de disturbio.

Las ruderales exoéticas dominaron la comunidad rudéiakes ambientes afectados por el
mantenimiento de picadas y banquinas. Las nativas, en tanto, exhibieron una dominancia
claraséloen ambientesisturbados por fuego. A su vez, la importancia de las especies no
ruderales nativas también varié segun el tipo de disturbio, siendo mucho mayor en sitios
afectados por el pastoreo y el fuego que en las banquinas. Estos hallazgos resaltan la
importanciadel tipo de disturbio en la organizacién de las comunidades ruderales del
bosque de caldén y, por ende, en el proceso de invasion. Ademas, los resultados aqui
obtenidos sugieren que la aseveracion que indica que el disturbio facilita la dominancia de
espeies exoticas no es generalizable a todos los tipos disturbios.

A diferencia de lo documentado en banquinas y sitios quemados, el patrén de
dominancia de la comunidad no fue tan claro en ambientes pastoreados. Cuando la variable
derespuesta utilizada fue thensidadlas exéticas superaron a las nativas, en tanto que los
resultados de cobertura indican que no hubo diferencias significativas entre los grupos. La
falta de consistencia entre los resultados obtenidos por estas \wapiabie deberse a
limitaciones y diferencias en el abordaje metodolégicoddrsidadse obtuvo del registro
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de las espres presentes en parcelas de 0.5 nbx).en tanto que la cobertura se estimé
en parcelas de 1 m x 1 m. Tal vez, glémsidadsehubieseobtendo también en las
parcelas de mayor tamafio o si el esfuerzo muestrad$ribido mayor, lueg®e hérian
encontrado consistencia entre los datos provenientes de ambas variables.

Losaltosnivelesde abundancia de exdéticas registradobamuinas y picadas
coinciden con estudios realizados en distintas partes del mundo (Hatredo2002,
Pauchard y Alaback 2004, Kalvaj al. 2008). La alta riqueza de especies 8gas y
nativas en este tipo de disturbio es consistente ademas ltalteldo a orillas de una ruta
en el Parque Nacional Yellowstone (Pauchard y Alaback 2006), y sugiere que este tipo de
disturbio podria facilitar el establecimiento no sélo de especies exoticas sino también de
nativas. Debido al enfoque observacional de #abajoa futuro se requierembordajes
experimentales que indaguen estos posibles mecanismos. La aproximacion experimental
contribuira al conocimiento de los factores que estructuran la comunidad ruderal y
consecuentemente del progeake invasion eeste sistema.

Algunos trabajos han documentado un aumento en la diversidad de exéticas en
sitios quemados (Jaueial.2 0 1 5) , per o staldl899) |Dedidencia denqueo
el fuego promueve la invasion es escasa en ambientes en los que dsie tisstie una
larga historia de ocurrencia; en tanto que parece tener un rol crucial en aquellos sistemas en
los que el fuego no ha sido importante como fuerza selectiva de la comunidad vegetal. El
fuego es un disturbioatural en el caldenal (Medi2807), por lo que el argumento
propuest o pebal (1999 godrieerphicar tos resultados aqui hallados.
También, la disponibilidad de recursos podria contribuir al patron observado en sitios
afectados por el fuego. Esto essdtplos niveles degua en el suelo (J. L. Hierro, datos
no publicados), sino también los de nitrégeno, via volatilizaé&&ispn1979, pueden ser
mas bajos en ambientes quemados que en las banquinas. Estas condiciones pueden en tant
favorecer a las nativas por sobre las exdticas (Aieat 2000).

La respuesta al disturbio de las especies no ruderales nativas tambi@onaiio
tipo de disturbio y esto, a su vez, pudo haber influido en la abundarlesmrdelerales
Las no ruderales nativas tuvieron una abundancia mayor en los sitios afectados por el fuego
y pastoreo que en aquellos afectados por el mantenimiento dagpicaaminos. La escasa
representacion de este grupo en picadas y banquinas se debe probablemente a la fuerte
intensidad de los disturbios que alli ocurren, la cual resulta comunerelsteéemocion
completa de la vegetacién residente. El fuego y ebpes en cambigéloreducen la
biomasa aérea de esta vegetacion, permitiendo asi la recuperacion del grupo funcional
dominante, las gramineas, a partir de sus meristemas basales. Las diferencias en la
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intensidad de los distintos disturbios evaluadas ggus efectos sobre la vegetacion
residente pueden afectarresistencia competitiva qesta ofrece a la invasion de ruderales
exoticas y nativaskn un trabajo realizado por Hierev al. (2011) se encontré que las
gramineas perennes del bosquealdén, grupo que conforma la mayoria de las no
ruderales nativas, ofrecen una gran resistencia a la invasion de la €eaitiearea

solsititialis. Es necesario explorar si esta resistencia competitiva difiere para las ruderales
exoticasvs.las nativas.

2.5Conclusion

Este trabajo revela que el origen de las especies que dominan la comunidad ruderal
depende del tipo de disturbio. En particukgipla comunidad ruderal presente en
ambientes sujetos al mantenimiento de picadas y banquinas fueron dominadas por las
exoticas. Los resultados también resaltan el rol del disturbio como regulador no sélo del
ensamble de la comunidad ruderal sino tambida demunidad vegetal en general. Estos
hallazgos pueden tener implicancias practicas importantes porgque brindan informacion
sobre qué disturbios fomentanesitablecimiento de exdticas. temparacion entre

exGticas ynativas con estrategiasnilares aplia el entendimiento de la importancia del
disturbio en la invasion de plantas exdéticks. necesario, sin embargo, ahondar en los
mecanismos subyacentes a los patrones aqui encontrados, tales como el rol de la presién de
propagulo, disponibilidad decursos y efectos competitivos de las gramineas nativas.



Capitulo Il

Ruderales nativas y exoéticas exhiben
retroalimentaciones plantasuelo y efectos
competitivos similares en un sistema en el que

coexisten

3.1Introduccidn

Al igual que las especiestivas, las exoticadeben afrontar una serie de filtros biéticos y
abidticos para poder establecerse en comunidades nativas (€e&ln2004, MacDougall

et al.2009, HilleRisLamberst al.2012). Sin embargo, para dominar la comunidad, las
exoticasdeben ademés beneficiarse de ciertas caracteristicas o condiciones que les
confieran una ventaja por sobre las especies locales (Shea y Chesson 2002, Keane y
Crawley 2002, MacDougadét al.2009). Aplicaciones recientes de la teoria actual de
coexistencigChesson 2000, Adlest al.2007, Levine y HilleRisLambers 2009) en el

contexto de invasiones de plantas sugieren que el establecimiento de las especies exoticas
ocurre a través de diferencias de nicho o de ciertas caracteristicas y condiciones que
favorecen el desempefio de las exdticas por sobre el de las nativas, pero que la dominancia
sélo se logra a través de una ventaja en el desempefio (Macxuad2009).

Variaciones temporales o espaciales en la adquisicion de recursos entre estos dos grupos
(Dukes 2002, Shea y Chesson 2002) y un mayor impacto de consumidores sobre las nativas
que sobre las exéticas (Keane y Crawley 2002, Mitchell y Power 2003) son ejemplos de
diferencias en nicho y desempefio (MacDouggdll. 2009), respectivamente. En elnoa

de una aproximacion comunitaria al estudio de las invasiones bioldgicas, indagar como
difieren nativas y exdticas es entonces de particular importancia para entender los procesos
gue llevan al establecimiento y dominancia de las nuevas especiegjgueallena
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comunidad (Blaney y Kotanem 2001, Agrawal y Kotanem 2003, Setaado2012, Caplan
y Yeakley 2013, Wainwright y Cleland 2013, Godoy y Levine 2014).

Las retroalimentaciones plargaelo influyen tanto el establecimiento como la
dominancia despecies exoticas en comunidades vegetéletfd¢ y Klironomos 2005,
Reinhart y Callaway 2006, Eppingaal 2006, Kulmatisket al.2008,Van der Putteet
al. 2013). Las retroalimentaciones plartaelo pueden ser definidas como el proceso por
el cualuna planta modifica las condiciones fisicas, quimicas o biolégicas del suelo, lo que a
su vez afecta el subsecuente crecimiento y desempefio de la planta o su gebgenield
2005, Beveet al.2010). Dado que las condiciones abiéticas son relativanestables en
el tiempo, se considera a los cambios en la comunidad biética delasy@limcipales
responsables de las retroalimentaciones pisuéo(Beveret al.2010). Cuando las
retroalimentaciones con el suelo son negativas, las plantas modgéfibelogia y quimica
del suelo de manera que limitan mas el crecimiento de plantas de su propia especie que el
de plantas de otras especies (Batal. 1997, Kulmatiskiet al. 2008); asi las
retroalimentaciones negativas promueven la coexistencimsarativas debido a que
eventualmente danita la expansion de las exdticas (Chesson 2000, Bever 2003,
MacDougallet al.2009, van der Puttest al.2013). En tanto que cuando las
retroalimentaciones son positivas, las especies exoticas benefician anésisiiento que
el de otras especies, lo que se cree dispara la dominancia de las especies exéticas (Chesson
2000, Bever 2003, MacDougatal. 2009,Van der Putteet al.2013). Ese beneficio
podria deberse a que, por ejempiés exdticas generan comunidades microbianas que son
patogénicas para sus vecinos pero no para ellas mismas,axpielas exoticas facilitan
comunidades microbianas que son beneficiosas para su propia expansion (ej. hongos
simbidticos que aumentandaptura de recursos) pero no para las plantas nativas vecinas
(Eppingaet al.2006,Niu et al.2007, Pringlest al.2009.

Si bien no siempre se encuentran diferenerasl signo de las retroalimentaciones
plantasuelo que establecenativas y exoticagen general se apoya la idea de que las
retroalimentaciones del suelo juegan un papel muy importante en el proceso de invasion
debido a que en general se ha documentado que las nativas tienden a experimentar
retroalimentaciones negativas mas intensadagiexoticas (Agrawadt al.2005,van
Grunsveret al.2007, Engelkest al.2008; MacDougalet al.2011). En un trabajo
pionero en el tema, Klironomos (2002) encontré que en una pradera canadiense cinco
plantas raras y en peligro de extincion exhibidtartes retroalimentaciones negativas, en
tanto que cinco especies exoticas invasoras experimentaron retroalimentaciones positivas y
neutras. De manera similar, Perkins y Nowack (2013) en un trabajo realizado en la region
de la Gran Cuenca de los Estadlmédos hallaron que cuatro especies nativas de gramineas
tendieron a tener retroalimentaciones negativas, en tanto que cuatro gramineas exoticas
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tendieron a generar retroalimentaciones positivas y neuitgs.a tener en consideracion

es que en generasta informacion proviene de sistemas dominados por especies exoticas.
Un analisis reciente del tema concluy6 que las consecuencias de las retroalimentaciones
plantasuelo en el proceso de invasion dependen de la abundancia inicial de las especies
exoticas y de las caracteristicas de la historia de vida de las exoticas paraomn con la

de las nativasasi, cuando las exéticas son raras y tienen estrategias de vida similar a la de
las nativas, las retroalimentaciones no promueven la dominancia détiaa® (Sudinget

al. 2013). Comparar las retroalimentaciones que nativas y exéticas mantienen con el suelo
en sistemas en los que coexisten puede mejorar el entendimiento de la importancia de las
retroalimentaciones en la invasion de plantas, y entactsracion de las comunidades
vegetales en general.

Los trabajos antes descriptos fueron, a su vez, evaluados a nivel individual, lo que si
bien es de gran valor, simplifican un escenario natural en el que las retroalimentaciones
ocurren en simultanemon otras interacciones (Bewral. 1997, Bever 200F ppingaet
al. 2006,Van der Putteet al.2013). Las interacciones que se establecen con otros
miembros del mismo nivel tréfico son comunes (Tilman 1982, Chesson 2000eAdler
2007, Callaway 2007) y susceptibles de ser influenciadas por las retroalimentaciones
plantasuelo (Bever 2003/an der Puttert al.2013). Los efectos conjuntos de las
retroalimentaciones plantaelo y las interacciones plafikanta en el contexto devasion
de plantas han sido indagados s6lo de manera reciente (Eppaig2006, Reinhart y
Callaway 2006, Shannaat al.2010, Perkins y Nowak 2012), y escasos trabajos han
abordado como las retroalimentaciones del suelo afectan las interaccioteeplplata en
un grupo de nativas y exéticas (Grman y Suding 2010, Megtredr2013;Parepeet al.

2013). Indagaias retroalimentaciones plardaelo de manera conjunta con otros factores
gue también puedénfluir en el proceso de invasion tal comatampetencia con nativas,
puedeaportarinformacién relevante pataner un mejor entendimiento @eimportancia

de las retroalimentaciones erclaexistencia de especi@ever 2003, Wolfey Klironomos
2009.

Predecir como las retroalimentaciones plasuealo afectan el desenlace de las
interacciones plantplanta puede resultar dificil (Bever 2003, Casper y Castelli 2087,
der Putteret al.2013). Si las retroalimentaciones de las plantas creciendo solas s
trasladan de manera directa a aquellas creciendo con otra planta, luego es esperable que
aguellas especies con retroalimentacigrestivas sean menos afectadas por los efectos
competitivos de especies vecinas en relacion a especies que experimentan
retroalimentaciones negativas intensdarf der Putten y Peters 1997, Reinhart y Callaway
2006, Petermanet al.2008). De manera similar, las retroalimentaciones neutras en
plantas aisladas no debiesen alterar la interaccion de las plantas cuando crgeeimosn
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(Bever1994). Sin embargo, estas conexiones directas pueden estar ausentes en la realidad
(Beveret al. 1997, Bever 2003, Casper y Castelli 2007). Por ejemplo, Epptraja

(2006) encontraron que comportamiento invasor demmophila arenaria@n rangos no

nativos podria deberse a la acumuladépatdgenos generalistas locales gubiben
efectosnegativos mas fuertes en las plantas nativas que sobre si misma, teniendo asi una
ventaja competitiva sobre las localds sentido opuesto, efestpositivos mayores en una
competidora que sobre si misma puede tener consecuencias negativas para su propio
crecimiento (Beveet al.1997; Bever 2003). La dificultad de establecer predicciones en

este contexto esta bien ilustrada en trabajos en loagubservaciones no coincidieron

con las predicciones (Casper y Castelli 2007).

En este capitulaen un primer abordaje a la importancia de las retroalimentaciones
plantasuelo en la invasion de plantas exoticas en el bosque de ,catdémdagron las
siguientes preguntagi) ¢Gmo son las retroalimentaciones plastelo en nativasvs
exotica®, (i) ¢Afectanlas retroalimentaciones el desempefio de exoéticas y nativas cuando
interactian con otra espediefectodel vecinode aqui eradelant§?, (iii) ¢Hay relacion
entre las retroalimentacioneg la abundancia de las plantas en el catpado que la
mayoria @ lasespecies invasoras exaticas en el caldenal son rudesafesGrime 1974,
Baker 1974Mack et al. 2000,Hierro et al. 2005, 2006, 201Reasonet al. 2014a)aqui se
focalizd la comparacion despecies nativas y exoéticas con estrategias de vida s{irelar
ruderales exoticagersusruderales nativgs

3.2Metodologia

Para responder la pregunta (i) y (ii) se realizdé un experimento de retroalimentacion planta
suelo en invernaculo (Recuadro 3.1). El efat#bvecino se evalué haciendo crecer las
especies de interés con un fitbmeP@ytochaetium napostaensena graminea dominante

en el &rea. En tanto que para responder la pregunta (iii) se utilizé informacion obtenida del
experimento de retroalimentacién y los datos de abundancia del muestreo descriptivo
realizado en sitiopastoreados que se detalaelcapitulo II.

Las retroalimentaciones plardaelo se estudiaron en especies ruder@iesve

nativas y nueve exoticager Cuadro 3)lque son comunes y que-oourren en el caldenal
(Troiani y Steibel 2008, M. C. Chiuffo y J. L. Hierro, datospublicados). La mayoria de

las especies ruderales exoticas en este sistema se introdogenoncontaminantes de
especies de uso agricola cuando la regidén se abrio a la agricultura luego de la apropiacion
por parte del gobierno argentino en 18'Fh un tabajo de Diezt al. (2010) se encontrd

gue las especies que tenian mayor tiempo de introduccion tenian retroalimentaciones
negativas mas fuertedado que en el caldenalit#roduccion de las especies exoticas fue
relativamente reciente y simultanea @esume que el tiempo de introduccion no es un
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factor que expliqu@otenciales diferencias en las retroalimentaciones dext@g&as (Diez

et al.2010). La inclusion deP. napostaenseomo fitbmero se debe a que ésta es una de las
especies mas distribuidas y abundante en los pastizales de la regione{Ganb980,
Rugolo de Agrasaet al. 2005), ceocurre con las plantas ruderales de interéshybe buen
reclutamiento y crecimientimego de un disturbio y en condiciones de invernaculo (Hierro
etal.2011).

Recuadro 3.1: Experimento de retroalimentacion plantasuelo

La importancia de la comunidad del suelo en la coexistencia de las plantas puede S
evaluada experimentalmentencon protocolo metodoldgico que se desprende del mal
teorico de retroalimentaciones (Bever 1994, Bexeal. 1997). Las retroalimentaciones
plantasuelo requieren de dos etapas, las plantas modifican la biologia, quimica y
estructura del suelo y ese cambio a su vez modifica el crecimiento de esas plantas
progenie (Beveet al. 1997, Kulmatiskiet al. 2008) En consecuencia un experimento
retroalimentacion plantauelo consta de dos etapas. Primero, en macetas con un m
suelo se hace crecer plantas de diferentes especies lo que genera distintas comuni
del suelo dependiendo de la identidad deldaita que cultivé el suelo. Segundo, se h
crecer las distintas especies de plantas en cada tipo de suelo cultivado en la etapa
y se registra el efecto de retroalimentacion en el desempefio de la planta. La impo
direccion y magnitud dia retroalimentacion puede luego ser evaluada al contrastar |
respuesta de la especie de planta en su propioslaloespuesta de la planta en suelg
de otras especieb@mevsforeign,Beveret al. 1997, Kulmatiskiet al. 2008, Brinkmaret
al. 2010).

Los experimentos de retroalimentacion plasualo no fueron disefiados para
identificar la biota del suelo (Bever 1994). En este tipo de experimentos se analiza
consecuencias netas de las diferencias espepixifica de la biota del suelo en el

crecimiento de la planta (Bevet al. 1997).
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3.2.1 Colecta de suelo y semillas

Para el experimento se utilizé suelo nativo del bosque de caldén. El suelo se colecté en
enero de 2010 en 10 sitios seleccionados al azar, dominados por pastizales naturales
localizados en un radio de-80 km de la ciudad de Santa Rosa (La Pampa). Por sitio, se
colectaon dos kilos de suelo de losl0.m superficiales. Todas las muestras de suelo
fueron mezcladas en una. Luego de la colecta, el suelo se secé por seeterdj@ratura
ambiente en un area alejadia posibles agentes contaminantes y se almacend hasta que se
utilizé en el experimento (ver debajo) aproximadamente dos meses delspsiésmillas

de las 18 especies ruderales se colectandos mismos sitiode pastizaleen diciembre
del2009 y enero de 201(5e obtuvieron dal meros cinco poblaciones distintas y, al igual
gue con el suelo, se mezclaron en una por especie. Siguiendo el mismo protocolo, se
colectaron semillas de la gramirfeanapostaense

3.2.2 Experimento de Invernéaculo

El signo (positivo, neutro o negativo) e intensidad de las retroalimentacionessuialuta

en las especies ruderales exdticas y nativas creciendo solas y con otra especie se evalué a
través de la realizacion de un exp@nto de retroalimentacion plargaelo de dos etapas,

que incluye tanto efectos intraespecificos (especies creciendo en suelo entrenado por
plantas de la misma especie) como interespecificos (especies creciendo en suelos
entrenados por plantas de otrpexse; Beveret al. 1997).

El experimento se llevd a cabo en un invernaculo de la Universidad de Guelph,
Canada con una temperatura media que oscilé entre 23°C y 17°C (dia y noche,
respectivamente) y un fotoperiodo de 16 bas plantas se hicierammecer en macetas
entrenadoras de raicesdt-trainer pot9 de 164 mL, cuya profundidad &1 m) reduce las
limitaciones del desarrollo vertical de las raices, incluyendo el enrollamiento (Annapurna
al. 2004). Las macetas se llenaron con una mezc®%ede suelo colectado a campo,

55% de arena y 25% de suelo para macetas sin agregado de nutrientes (Sunshine mix #2:
turba, perlita gruga y caliza dolomitica). Los@® m superficiales de cada maceta se
cubrieron con arena pura para evitar la contaonmeentre macetaszn las dos etapas del
experimentpse siguio el siguiente protocolo de sembradas semillas de todas las

especies fueron esterilizadas en superficie sumergiéndolas por 10 minutos en lavandina al
2.5% antes de ser sembradase agregaron 10 semillas de cada espmEmienacetay

luego de dos semanas se eliminaron las plantulas a excepcionsdaacsonando
aguellosindividuos que germinaron primero y/o tenian mayor desarrblis plantas se
distribuyeron en un disefio cphetamente al azar sobre una mesada del invernaculo, y se
las regd cuando fue necesario, pero no se les agregd nutrientes.
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En la primera etapa del experimento se hizo crecer las plantas individuales de cada
una de las diferentes especies en 40 macetaspecies (N=18 x 40= 720 macetas)
durante 12 semanas (ver Klironomos 2002; MacDowgall 2011) Periodo que se
considera suficiente para el desarrollo de la biota del suelo (Beakd 997, Hafiz
Maherali, University of Guelplgomunicacion persml). Al cabo de estiempg toda la
biomasa aérea fue removidaas raices se dejaron en las macetas para maximizar el
realismo al no disturbar el suelo y ritegar los organismos de la reféra e hifas fungicas
(Diezet al. 2010). En la segunda etapas macetas con el suelo cultivado en la etapa
anterior fueron sembradaguiendo el protocolo mencionado anteriormeiiia esta etapa
hubo cuatro tratamientos en tota):€species ruderales nativas y exéticas creciendo solas
en a1 propio suelo, con el objeto de evaluar la intensidad de las limitaciones propias
basadas en las retroalimentaciongpg( mismo tratamiento que er) pero con un
individuo deP. napostaensdiii) especies ruderales nativas y exéticas creciendo esolak
suelo de otra especie (las especies nativas crecieron sélo en suelo de una de las nueve
exgticas, y viceversa) para evaluar el efecto de la supresion heterospecifica a través de
retroalimentaciones con el suelo,iw) (el mismo tratamiento que eiii ] pero con un
individuo deP. napostaens@-ig. 3.1). En este disefio, la identidad de la especie en el
tratamiento heteroespecifico se asigle@riamente sin reemplazo (eMacDougallet
al. 2011) dentro de las nueve especies exoticas o natiwdes)alanposibilidad de evaluar
todas las comparaciones de a pares entre las 18 especies (es decir, 18!=6.402E+15). Este
método de asignar al azar el suelo de una especie como el suelo heteroespecifico de otra
especie es una limitacion de este trabajopdpa la direccion e intensidad de los efectos
de la retroalimentacion (y las diferencias entre especies tanto con o sin veanlm) no
dependen de la identidad de la especie de interés, sino también de la identidad de la especie
gue entreno el suelo ehteatamientcheteroespecifico. A su vez, este método no permite
evaluar de manera especifica los efectos de una especie sobre otra (&t Bel687),
pero permite una evaluacion a nivel comunitario de la posible coexistencia de nativas y
exoticas ge ceocurren en este sistema. Cada tratamiento se replico 10 veces. El tamafio
muestral final difirié del iniciablebido a que hubo mortalidad de plantas (ver leyenda de
Fig. 3.2 y3.3). En las macetas en las quenapostaenseo germind o sobrevivides
utilizé como réplica de las especimeciendo solas. Luego de otras 12 semaaaiydo
en el que las plantas alcanzaron un buen nivel de desarrollo y en el que por ende ya es
posible registrar efectos (ver Klironomos 2002)hiomasa aérea de todas las ruderales se
cosechd y seco6 a 80°C durante 48 hs para ser finalmente pesada (Mackey y Neal 1993).
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Suelo Conespecifico

Figura3.1: Disefio experimental de experimento de retroalimentacion gaeta de dos
etapas. Los tratamientos en la sagila etapa fueroni)( especies ruderales nativas y
exoticas creciendo solas en su propio s@etmespecificq)(ii) el mismo tratamiento que
en () pero con un individuo dB. napostaensq(jii) especies ruderales nativas y exoéticas
creciendo slas en elsuelo de otra especie (heteroespecifiga)v) el mismo tratamiento
que enifi) pero con un individuo de. napostaense

3.2.3 Abundancia de plantas

Con el objetivo dendagar si los patrones de abundancia de las especies ruderales nativas y
exoticas bajo estudio estan explicados por las retroalimentacionesqulalttase

utilizaron los datos deoberturaregistrados en lositios pastoreados deluestreo

descriptivo @l capitulo ll(ver Apéndice 2.1) Seincluyeronsolo los pastizales naturales
pastoreados porque el sugkra el experimento de retroalimentacion plasuelofue

colectado en sitios deste tipo de ambientea abundancia de $eespecies se determind

con lacoberturgpromedio de las especies en ®ths parcelas, singluir aquellas en las

que lasestuvieron ausentes (MacDouggtllal.2011).
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3.2.4 Anédlisis de los datos

La retroalimentacion plantsuelo se calcul6 con la siguiente ecuacion (Peteghah
2008, Brinkmaret al.2010):
Retroalimentacién plantauela= In (Biomasa plantas en suelo conespecifi¢o

Biomasaplantas ersuelo heteroespecifito

Los valores negativos resultantes de esta ecuacion indican que una especie tuvo un
mejor desempefio en suelo de otra especie que en su propio suelo, indicativo de supresion
intraespecifica. En tanto que valores positivos significan que una especie tavo mej
desempeiio en su propio suelo que en el suelo entrenado por otra especie.

Los efectos de la retroalimentacion plasteelo en ruderales exéticas y nativas se
analizaron con modelos lineales mixtos (LMM por su sigla en inglés), en los que se
consider6 dgen y especies como factor fijo y aleatorio, respectivamente y se anido a las
especies dentro de origen. Ademas, con el objeto de contrastar la retroalimentacién planta
suelo con 0 (es decir, sin efecto) se realizaron anéalisst tle los grupos detnas y
exaticas a nivel grupal y también a nivel de especie. Los anékstd nivel grupal se
realizaron con la gran media de cada una de las especies pertenecientes a cada grupo.

Cuadro3.1: Origen forma de vida y porcentaje de cobertura del®speies utilizadas

en este trabajdl porcentaje de cobertura hace referencia a la media de cobertura de las
especies en las parcelas, sin incluir aquellas en las que la especie estuvo ausente. Las
especies que no se detectaron en el muestreo sanmmin un guioén.

Forma de Cobertura Tamarno

Especies Origen Vida (media =
DE) Muestral
Bromus catharticus Vahl var. rupestri Nativa Graminea Anual 2.84 +2.63 18
Cenchrus spinifex Nativa Graminea Anual 5.51 +£8.79 10
Conyza bonariensis Nativa Hierba Anual 3.92 £3.99 22
Daucus pusillus Nativa Hierba Anual 3.78 £2.45 4
Gaillardia megapotamica Nativa  Hierba Perenne 2.68 £ 3.66 6
Hordeum stenostachys Nativa  Hierba Perenne 7.50 £2.89 4
Lepidiumbonariense Nativa Hierba Anual 15.00 1
Thelesperra megapotamicum Nativa  Hierba Perenne 2.33+2.31 3
Verbesina encelioides Nativa Hierba Anual 15.50 £ 20.51 2
Carduus nutans Exotica  Hierba Anual 3.00+2.31 4
Centaure solstitialis Exética  Hierba Anual 10.00 +4.08 4
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Chenopodium album Exética Hierba Anual  18.41 + 20.75 37
Hirschfeldia incana Exotica  Hierba Anual - 0
Hypochaeris radicata Exética HierbaPerenne - 0
Rumex crispus Exética Hierba Perenne - 0
Salsola kali Exotica  Hierba Anual  18.77 +16.34 27
Taraxacum officinale Exdtica Hierba Perenne - 0
Tragopogon dubius Exética  Hierba Anual - 0

Para cuantificar etfecto dévecinosobre la biomasa aérea de ruderales nativas y
exoticas cuando crecen en suelo conespecifico y heteroespecifico se utilizé el indice Rl
(Relative Interaction IndeXArmaset al. 2004):

Rll= (Bw-Bo)/(Bw+By)

donde B;: labiomasa observada cuando la planta crece con otras planfasigrBasa de

la planta objeto cuando crece sola. Para el célculo, se utilizo la biomasa media de las
plantas creciendo soléB,). Este indice oscila entré y 1, siendo negativo para
interacciones de competencia y positivo para interacciones de facilitacion. El efecto
competitivo de las ruderales solrenapostaenseo fue evaluado. Debido a gBalsola

kali no tuvo reclutamieto en uno de los tratamientos (suelo heteroespecifico, creciendo
con el fitbmero) no se calcul6 indice RIl para esta especie.

Los valores obtenidos de RIl se analizaron también con un analisis LMM en los que
se considero a origen, suelo (conespecifibeteroespecifico) y su interaccion como
factores fijos, y a las especies, anidadas en origen, como factor aleatorio. Ademas, las
diferencias en los valores de los RIl en suelo heteroespegsticmnespecifico a nivel de
especie individual y la compaiién de esos valores y los de nativas y exoticas a cero se
evalué con-test. Los indices déonyza bonariensig Lepidium bonariensse
transformaron con la ecuacion logaritmica para cumplir con los supuestos del analisis (Zar
2003).

Finalmente, para cdtrastar la relacion entre intensidad y signo de las
retroalimentaciones plantelo con la abundancia relativa de cada especie en el campo se
realizaron regresiones lineales simples. Para el analisis, la retroalimentacién media de la
especie creciendmk se utiliz6 como variable independiente y su cobertura media en el
campo como variable dependiente. En el andlisis, la cobertura de las especies que no se
registraron en el campo fue considerada cero. Los porcentajes de cobertura son datos
proporcionges que son mejor analizados usando modelos convencionales (es decir,
modelos con errores normales y varianza constante) luego de ser transfqranadedio
del arcoseno (Crawley 2005). Ademas, los valores cuya distancia de Cook fue mayor que
el limite ecomendado de 44k1), donde n es el nUmero de observaciones y k es el
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namero de variables explicativas (Cook 1977), se consideraron influyentes, y si presentes
se condujeron también andlisis de regresion sin ellos. Los analisis se realizaron en IBM ®
SPSS® Statistics 20 (LMMs y analisigests) y Systat software ® SigmaPlot 11.0 (analisis
de regresion).

3.3 Resultados

La intensidad y signo de las retroalimentaciones fueron predominantemente-especie
especificas mas que consistentes dentro del grupaldeales exdticas y nativatin 22%

de las nativas experimento retroalimentaciones positivas, 44% neutras y 33%

experimentaron retroalimentaciones negativas, y las respuestas fueron parecidas a ésta entre
las exdticas (Fig3.2, ver Apéndice8.2). Congcuentemente, las retroalimentaciones en

nativas [0.035 + 0.684 (media = DE)] y exaticas (0.009 + 0.944) fueron similargs {F
16.1870.139, p=0.714), y, a su vez, no difirieron de cere(691,p=0.571 y §=0.028,

p=0.978, para nativasexaoticas, respectivamente).

En general, el fitbmerB. napostaenseivo efectos similares sobre las especies
ruderales creciendo en suelos conespeciicheteroespecifico (Fi®.3, ver Apéndice
3.3). Excepciones a este patron se encontraron eatigasC. spinifexy L. bonariense
en las cuales se manifestaron impactos menos perjudiciales en suelo heteroespecifico.
También, seis especies nativas experimentaron efectos competitivos del fitbmero en al
menos uno de los tipos de sudoomus cathartusvar. rupestris Daucus pussilusy L.
bonariensecuando crecieron en suelo heteroespecifico y conespeGadtardia
megapotamicg Verbesina encelioidesuando crecieron en suelo heteroespecifi€o y
spinifexcuando creci6 en suelo conespecifidpéndice3.4). En cambiosélotres
exoticas fueron afectadas negativamente por el fitbrRenmex crispusuando crecio en
ambos tipos de sueloGhenopodium alburaHirschfeldia incanacuando crecieron en
suelo conespecifico. A nivel de grupo, tanto nativasg{Rélconespeciico -0.284 + 0.137;
RII suelo heteroespecifico-0.280 + 0.2018) como exoticas (Rlio conespecifico -0.276 + 0.165;
RII suelo heteroespeciico-0.1943 + 0.224) tuvieron efad competitivos comparables (nativas
conespecificogt-6.229, p<0.001;heteroespecificogt-4.167, p=0.003exoticas
conespecifico,£-4.692, p=0.002heteroespecificoyt-2.455, p=0.444), sin importar el
tipo de suelo en el que hubiesen crecidgigk 1, 14.9580.209, p=0.654F tipo de suelo 1, 221.250
1.729, p=0.190; Bigen x tipo de suelo 1, 221.768.294, p=0.588)Tanto nativas como exoticas
exhibieron un amplio rango de coberturas en el campo, y la cobertura de ambos grupos se
superpusocen muchas especies (Cua@rb). Las retroalimentaciones plargiaelo
mostraron una relacién positiva con la cobertura sélo cuando se excluy6 una especie
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Figura 3.2: Retroalimentaciones plarsaielo de especies ruderales nativas y exoéticas. Las
barrasrepresentan la media + 1 error estandar. Los asteriscos indican diferencias entre las
medias y cero (es decir, efecto neutieego de analisistest (p<005). Las abreviaturas y
tamafio muestral de las especies $8n: Bromus catharticussar. rupestris(n=13); Csp,
Cenchrus spinifexn=11); Cb, Conyza bonariensi®m=3); Dp, Daucus pusillugn=10); Gm,
Gaillardia megapotamicgn=8); Hs, Hordeum stenostachys=15);Lb, Lepidium bonariense
(n=10); Tm, Thelesperma megapotamicym=9); Ve, Verbesina encelies (n=7), Cn,
Carduus nutangn=10); Cso, Centaurea solstitialih=10); Ca, Chenopodium alburfm=9);

Hi, Hirschfeldia incanan=6); Hr, Hypochaeris radicatdn=9); Rc, Rumex crispys=10); Sk,

Salsola kali(n=2); To, Taraxacum officinaléh=14);Td, Tragopogon dubiugn=11).
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Figura 3.3: Efectos del fitbmerdPiptochaetium napostaensen la biomasa aérea de
ruderales nativas y exaoticas, cuantificados con el indice RII. Las especies ruderales nativas
y exéticas se hicieron crecer en suelo entrenado por las mismas especies (conespecificos)
vs. suelo entrenado por otras especies (hetpemdfico) en a) especies individuales, b)
especies agrupadas en nativas y exoéticas. Las barras representan a la media + 1 error
estandar. Los asteriscos por encima de la barra indican diferencias entre medias de suelo
conespecifico y heteroespecifituegode analisis-test (p<005), en tanto que asteriscos

por debajo de la barra indican diferencias significativas respecto a 0 (i.e., sin efecto del
fitbmero). Las abreviaturas son iguales a las de laFgy el tamafio muestral fue el
siguienteBc (n=12), Csp(n=14),Cb (n=6), Dp (n=15),Gm (=12),Hs (n=12),Lb (n=17),
Tm(n=10),Ve (n=12),Cn (n=16),Cso(n=17),Ca (n=12),Hi (n=8),Hr (n=14),Rc(n=15),
To(n=16),Td (n=10).
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influyente del analisisla exoticaTaraxacum officinaledel conjuntooriginal de datos
(r’=0.091, k 151.600, p=0.224/s r*=0.358, I 15=8.354, p=0.011, respectivamenkgy.

34). La especie influyente mostré una fuerte retroalimentacion positiva pero baja
abundancia en el campo. Es de resaltar que cuatro de lasspecies quiivieron baja
abundancia en el campo tuvieron, consistentemente, retroalimentaciones negativas o
neutras.

0.5 1

© © ©
N w I
L L L

Cobertura (Arcoseno %)

©
[N
1

Rc Hr Td
0.0 1 L X o

-2.0 -1.5 -1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0 1.5 2.0

Retroal i mentaci - -n pl a

Figura3.4: La relacién entre retroalimentacion plasteelo y cobertura de las 18 especies
ruderales objeto. La linea de regresion excluye datos Ppamfficinale Los circulos
graficados corresponden a la media y sus colores indican el origen de las especdies, si
gris para las nativas y negro para las exéticas. Se incluyen las inichlesnabre de las
especies (verig. 3.2).
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3.4 Discusion

Con el objetivo de contribuir al conocimiento de la importancia de las retroalimentaciones
plantasuelo parda invasion de especies exoticas, en este capitulo se abordaron tres
preguntas: cdmo son las retroalimentaciones pisunto de nativas en comparacion con

las de las exdticas, como las retroalimentaciones afectan el desempefio de exdticas y nativas
cuandointeractlian con otra especie y por ultimo, cdmo se relacionan las

retroalimentaciones con la abundancia de las plantas en el campo. Este estudio se focalizé
en especies nativas y exoéticas que comparten una estrategia ruderal, la cual es la dominante
entrelas eoticas en el area de estudieryotras partes del mundo (Baker 1974, Matll.

2000, Hierrcet al. 2005). Los resultados muestran que ruderales nativas y exoticas

tuvieron frecuencias similares de retroalimentaciones negativas, positivas y neutras, que
nativas y exoticas exhibieron adensésilar efectos competitivoson el fitbmeraque no

variaron on el tipo de suelo y que la mayoria de las especiesgngestaron baja

abundancia en el campaperimataron efectos negativos o neutréor tanto, en linea

con avances recientes en la teoria de coexistencia e invasion de plantast(Bet687,

Chesson 2000, Shea y Chesson 2002, MacDoegall 2009, HilleRisLamberst al.2012,

Van der Putteet al.2013), los resultados sugieren que las retroalimentaciones-plaita

y las interacciones planfdanta no le confieren una ventaja a las eaétjgor sobre las

nativas, sino que contribuyeracoexistencia que se observa entre estos grupos en el

bosque de caldén.

La superposicion en la abundancia de nativas y exd@itpastizales pastoreados
hace que este sistema se diferencie de aqukdloghados por plantas exoticas, y a partir de
los cuales se derivan comunmente las predicciones de las retroalimentacionesuglanta
(Klironomos 2002, MacDougadit al. 2011, Perkins y Nowak 2013). Esfuerzos recientes
de modelaje indican que la prom@giesperada de la invasion de plantas exéaqestir
de las retroalimentaciones plarsiaelo no ocurre cuando las plantas exoéticas exhiben baja
abundanciy poseerunaestrategia de vida similar adie las nativas (Sudirgt al.2013),
lo que sugiere que ambos grupos de especies se caracterizan por dinamicas de
retroalimentacion que limitan la expansion de la poblacion a medida que aumenta la
densidad de plantas. En este capitulo se ofrece apoyo experimental a esas conclusiones
tedricas y se muestra que en sistemas en los que los niveles de abundancia de exoticas son
similares al de las nativas tampoco se cumplen las expectativas tgoega®ponen &s
retroalimentacionesomoexplicaciondel éxito invasor de las exdticaka comparacion
aqui realizadamplia el entendimientde las consecuencias de las retroalimentaciones
plantasuelo en el proceso de invasicuando exdticas y nativas tienen abundancias y
estrategias similarey en la coexistencia en comunidades de ptagtegeneral.
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Dada la importancia global de las plantas ruderales como invasoras exéticas (Baker
1974, Macket al.2000), otros trabajos también han abordado las retroalimentaciones
plantasuelo en especies ruderales (Klironomos 2002, Callaivaly2004, Andonian y
Hierro 2011, Andoniaet al. 2011, MacDougakt al.2011, Andoniaret al.2012, Reinhart
2012) focalizdndose en algunos casosaias de las especiaguiestudiadasTal como
lo quese encontr@n este experiment®. dubiusnantuvo retroalimentaciones neutras en
un pastizal semiarido de Norteamérica (Reinhart 20Htpechaeris radicata
retroalimentaciones negativas en una sabana de r@nlesous garryanpen la Columbia
BritAnica en Canada (MacDougatial.2011). En &nto que, a diferencia de este trabajo,
Centaurea solstitialiy T. officinale tuvieronretroalimentaciones negativaBn el caso de
C. solstitialistanto ensu rango de origen como en rangaldgribuciones no natos, entre
las que se incluyo el area de estudio de este trabajo (Andzirah2011), enr. officinale
en una pradera canadiense (Klironomos 2002). Las diferencias entre esos trabajos y este
capitulo quizas resida en diferencias en los protocokisdolégcos, tales como la
identidad de la especie en el tratamiento heteroespecifico (graminea nativa en Aeidonian
al. 2011vs hierbas nativas en este trabajo) en el cago. delstitialis y/o el sistema de
estudio en el caso de officinale

Los efectogle la graminea dominarfe napostaenssobre las especies ruderales
cuando crecieron tanto en suelos conespecificos como heteroespecificos fueron
comparables entre grupos de nativas y exoticas. El doble del nUmero de especies nativas
gue exoticas, sinnebargo, experimentefectos competitivodel fitbmerocuando crecieron
en al menos uno de los tipos de suelo. Estos resultados sugieren que las nativas podrian ser
mas susceptibles a la competencia que las exéticas, lo cual requiere mas investigacion a
futuro. Las retroalimentaciones observadas en plantas aisladas no lograron predecir el
desemperfio de las plantas cuando crecieron con otras plantas. Por ejemplo, las Unicas dos
especies que tuvierafectosdel vecinocontrastantes en suelos conespecifisos
heteroespecificos mostraron resultados centrativos. Cenchrusspinifexgenero
retroalimentacioneseutras creciendo sofeer Fig. 3.2) sin embargo, cuando crecié en su
propio suelo fue afectada de manera negativa por el fitdmero. De manera kimilar,
bonarienseexperimento retroalimentaciones positivas, por lo que se esperaria que tuviesen
efectosdel vecino menos negativos (o mas fataes) en suelos conespecificos que en los
tratamientos heteroespecifictess observaciones, sin embargo, mostraron lo opuesto.

Estos resultados sugieren que los suelos entrenad@s ganifexy L. bonariense

beneficiarian mas B. napostaensguea § mismaslo que haa sufriesen efectos

competitivos cuando crecen con esta especie en st@iespecificos (Bevet al. 1997,

Bever 2003). En cambio, en suelos heteroespecificos, los efectos competitivos parecen
relajarse. Es necesario un conocimiento mas profundo de las relacioneplalatasuelo

en este sistema para tener un mejor entendimiento de las respuestacantradas.

Ademas, la utilizacion de un fitbmero para examinar los efectos de las retroalimentaciones
plantasuelo limita el alcance de las inferencias de este estudio dado que estos efectos
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comunmente son espe@specificos. Los resultados aquiogados debiesen ser, por lo
tanto, considerados como una primera aproximacion para entender como las
retroalimentaciones afectan las interacciones plplatiata en la comunidad ruderple
aqui se examiné

En este trabajo nge encontré una clara asacibnentre retroalimentacion planta
suelo y abundancia de plantas, lo que sugiere que factores distintos a la retroalimentacion
ejercen un control mayor sobre la organizacion de la comunidades ruderales de nativas y
exGticas en este sistema (Levateal. 2006, Kulmatiskiet al.2011, Reinhart 2012,
Harnden et al.2013). El tipo y nivel de disturbio en términos de frecuencia e intensidad
son probablemente determinantes importantes de la abundancia y distribucion de ruderales
nativas y exoticas en estetsima. Muestreos de vegetacion realizados en este sistema (ver
capitulo 2) muestran que las exdéticas dominan las comunidades ruderales en sitios
afectados por disturbios fuertes tales como el mantenimiento de caminos (una combinacién
de arado y desmalezgden tanto que las nativas dominan en pastizales que han sido
guemados recientemente. En ausencia de disturbio, los pastizales de la region ofrecen una
marcada resistencia a la invasion de exoticas (Hetrah 2006). Investigaciones previas
han idenficado a los competidores (Hieret al.2011) y granivoros (Pearsenal 2014,
b) como factores importantes en esa resistencia. Esas interacciones bioticas podrian
explicar la baja abundancia @ieofficinalea pesar de la fuerte interaccion positiva
experimentada por la especie y por qué especies que en general experimentan
retroalimentaciones positivas no se tornan domisantiesplazan a aquellas sujetas a
retroalimentaciones negativas. La ausencia de retroalimentacionesspielatigue
consistentemente favorezcan a las exoticas por sobre las nativas podria también contribuir a
la resistencia a la invasion que se obsenviag comunidades naturales del caldenal.
Investigaciones futuras en este campo de estudio debiesen indagar como el tipo de disturbio
interactlda con las retroalimentaciones plasuelo para influir en la abundancia de plantas
exoticas y nativas (Carvallet al. 2010, Veeret al.2014).

3.5Conclusion

L os resultados del presente capitoloestrargue en un sistema rico en especies nativas
gue poseen, al igual que las exdticas, una estrategia ruderal y en el que nativaay exoti
poseen abundancias similares, las especies ruderales establecen retroalimentaciones
positivas, neutras y negativas independientemente del origen de las edpadiesl
caracter especiespecifico de estos hallazges,demportanciahacer notagueen este
sistemdas exoticamo modificanconsistentemente la biota del suelo en su beneficio.
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Debido a que las retroalimentaciones han sido escasamente evaluadas en sistemas como
éste, se requieren trabajos adicionales para corroborar la genedeligstds hallazgos.



Capitulo V

Ruderales exoticas y nativas exhiben rasgos de
historia de vida similares

4.1Introduccion

Entender las causas de la dominancia de las especies exéticas es de particular interés
porque estas especies amenazarb#ldiversidad nativa y tienen el potencial de alterar
funciones ecosistemica¥ifousek 1990. Una prediccidbn comun en el contexto tedrico de
invasiones biologicas es que las especies exaticas logran establecerse e invadir un ambiente
porque poseen atributos distintos a los de las especies residentes en la comunidad nativa
(Darwin 1859). Asi, se hencontrado, por ejemplo, que las exoticas y nativas difieren en
morfologia y en fenologia lo que podria ser indicio de que las exdticas poseen una
estrategia de asignacion de recursos distinta (Pearsbr2012). Consistente con esta

idea, pero en séido opuesto, el marco conceptual de ensamble de comunidades y nicho
sugieren que las especies exoticas no son buenas invasoras cuando son similares
funcionalmente a las especies nativas (Shea y Chesson 2002, éeflle2014 aunqudo
opuesto ocurrid cuando el ambiente abidtico controla el desempefio de las egpecies
Alpertet al 200). En este contexto, el proceso de invasion ocurre cuando hay una
oportunidad de nicho, luego de la ocurrencia de un disturbifi€r et al.2014).

Aplicacionesrecientes de lactualteoriade coexistencia (Chesson 2000, Adier
al. 2007, Levine y HilleRisLambers 2009, HilleRisLambetsl.2012) en el contexto de
invasiones de plantas sugieren que el establecimiento de especies exéticas en comunidades
receptoas ocurre a traves de diferencias de nicho o a través de rasgos y condiciones que
favorecen el desemperio de las exéticas por sobre el de las nativas, pero que la dominancia
de la comunidad sélo se logra a través de una ventaja en el desempefio (MaeDaligall
2009) Las diferencias de nicho son consideradas como un proceso estabilizador que
facilita el establecimiento de exoéticas cuando su abundancia es baja (MacBbaball
2009). Dentro de este marco conceptual, es esperable que la heterogeneidad ambiental,
temporal o espacial (Shea y Chesson 2002), producto de la ocurrencia de un disturbio,

a7
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facilite el establecimiento de las ruderales exéticas en esos lugares, pepliaaosex
dominancia.

Aun resta entender como las ruderales exoticas superan a las ruderales nativas en
ambientes disturbado€l disturbio, en general, inicia una sucesion de especies en la
comunidad Connell y Slatyed977,Tilman 1987 y tiende a favacer a las ruderales, las
cuales poseen un crecimiento rapido y éxito reproductivo alto (Grime 1977, Grime 2001,
Turnbullet al.2012,Jauniet al.2015). Estos son rasgos que poseen muchas de las
especies exoticas (Hierat al.2005,vanKleunenet al.2010), y ellos se han propuesto
para explicar el éxito invasor de estas especies en ambientes disturbadct @la2015).

Si bien el tipo de disturbio incide en el origen dedmanidad ruderal (ver capitulg,lain

no resulta clareaémo las rudetas exoticas dominan en algunos disturbios cuya ocurrencia

se da en sistemas en los que la abundancia y riqueza de ruderales nativas es alta (ej.
pastizales pampeanos, Prieto 2000). La teoria sugiere que la dominancia en una comunidad
esta determinada pdiferencias emnlesempefices decir, diferencias que llevan a una
dominancia competitiva tales como diferencias en el nUmero de descendientes o en la
capacidad de capturar recursos (MacDougjadll. 2009). En aplicaciones recientes de la

teoria de coexiencia se ha encontrado que es posible relacionar ciertos rasgos de vida con
diferencias emlesempefandicando que la dominancia competitiva podria relacionarse a
rasgos tales como altura maxima y fenologia (Godbgvine2014, Kraftet al.2015).

En este capitula;on el objetivo de tener un mejor entendimientdode
mecanismos que pueden incidir en la dominancexdécas ercomunidades vegetales
realizo un experimento en invernaculo para evaluar diferencias en rasgos de vida que
podrian indir en eldesempefide especies ruderales exoéticas y nativas. En particular se
compab elpeso de semillasiempode emergencijaltura,tiempo a la floracion, esfuerzo
reproductivo, duracién de estacién de crecimigtatea de crecimientpacumulaciorde
biomasa aérea de 10 especies ruderales exoticas y 10 nativas. Las especies con las que se
trabajo son comunes en un sistema con una alta riqueza de especies ruderales de ambos
origenes (Canet al. 1980, Prieto 2000, Troiani y Steibel 2008), el bosdgiealdén
(Prosopis caldenipen la provincia de La Pamp®e acuerdo a las descripciones
realizadas en el capitulo Il, las especies exoticas tigmemayor abundancen ciertos
tipos de dsturbios Algunas de las ruderales nativas, cdatanunelaeagnifoliunmy
Cenchrus spinifexpresentan antecedentes de invasion en otros continentes (Mekki 2007,
Tscheulinet al.2009, Zhuet al.2011, Verloove y Sanchez Gullon 2012).
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4.2 Metodologia

Para la realizacién de este experimento de invernaculo, se seleccionaron especies ruderales
exoticas y nativas que son comuneapigco-ocurren en el caldenal (Cuadtd).

Cuadro4.1: Listado de las especies utilizadas en este estudio, su origen, habito de
crecimiento y ciclo de vida

Habito y
Ciclo de
Nombre Cientifico Origen Vida
Bromus catharticus Vahl var. rupest(iSpeg.)Planchuelo & P.M.
Peterson Nativa Hierba Anual
Cenchrus spinifeurtis Nativa Anual
Conyza bonariensi@..) Cronquist Nativa Hierba Anual
Daucus pusilludichx. Nativa Hierba Anual
Gaillardia megapotamica (Sprendpker var scabiosoidegArn. ex
DC.) Baker Nativa Hierba Perenne
Hordeum stenostachyzodr. Nativa Hierba Perenne
Lepidium bonariensek. Nativa Hierba Anual
Solanum eeagnifoliumCav. Nativa Hierba Perenne
Thelesperma megapotamic8preng.) Kuntze Nativa Hierba Perenne
Verbesina encelioidg€av.) Benth. & Hookf. ex A. Gray Nativa Hierba Anual
CarduusnutansL. Exotica Hierba Anual
Hierba Anual o
Centaurea solstitiali.. Exotica Bianual
Chenopodium alburh. Exética Hierba Anual
Diplotaxis tenuifolia(L.) DC. Exética Hierba Perenne
Hierba Anual o
Hirschfeldia incangL.) Lagr-Foss. Exética Bianual
Hypochaeris radicata Exética Hierba Perenne
Rumex crispuk. Exotica Hierba Perenne
Salsola kaliL. Exotica Hierba Anual
Taraxacum officinalé&. Weber ex F.H. Wigg. Exoética Hierba Perenne

Hierba Anual o
TragopogomdubiusScop. Exotica Bianual




50

4.2.1 Experimento de Invernaculo

El experimento para evaluar diferencias en rasgos de vida de ruderales exéticas y nativas
del bosque de caldén se realiz6 en un invernaculo de plasticmyieenaculo recubierto

con un nylon grueso y transparente) emplazado ¥iveto Forestal Santa Rosa

(Direccion de Recursos Naturales, Gobierno de la provincia de La Pampa). El invernaculo
excluyo eficientemente a insectos, pero no permitié el contral tdenperatura, la cual fue
similar a la del exteriofel invernaculo posee sistema de ventilacion que evita la
temperatura aumente demasiado respecto a la extelsh@xperimento se comenzd en

agosto del afio 2011 (i.e., fines del invierpaja evitacondiciones desfavorables de
temperatura y coincidir con la emergencia de la mayoria de las especies estudiadas (Troiani
y Steibel 2008), y se lfinalizé en marzo En el lapso del experimento la temperatura en el
interior del invernaculo vari6 entre 12°C y 32°C, con un valor promedio de 22°C.

En este ensayo se registraron métrasmsciadas & estrategia ruderglhabilidad
competitiva dentro de esta estrategiaderalidad, Grime 197Tavorelet al. 1997, Grime
2001) ydesempenfide 10 especies exoticas y 10 nativas (ej. katdtl. 2015), tales como
tiempo de emergencia, altura de los individuos, esfuerzo reproductivo, acumulacion de
biomasa aérea (peso secAemas, se registro el peso de las semillas y se calculo la
duracion de la estacion de crecimiento (tiempo desde la germinacion hasta la etapa de
dispersion de frutos) tasa de crecimiento (peso seco/diapmo sustrato donde hacer
crecer las plantese utilizo,previotamizalo, suelo nativo del bosque de caldén y arena de
médano en una proporcion de 3:1, respectivamente. La colecta del suelo se realiz6 en junio
de 2011 en un establecimiento dominado por pastizales naturales localizado en cezcanias d
la ciudad de Santa Rosa, La Pampa (36° 26.038'S, 64° 17.6E&2i@nto que las semillas
fueron colectadas en distintos sitios dominados por comunidades ruderales en la temporada
primavep-estivalde los afios 2062010 y 201€2011. Luego de la coleckas semillasas
correspondientes a las mismas especies fueron agrupseatmacenaron a temperatura
ambiente hasta el inicio del experimento. Se pesaron 50 frutos por especie, excepto en
aguellas que poseen frutos que contienen mas de una setedla@a@o bayas edolanum
elaeagnifoliume involucro espinoso ebenchrus spinifexen cuyos casos se pesaron
semillas individuales. Las macetas tuvieron una capacidad de 2 kg, y se sembraron 30
frutos/semillas en cada una de ellas. Se utilizaron 10tasaper especie; en consecuencia,
el nimero total de macetas fue 200 (20 especies x 10 réplicas). Inmediatamente después de
la germinacién, se removieron de las macetas, las plantulas que hubiesen germinado a
excepcion de una (preferentemente ubicadd eentro de la maceta) que se utiliz6 para
realizar las mediciones subsecuentes. En esos individuos se hicieron mediciones periddicas
para registrael tiempo de emergencia, altura, tiempo a la floracién, esfuerzo reproductivo,
duracion de estacién de cmmiento, tasa de crecimiento y acumulacion de biomasa.aérea
Los individuos fueron regados cuando fue necesario y no se aplico fertilizante. Las plantas
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se dejaron crecer hasta la etapa de dispersion de fruto. Aquellos individuos que no
florecieron erel transcurso del experimento se los dejo crecer por un maxsietd

meses luego de la siembra. Al término del experimento la biomasa aérea de todas las
ruderales fue cosechada y secada en estufa hasta peso constante.

4.2.2 Andlisis de los datos

El peso de las semillas, tiempo de emergencia, tiempo a la primera floracion, nimero de
flores/inflorescencias, duracion de la estacion de crecimitaga de crecimientp

biomasa en ruderales exoticas y nativas se analizaron con modelos lineales mikios (LM

por su sigla en Inglés), en los que se considerd a origen y especies como factor fijo y
aleatorio, respectivamente, y se anidé a las especies dentro de origen. Para cumplir con los
supuestos del andlisis los datos de tiempo de germinacion, tiemporadeadloracion, y

duracion de la estacion de crecimiento fueron transformados con la ecuacion de la raiz
cuadrada, los datos de porcentaje de germinacion con arcoseno (Zar 2003) y los de peso de
las semillas, altura, biomasa y tasa de crecimiento refagvon transformados a
logaritmo(Quinn y Keough 200). En el tiempo a la primera floracion quedaron excluidos
23individuos de plantas nativas y Bidividuos de especies exéticas que no florecieron en

el transcurso del experimenteer Apéndice 4.1) Al no florecer, estos individuos también

se eliminaron del andlisis de duracion de la estacion de crecimiento.

Ademas con el fin de examinar diferencias multivariadas entre exéticas y nativas, se
realizo un analisis de componentes princip@R&3A) conlas ochos variabldsajo estudio
Para el analisis los valores registrados en los distintos individuos fueron reducidos a una
media por especielLos valores desk dos primess componentes principalss utilizaron
para comparar exoéticas y nativasun modelo lineal generalizado (GLMIPearsoret al.
2012).

Los analisid .MM se realizaron en JMP © 1982004 SAS Institute IncLos
analisis de GLM se realizaron en IBM SPSS StatisticsE2@&nalisis de PCA se realizé en
el programa PE€ORD (McCune yWefford 2011). Los centroidesgraes estdndease
estimaron en SigmaPlot 11.0 (Systat Software, Inc., 2008).
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4.3 Resultados

En este experimento, no se encontraron diferencias entre exéticas y nativas en ninguna de
las variables degndientes quee midieron (Cuadrd.2, Fig.4.1-4.7).

Cuando se exploraron las variables desde una perspectiva multivariada, los
resultados fueron consistente®n los andlisis de las variables individualesLas
componentegprincipaksl y 2 juntas explicaron el 64.84 % de la variacion (Fig. ¢1®s
valores de las dos componentes principales no difirieron entre exéticas y nativas (PC1:
F116=1.484, p=0.239; PC2; &= 0.701, p=0.413)

Cuadro4.2 Resultados de los andlisis de maddineales mixtosealizass para comparar
diferencias ervariables relacionadas con el desempefio entre ruderales exéticas y nativas
cultivadas en invernadero

Variable dependiente g.l. F P

Peso de&semillas 1,18 1.272 0.274
Tiempo deEmergencia 1,18 2.388 0.139
Altura 1,18 0.138 0.714
Tiempo a laFloracion 1,16 4.03 0.061
Fecundidad 1,16 0.6445 0.4333
Estacién deCrecimiento 1,16 0.569 0.4616
Tasa deCrecimientoRelativa 1, 18 0.024 0.8786
BiomasaAérea 1,18 0.105 0.749

4.4Discusion

Con el objetivo de entender los mecanismos que pueden incidir en la dominancia de
comunidades vegetales, en este capitulo se compardé rasgos de vida en especies exoticas
nativas que comparten una misma estrategia de vida, la estratgdgial. Los resultads
muestran que exoticas y nativas fueron similares en todas las variables estuisidas
sugiere que los rasgos de ruderalidad aqui evaluados no confieren una ventaja a las
ruderales exdticas por sobre las nativas en este sist&maembargo, la var@on en

rasgos de historia de vida entre especies dentro de cada grupo contribuye a la coexistencia
de estos dos grupos de espedi@ssimilitud entre las herbaceas exoticas y nativas aporta
evidencia a favor de la importanaikel disturbio como filtro atmiental Keddy 1992 y
sugieretambién que la dominancia de exéticas que se observa en algunos disturbios es
contexto dependiente (Thompsetal.2001, Daehler 2003
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Figura 4.1: Peso de semillas de ruderales exéticas y nativas por grupo y especies. Los datos
graficados corresponden a la media + 1 error estandar. Las abreviaturas de las especies son:
Bc=Bromus catharticus var. rupestrisCsp=Cenchrus spinifex Cb=Conyza bonariensis
Dp=Daucus pusillus Gm=Gaillardia megapotamicaHs=Hordeum stenostachy&b =Lepidium
bonariense Se= Solanum elaeagnifolium Tm=Thelesperma megapotamicunve=Verbesina
encelioides Cn=Carduus nutans Cs=Centaurea solstitialis Ca=Chenopodium album
Hi=Hirschfeldia incana Hr=Hypochaeris radicata Rc=Rumex crispus Sk=Salsola kalj
To=Taraxacum officinaleTd=Tragopogon dubius.

La similitud en la fenologia (tiempo de emergencia, estacion de crecimiento,
floracion) de exoticas yativas encontrada aqui difiere de lo reportado en otros trabajos
(Pearsoret al. 2012, Godoyy Levine 2014). Dado que el momento en el que ocurren
eventos tales como la germinacion, crecimiento y reproduccién puede determinar la
capacidad de una espegara capturar recursos, se considera que diferencias fenoldgicas
entre exdticas y nativas puede ser importante en el éxito de las exéticas yAaxloge
2014). En particular, el momento de floracion es determinante del éxito reproductivo de las
plantasy puede incidir en la supremacia de las exoticas (Gedal. 2009). Estudios
recientes indican que diferencias en fenologia estarian mas ligadas a diferencias en
desempefiaue a diferencias de nicho, en particular pareciese que una fenologia tardia
estaia asociada a una dominancia competitiva (Goddagvine 2014, Kraftet al. 2015)

Sin embargo hay trabajos goneiestran quel momento de floracion en exéticas invasoras
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Figura4.2: Tiempo de emergencen exoticas y nativas por grupo y especies. Los datos
graficados corresponden a la media + 1 error estandar. Las abreviaturas son igual a las de la
Fig.4.1.

es variable pudiendo ser antes, abmo tiempoo después que el de las nativas (Lake y
Leishman2004, Godoyet al. 2009, Pearsoat al.2012). Esas diferenciasn losresultados

en la bibliografia en genergl en estetrabajo en particular quizas skeban a que el
abordaje metodologico es distinto (ej. comparacion en contexto comunitario en Rearson

al. 2012vs.comparaciérpoblacionalen este capitulo), a que el clima de la region invadida

y clima de la regién nativa de las exéticas inciden en la sincronizacion fenolégica (Godoy
et al. 2009) y a que los rasgos que hacen exitosa a una especie en un determinado lugar
tienden a ser contexto dependiente (Thomgsai. 2007).

La pregunta de si las exéticas difieren de alguna manera de las nativas ha sido
ampliamente abordada, sin emhalg evidencia no presenta patrones claros y resulta
ambigua. En algunos sistemas se han encontrado diferencias (Lake y Leishman 2004,
Drenovskyet al. 2008 van Kleuna et al. 2010, Caplan y Yeakley 2013, Godoy y Levine
2014), en tanto que en otros, éreh con los resultados aqui hallados, no se han encontrado
diferencias entre las exadticas y las nativas (Daehler 2003, Meiners 2007, Leettahan
2010, Ordonez y OIff 2013)Hay evidencia de que las exoticas difiedenlas nativas en
fenologia (Pearsoet al.2012, Godoy y Levine 2014), altura (Pearsbal.2012), tamafio
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de las semillas@rdonezet al.201Q Pearsoret al.2014), tasas de crecimiento

fecundidad (van Kleumeet al. 2010). En tanto que otrosstudios hallaron que estos dos
grupos no difieren (Meiners 200gishmaret al.2010). Por ejemplo, Hawkes (2007)

encontrd que lasxoticas no diferian de las nativas en tamadjoe a su vez lasativas

tenian un mayor éxito reproductivo. Daehler @0foncluyd que lasxdticas no tenian

tasas mayores de crecimiento ni una habilidad competitiva o fecundidad superiores y que el
desempeiide exoticas y nativas dependia mas dedasliciones en las que crecian que de
unacaracteristica de vida en particulaan Kleuneret al. (2010) encontraron diferencias

entre exéticas y nativas, pero cuando la comparacion incluy6 exéticas y nativas con
antecedentes de invasién en otro lugar, que seria el caso de algunas de |aslesplesie

(Mekki 2007,Tscheulinet al. 2009, Zhuet al. 2011, Verloove y Sanchez Gullon 2012),

esas diferencias se disiparon. Debido a la diversidad de resultados, resulta dificil conciliar
la evidencia y hacer generalizaciones. Las diferencias emagssiquizas se deban a que

los rasgos de vida que hacen exitosa a una especie dependen mas del contexto (Thompson
et al.2001), métricas y especies bajo estudio, que de categorizaciones por origen
biogeografico
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Figura 4.3: Altura de exoéticas y nativas por grupo y especies. Los datos graficados
corresponden a la media + 1 error estandar. Las abreviaturas son igual a las della Fig.
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Figura 4.5: Duracién de la stacion de crecimiento en exéticas y nativas por grupo y
especies. Los datos graficados corresponden a la media + 1 error estandar. Las abreviaturas
son igual a las de la Fig.1.

Los resultados de este capitulo muestran que diferencias en rasgo®iuie tést
vida entre las ruderales exdticagativas no explican la dominancia de exotigasativas
registradas en banquina y fuego, respectivam@ueitulo Il). EIl disturbio puede asi ser
un filtro ambiental importante en el establecinidede especies, pero aun resta entender
comolas exdticas logran dominar en ciertos disturbios y las nativas en @emo quda
dominanciade estos dos grupos de especiescfugexto dependiente y que el énfasis aqui
fue evaluar rasgos de vida que pudiesstar ligados allesempefaesa una perspectiva
ruderal,a futuro se deberia hacer énfasis en rasgos asociados a la captacion y retencién de
nutrientes (Teccet al 2010). Es decita eficiencia en la captacide esos recursos. Sila
comunidad deplantas nativasestd adaptada a condiciones de baja disponibilidad de
nutrientes, un aumento en los niveles de nutrientes es probable que favorezca el éxito de
invasoras adaptadas a tomar ventajassts niveles de nutrientes (Daehler 200p8ro ver
Heberling y Fridley 2013). Dado que es probable que la magnitud de cambio en las
condiciones ambientales varie segun el tipo de disturbio, se debiesen evaluar rasgos
funcionales ligados a la captura de nutrientes. Por ejemplo, @sguados bajos
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Figura 4.6: Tasa de crecimiento relativa en ruderales exdticas y ngimagrupo y
especiesLos datos graficados corresponden a la media + 1 error estéasliabreviaturas
son igual a las de la Fig.1.

recursodales como precision derrajeo (mayor densidad de raices en parches mas ricos,
Drenovskyet al.2008) podria quizas explicar la dominancia de las nativas en ciertos
disturbios, en tanto que rasgos asociados a una mayor disponibilidad de recurspsrcomo
ejemploalta &rea especifica de hdjeeccoet al.2010), quizas contribuyan a la dominancia
de las exdticas en banquind3ada la importancia del disturbio en este sistema, evaluar
rasgos responsivos al disturbio es probable brinde una idea mas clara de lesmuosca

gue inciden en la dominancia de ruderales (Mclngyral. 1999). Explorar la plasticidad

de las ruderales aqui estudiadas podria también brindar informacion relevante. En un meta
andlisis realizado por Davidset al.(2011) se encontré que lagdticas tendian a tener

una respuesta mas plastica que las nativas a condiciones de mayor disponibilidad de
recursos, en tanto que las nativas respondian mejor ante escasez de recursos.
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Figura 4.8Resultado de analisis de Componentes Principales de rasgos de historia de vida
en exoticas y nativaka componente principal estuvo correlacionada negativamente con
tiempo a la primera floracion, duracion de la estacion de creciml@otoasa aéreatasa

relativa de crecimientoLa componente principal 2 estuvo correlacionada positivamente

con peso deemilla y tasa de crecimientelativa Los datos graficados representan la
distribucion de los valores de ordenacién para todas las especies (simbolos mas pequefios)
y centroide + 1 error estandar (simbolos mas gramtesXoticas y nativakas

abreviaturas son igual a las de la Fig. 4.1.

Dado que la dominancia en una comunidad estéa determinada por diferencias en
desempeficestudiar rasgos de vida en un contexto comunitario (Peatrsth2012)y en
distintas condiciones ambientales (Leishreaal 2010)quizas provea informacion
clarificadora en estesistema Algo que también podria incidir &shabilidad de dispeién
en uno y otro grup@Seabloonet al. 2003, MacDougall y Turkington 2008gctor que se
ha encontrado puede limitar diferencialmente a exdticas y natdado que la estrategia o
caracteristica del invasor exitoso depende del tipo y frecuencia de los recursos limitantes,
régimen de disturbios y presion de propagulo (Alpead. 2000, Funk 2013), aun es
mucho lo que resta por investigar sobre los rasgos que podrian incidir en la dominancia que
manifiestan las exoticas en ciertos disturbios del bosque de c®dé&vlo resta dilucidar
en qué rasgos difieren exéticas y naivsino también cédmo incide eso en diferencias en
desempefi@Kraft et al.2015). Indagar estas cuestiones en este sistema podria ayudar a
mejorar el entendimiento de la dindmica de la comunidad ruderal en ambientes disturbados.
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4.5Conclusién

L os rasgos de historia de vida aqui evaluados no difirieroa rrterales exoticas y

nativas. Los resultadasigiere que los disturbios en este sistema son un imptertdtro
ambiental y ayudan a explicar la coexistencia denalds exoticas y nativas registradas a
campo Sinembargo, aun resta determinar qué explica la dominancia de uno y otro grupo
en ciertos disturbios. Que @sempefde estos dos grupos sea contexto dependiente tiene
implicancias tedricas y practicasportantes. En lo tedrico, estos hallazgos podrian
contribuir a explicar la abundancia y coexistencia que se observa a escala paisaje de las
especies aqui estudiadas. En lo préactico, que exdticas y nativas no sean inherentemente
distintas implica que estible implementar planes de manejos para reducir las
condiciones que favorecenddsempefide las exoticas por sobre el de las nativas (Daehler
2003).



Capitulo V

Ruderales exoticas/ersusruderales nativas:
respuesta a disturbios, retroalimentaciones
planta-suelo y rasgos de historia de vida
Discusion General

Entender cdmo las especies exéticas se establecen y/o dominan en comunidadeslocales
una pregunta central en ecologiameasionesacDougallet al.2009. El marco tedrico

de coexistencia sugiere que el establecimiento de exdticas en la comunidad local ocurre a
través de diferencias de nicho o a través de diferencias que favorecen el desempefio
Debido a que ladiferengas de nicho conducen a la coexisteraa las nativay las

diferencias en desempefio llevan a la exclusion competitiva de agdekessiltaddinal

de las invasiones biolégicas depenééda fuerza relativa de estos dos tipos de diferencias
(MacDougal et al.2009. En esta tesis se expéoon factores que pueden incidiranbos

tipos de diferenciaespecificamentia respuestade exaticas y nativas a distintos tipos de
distubio,retroalimentaciones plantauelo y efectos competitivos, y rasgoshastoriade

vidaen un sistema con una riqueza alta de especies ruderalese{@hri®80, Prieto

2000, Troiani y Steibel 2008), el bosque de cald®ogopis caldenipen la provincia de

La Pampa Con el objetivo de evaluar la respuesta de ruderales exotiedisgsiuego de
ocurrido un disturbipse realizaron muestreos de vegetacion en sitios que evidenciasen la
ocurrencia de pastoreo, fuego o mantenimiento de picadas y banquinas. Endgémq
evaluar la importancia de las retroalimentaciones plsuto y efectos competitivos en
ruderales exoticas y nativas se condujoxpeemento de invernacukn el quese hizo

crecer plantas solas y en competencia en suelo conspecifico y eheteebspecifico. Por
ualtimo, para indagar si habi#erencias en rasgos de vidareweales exoticas y nativas,
también se realiz6 un experimento de invernaculo en el cual se comparé el peso de las
semillas, el tiempo y porcentaje de emergencia, ladasaecimiento, esfuerzo

reproductivo, duracién de la estacion de crecimiento y la acumulacion de biomasa aérea de
las especies bajo estudiin general, en esta tesis se encontro que ruderales exaticas y
ruderales ativas coexisten en el caldenal

El objetivo que buscévaluar la respuesta de especies ruderales exoticas y nativas al
disturbio, resalté la importancia del tipo de disturbio en esa respuesta. Asi, las exdticas
exhibieron dominancia en ambientes disturbados por mantenimiento de picadas y
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banquinas, en tanto que las nativas dominaron en sitios quemados. En sitiosqusstarea
hubo una clara dominanaike uno de los dos grupos. Es probable que mecanismos
subyacentes tales como resistencia biotica, presion de propagulo, disponibilidadrsiesr

y caracteristicas intrinsecas del tipo de disturbio incidan en los resultados aqui hallados. En
lo que respecta a hipotesis 2, en esta tesis no se encontrd evidencia a favor de que las
interacciones que las especies ruderales establecen coloelfsagan de manera

diferencial a especies exétioas nativas. Los resultados muestran que las
retroalimentaciones plantaelo y las interacciones plasfgkanta no le confieren una

ventaja a las exoticas por sobre las nativas, lo que podria estéro@rdo a la

coexistencia de estos dos grupos en el bosque de caldén (Capitiautfo et al.2015).

En tanto que la ausencia de una clara asociacion entre retroalimentaciosyrémta
abundancia de plantas en el campo sugiere que ottosds ejercen un mayor control

sobre el ensamble de las comunidades ruderales de nativas y exéticas en este sistema
(Levineet al.2006, Kulmatiskiet al.2011, Reinhart 2012, Harnalet al.2013). Tampoco

se encontr6 evidencia para aceptar la hipé&4gisie postula que las ruderales exéticas
poseen rasgos de historia de wilistintcs a las ruderales nativas que pEsmite excluir a

las nativas Este resultado también podria explicar parcialmente la coexistenestas
especies en el sistepaesaca la importancia del disturbp@r secomo filtro ambiental.

Los resultadssugieremue en este sistema el tipo de disturbio, en particular la ocurrencia
de disturbios de mayor intensidad tales como mantenimiento de picadas y casTimss,
importantepara el éxito de ruderales exéticas que los rasgos de vida y las
retroalimentaciones plantieloque aqui se evaluarolternativamente, la interaccion de
ambos factores podria explicar el éxito de las exéticas en este tipo de didfisibio.
hallazgosugiere que el éxito de las exdticas es contexto dependiente, por lo que aun resta
comprender qué factores ambientales y caracteristicas de las especies ruderales interactian
para explicar los resultados aqui hallados.

Dada la importancia del disturbommo facilitador del establecimiento de especies
exéticas (Baker 1974, Maek al.2000) varios trabajos han abordado el rol del disturbio en
l a i nvasi -enhal.19896Moleet@lr2013, Jaunet al 2015. Los resultados
aqui obtenidos contramkn parcialmente a los obtenidosr Moleset al (2012) en los que
se encontr6 que ni el disturlper se ni cambios en la frecuencia de los disturbios
explicaron la cobertura y riqueza de especies exoticas. Si se considera la importancia del
tipo de dsturbio en el proceso de invasion que se encontrd en el presente estudio, es
probable que la explicacion a esa diferencia resida en los tipos de disturbios incluidos en
uno y otro trabajo. En Molext al.(2012) se incluyeron fuegos, pastoreos, caida de
arboles, inundaciones y siega, pero no se incluyeron disturbios en los que aqui se encontro
una clara supremacia de las exoéticas por sobre las nativas tales como mantenimiento de
picadas y banquinas, por lo que ciertas caracteristicas inherentes adadieet disturbio
pueden haber influido en los resultados obtenidos por Molais(2012). En tanto que los
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hallazgos del presente trabajo apoyan parcialmente a los obtenidos en un reciente meta
analisis realizado por Jaust al.(2015. Estos autoseencontraron que la abundancia y
diversidad de especies exoticas es superior en ambientes disturbados, en tanto que este
patron no se observa en las especies nativas pero no se detalla la estrategia de las especies
gue se incluyeron en el estudio. Sirb@dlos contemplaron la importancia del tipo de

disturbio y hay concordancia en la conclusion de que el disturbio facilita el establecimiento
de especies exoticas, aqui se encontré que esa aseveracion no es generalizable a todos los
disturbios sino que eéstupeditada a la ocurrencia de disturbios particulares.

Los resultados aqui hallados pueden quizas interpretarse como evidencia de
mecanisms ligados a la historiavolutiva de estas especies (Lambrinos 2004). Una de las
posibles explicaciones acerca de la dominancia de las ruderales exéticas en ambientes
disturbados sostiene que las exoéticas estiptadas a disturbios que son novedosos para
las nativas (Baker I, Macket al. 2000, Shea y Chesson 2002). De acuerdo a esta
hipotesis, las plantas ruderales originadas en regiones con una historia evolutiva de
disturbios antrépicos superarian a las ruderales nativas en regiones donde esta historia
evolutiva es masarta o inexistente (Alpest al 2000). Los resultados de este trabajo
podrian interpretarse como aporte empirico a esta hipotesis. Es decir, en este contexto la
dominancia de las nativas en sitios quemados puede deberse a que estan adaptadas a ese
tipo de disturbio, en tanto que las exéticas dominaron en sitios que fueron afectados por
disturbios mas intensos, tales como mantenimiento de picadas y banquinas porque han
evolucionado en su rango nativo en ambientes sujetos a similares intensidadesgifrecue
de disturbios. Si bien interesante y plausible, resulta dificil disefiar un experimento crucial
(Platt 1964) que permita evaluar esta idea y discernir los distintos mecanismos que puedan
estar incidiendo en el patrén aqui registrado, y asi consiglgzationes evolutivas como
factor explicativo de lo registrado a campo.

La respuestaontexto dependientde las ruderalesugiereque las condiciones
ambientales no son constantes en todos los disturbios. A su vez, que en un tipo de disturbio
dominen &s ruderales exéticas y que en otro tipo dominen las ruderales nativas, es
indicativo que nativas y exéticas difieren en ciertos rasgos (MacDaigd!R009).
Futuras investigaciones debiesen evaluar la disponibilidad de recursos en los distintos tipos
de disturbio, asi como resistencia bidtica y presion de propagulo. Es probable que la
magnitud de cambio en las condiciones ambientales difiera segun el tipo de disturbio y que,
por ejemplo, el nivel de disponibilidad de recurgadey que eso, a su zeafecte
diferencialmente a nativas y exéticdsa presion de pr@mulo quizas también cambie
segun el tipo de disturbio debidaye por ejemplo, gpecies asociadas a disturbios
antr.-picos tengan una mayor prebd B89 Ottadad d
opcion egjuequizasla heterogeneidad espagial reducir la superposicion de nichadler
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et al.2013) favorezca el establecimiento de unas especies en un disturbio y @anobtas
tipo de disturbipes decir que quizas las déecias en respuestatéd vinculada a
diferencias de nich@Chesson 2000)Para aportar evidencia empirica a egahabria
que evaluar la tasa de crecimiento de exoticas y nativas en cada tipo de disturbio en
ausencia de competencia (Adétral. 2013). Por ultimo para entender mejor lo que ocurre
en pastoregeria adecuadpor un lado, aumentar la intensidad de muestreo y por otro
evaluar el efecto del distubio contemplamidscriptores del régimete disturbiogales
como intensidad frecuenca (White y Picket 1985)jue permitan controlda variabilidad
dentro de un mismo disturbic&Ge ha encontrado gleeintensidadie pastoreo afecta
abundancia y rasgos de las comunidades vegetalesdgal. 1992)por loque incluir esta
variablequizaspermitaobtener patrones mas clamsonsistentesn este tipo de distubio.

Que exaticas y nativas no posean diferencias en retroalimentacionesspkloen
pastizales pastoreadg®n ciertos rasgos de vida asociados a la estrategia ruderal
contribuye a explicar la coexistengiabundancia de estas especies a escala paisaje, pero
no explica por qué las exéticas dominan en ciertos disturbios y las nativas en otros. La
similitud en los rasgos de vida de ruderales exéticas y nativas y diss@amcdominancia
segun tipo de disturbio podrian representar un continuo dentro de la estrategia ruderal
(Caplan y Yeakley 2013), con especies exitosastEs quemadosbicadas en un lugar de
ese continuo y las especies exitosas en banquina en ofuturé se debiese explorar en
estos grupos de especies, rasgos de vida asociados a la captura y uso de recursis (Tecco
al. 2010, Caplan y Yeakley 2013), plasticidad (Davidsbal.2011) y rasgos que puedan
tener relevancia funcional en la respuesta al disturbio de la vegetacion herbaceadDiaz
1999, Mclintyreet al. 1999, PéretHargundeguyet al.2013. Asi comotambién la
importancia de las retroalimentaciones plasuealo en otroipos de dsturbios en los que
hay unaclara dominancia de uno u otro grup@sgos de vida eum contexto comunitario
(Pearsoret al.2012)y en niveles variables de recurs@sjue se ha encontradoie alta
disponibilidad de recursqaiede favorecer adaxoéticagAlpert et al.2000, Caplan y
Yeakley 2013, Jaurat al.2015). En conjuntdos hallazgosle esta tesis pueden ser de
utilidad para generar hipétegiguiar investigaciones mas especificas sobre los
mecanismos de invasigncoexistenciale ruderales exéticgnativasen el caldenal.

En resumen los resultados de esta tesis, como un primer abordaje aldsstadio
coexistencia en comunidades ruderalagribuyen en lo tedrico a:

1) Echar luz sobre la respuesta de ruderales exdticasgsa distintos tipos de
disturbb en el bosque de caldéesalandola importancia del disturbio en esa
respuesta y por ende en el proceso de invasion (capitulo ).

2) ldentificar mecanismos que podrian estar contribuyendo a la coexistencia de
ruderales exoticas y nativas en el bosque de caldén (capitulo Il y IV).
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En tanto que en lo practico:

1)

2)

Brindar informacion respecto a qué disturbios fomentan el establecimiento de
exoticas.

Al mostrar que exaticas y nativas no son inherentemente distintas, y que la
dominancia de uno u otro grupo depende del contexto, esta tesis sugiere que es
factible implementar manejos con el objeto de reducir aquellas practicas que
favorecen lalominancia de las exoticas por sobre las nativas (Daehler 2003).
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Apéndice2.1

Coordenadas geograficas, elevacion y tipo de disturbio de los 79 sitios muestreados.

Latitud (S) Longitud (O) Elevacion (m) Tipo de Disturbio

35A 07¢ 64A 54 252 Banquina
36A 06 65A 30 327 Banquina
36A 13 64A 56 266 Banquina
36A 15 64A 50 237 Banquina
36A 15 64A 49 264 Banquina
36A 25 64A 17 192 Banquina
36A 26 64A 17 190 Banquina
36A 34 64A 10 175 Banquina
36A 41 64A 49 278 Banquina
36A 41 65A 45 293 Banquina
36A 41 64A 37 227 Banquina
36A 41 65A 32 375 Banquina
36A 42 64A 45 288 Banquina
36A 42 64A 36 240 Banquina
36 A 42 64A 33 239 Banquina
36A 43 65A 29 369 Banquina
36A 56 64A 33 262 Banquina
36A 56 64A 37 257 Banquina
36A 58 64A 37 248 Banquina
36A 509 64A 57 345 Banquina
36A 41 65A 37 311 Banquina
37A 009 64A 37 264 Banquina
37A 12 64A 17 180 Banquina
37A 12 64A 27 239 Banquina
37A 28 64A 44 316 Banquina
37A 28 63A 59 174 Banquina
37A 47 64A 17 134 Banquina
37A 36 64A 07 200 Banquina
38A 20 64A 14 72 Banquina
38A 33 63A 44 17 Banquina
35A 05 64A 53 276 Fuego

35A 07 64A 55 253 Fuego

36A 07 65A 36 323 Fuego

36A 15 64A 49 298 Fuego

36A 15 65A 18 294 Fuego

36A 37 65A 49 307 Fuego
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150
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Apéndice2.2

Listado delas 124especies presentes en los muestreos, su origen biogeggcéfioade
vida y perenencia a la estrategia ruderal (R= ruderal). Del totadgpecies, @ fueron
exoticas y88 nativas y de esas, el 97% de las exdticas y el 60% de las nativas fueron

ruderalesSubrayado indi@ que la especie egotica en el sistema.

Especie Origen Ciclodevida R
Acantholippia seriphioides Sudameérica Perenne No
Amaranthus hybridus sspylbridus América del Norte y Central Anual Si
Amaranthus retroflexus América Central Anual Si
Anoda cristata Ameérica Anual Si
Aristida subulata Sudaméria Perenne No
Aristida trachyanta Sudameérica Perenne No
Baccharis crispa Sudaméria Perenne No
Baccharis gilliesii Sudameérica Perenne No
Baccharis pingraea Sudamérica Perenne Si
Baccharis stenophylla Sudamérica Perenne Si
Baccharis ulicina Sudameérica Perenne No
Bassia scoparia Eurasia Anual Si
Bidens subalternans Sudameérica Anual Si
Bothriochloa springfieldii América Perenne No
Bromus catharticus Sudameérica Anual Si
Cardus nutans Eurasia Bianual Si
Cenchrus spinifex Ameérica Anual Si
Centaurea solstitialis Eurasia Anual Si
Chenopodium album Europa Anual Si
Chenopodium dessicatum Norteanérica Anual Si
Chenopodium scabricaule Sudameérica Anual Si
Chevreulia sarmentosa Sudameérica Perenne No
Citrillus lanatus Africa Anual Si
Clematis montevidensis Sudameérica Perenne Si
Conyza bonariensis Sudamérica Anual Si
Cynodon dactylon Asia Perenne Si
Cynodon incompletus var. hirsutus Sudamérica Perenne Si
Daucus pusillus Ameérica Anual Si
Descurainia erodiifolia Sudameérica BiAnual Si
Digitaria californica Ameérica Perenne No
Diplotaxis tenuifolia Eurasia Perenne Si
Discaria americana Sudamérica Perenne No



Distichlis scoparia
Dysphania ambrosioides
Dysphania multifida
Dysphania pumilio

Echiun plantagineum
Elionorus muticus
Eragrostis cilianensis
Eragrostis curvula

Erodium cicutarium

Eruca vesicaria spp. sativa
Euphorbiacollina var. collina
Euphorbia dentata
Euphorbia schickendantzii
Euphorbia serpens var. serpens
Eustachys retusa

Evolvulus sericeus

Flaveria bidentis
Gaillardia megapotamica var.
scabiosoides

Galium richardianum
Gamochaeta filaginea
Glandularia parodii
Gnaphaliun cabrerae
Heterotheca subaxillaris
Hirschfeldia incana
Hordeum euclgon
Hordeum murinum spp. glaucum
Hordeum stenostachys
Hyalis argentea
Hypochaeris pampasica
Hysterionica jasionoides
Jaborosa bergii

Jarava ichu

Lactuca serriola
Lecanophora heterophylla
Lepidium auriculatum
Lepidium bonariense
Lycopsis arvensis
Malvastrum coromandelianum
Marrubium vulgare
Medicago minima

Sudameérica
Ameérica

Sudameérica
Oceania

Eurasia

Africa, Asia y América
Europa

Eurasia

Africa, Asia y Europa
Eurasia

Sudamérica
Ameérica

Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica
Ameérica

Sudameérica

Sudamérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudamérica
Sudamérica
Norteamérica
Eurasia
Sudameérica
Eurasia
Sudameérica
Sudamérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica

AméricaCentral y del 8r

Eurasia
Sudameérica
Sudameérica
Sudamérica
Europa
América
Eurasia
Eurasia

Perenne
Perenne
Perenne
Anual
Anual
Perenne
Anual
Perenne
Anual
Anual
Perenne
Anual
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Anual

Perenne
Anual
Perenne
Perenne
Perenne
Anual
Anual
Anual
Anual
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Anual
Perenne
Anual
Anual
Anual
Perenne
Perenne
Anual

Si
Si
Si
Si
Si
No
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
No
No
Si

Si
No
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
No
Si
No
Si
No
Si
No
Si
Si
Si
No
Si
Si
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Melica bonariensis
Melilotus indicus
Mentzelia albescens
Mionandra camareoides
Mirabilis ovata

Mitracarpus megapotamicus

Nasella tenuissima

Nassella brachychaetoides

Nassella clarazii
Nassella tenuis
Nassella trichotoma
Nierembergia aristata
Noticastrum sericeum
Oenothera indecora
Onopordum acanthium
Panicum bergii
Panicum urvilleanum

Pappophorum caespitosum

Physalisviscos

Piptochaetium napostaense

Plantago patagonica
Poa lanuginosa

Poa ligularis
Portulaca oleracea

Pseudognaphalium gaudichaudianum

Rhynchosida physocalix
Rhyncosia senna
Salsola kali

Schismus barbatus
Schkuhria pinnata
Senecio pampeanus
Setaria lachnea

Setaria leucopila
Solanum chenopodioides
Solanum elaeagnifolium
Solanunjuvenale
Solanum triflorum
Sorghum halepense
Spermolepis castellanosi
Sphaeralcea crispa
Sporobolus cryptandrus

Sudameérica
Eurasia
Ameérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudamérica
Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica
Eurasia
Sudameérica
América
Sudameérica
Sudamérica
Sudameérica
Ameérica
Sudameérica
Sudameérica
Eurasa
Sudameérica
Sudameérica
Sudameérica
Eurasia
Eurasia
Ameérica
Sudameérica
Sudameérica
Ameérica
Sudameérica
América
Sudamérica
América
Eurasia
Sudamérica
Sudameérica
Norteamérica

Perenne
Anual
Anual
Perenne
Perenne
Anual
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Anual
Anual
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Perenne
Anual
Perenne
Perenne
Anual
Anual
Perenne
Perenne
Anual
Anual
Anual
Perenne
Perenne
Perenne
Anual
Perenne
Perenne
Anual
Perenne
Anual
Perenne
Perenne
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No
Si
No
No
Si
No
No
No
No
No
No
No
Si
Si
Si
Si
Si
No
Si
No
Si
No
No
Si
Si
No
No
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
No
Si
No



Taraxacum officinale
Thelesperma megapotamicum
Tragopogon dubius

Tribulus terrestris

Trichloris crinita

Trichocline sinuata

Turnera sidoidespp. pinnatifida
Verbesina encilioides

Vicia pampicola

Viola arvensis

Xanthium spinosum

Eurasia
Ameérica
Eurasia
Europa
Ameérica
Sudameérica
Sudameérica
América
Sudameérica
Eurasia y Africa
Sudameérica

Anual
Anual
Anual
Anual
Anual
Perenne
Perenne
Anual
Anual
Anual
Anual

Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
Si
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Apéndice2.3

Cobertura media y desvio estandar declssecies ruderales presentes en los distintos tipos
de disturbioy pertenencia a la estrategia ruderal (R=ruderbt)s wlores de fila indican

origen siendogris para especies exoticaslgiro para especiestivas.

Especie Banquina  Pastoreo  Fuego R
Acantholippia seriphioides - 1.00 1- No

Anoda cristata - - 5.00 Si
No
Aristida subulata - 11.00+10.70 15.00+£14.14
Avristida trachyanta 2.33+2.30 - 10.06 No
Baccharis crispa - - 2.00+.00 No
Baccharis gilliesii 5.00+0.00 5.78+6.01  12.37+9.21 No
Baccharis pingraea 5.00 6.50 #.95 - Si
Baccharis stenophylla - 3.00- - Si
Baccharis ulicina 3.67+2.3 9.89+894 13.00+9.98 NO
‘Bassiascoparia 3002282 - - S
Bidens subalternans 1.50+1.00 3.89+5.10 4.28+3.09 Si
Bothriochloa springfieldii 19.00+#7.42 6.25+250 2.33+0.58 NO
Bromus catharticus 4.43+5.27 2.84 £2.63 2.15+1.78 S

Cenchrus spinifex 17.09+18.91 551+8.79  9.45+9.13 Si

Chenopodium scabricaule - 8.25+5.38 12.50+10.60 Si
Chevreulia sarmentosa - - 1.00 No
Clematis montevidensis 12.00+12.12 10.50+13.43 5.18+5.05 NO
Conyza bonariensis 5.00 +7.83 3.92+3.99 3.88+559 SI
Cynodon incompletus var. hirsutus  40.00 3.00- 2.00 Si
Daucus pusillus 1.00+0.00 3.78+2.45 2.00+1.00 SI

Descurainia erodiifolia 3.47+3.68 2.71+2.14 1.00 Si



Digitaria californica - 5.31+4.75 5.50 +5.51 No
Discaria americana - - 5.00+0.00 No
Distichlis scoparia 6.25+4.78 3.70+5.47 21.00+4.18 Si

9.28 +5.34 Si

Dysphaniaambrosioides 6.00 £3.46 12.50 +10.60

Elionorus muticus 3.00- 17.08+13.38 19.78+15.46 NO

Euphorbia collina var. collina 1.00 - - Si
Euphorbia dentata 250 +1.97 10.00 +£5.00 15.44 +19.9 Si
Euphorbia schickendantzii 1.00- 20.00- 25.00- Si
Euphorbia serpens var. serpens 550+6.4 5.00+0.00 - Si
Eustachys retusa - 5.00 + 0.00 - No
Evolvulus sericeus 2.00- - - No
Flaveria bidentis 3.00- - - Si
Gaillardia megapotamica var. Si
scabiosoides 9.03+8.00 2.68+3.6 3.44+3.29
Galium richardianum 5.00- 5.00- 1.00+0.00 No
Gamochaeta filaginea 3.00+2.8 151+1.16 0.50- Si
Glandularia parodii 5.33+4.51 1.00- 1.00- Si

Gnaphaliun cabrerae - 3.00- - Si

Hordeum eusclaton 17.50+10.61 1.00 - Si
Hordeum murinum spp. glaucum  1.50£0.71 3334320 425%38 S
Hordeum stenostachys 3.67+231 750+2.8 3.67+231 S
Hyalis argentea 7.500 £3.53 6.42+5.05 1.00 No
Hypochaeris pampasica 5.00 - - Si
Hysterionica jasionoides 5.00 - - No
Jaborosa bergii - - 10.00 Si
Jarava ichu 1.00 16.69+15.@ 11.00 +10.8 NO
Lactucaserioa  900%652 - - S
Lecanophora heterophylla 10.00 - - No
Lepidium auriculatum - 1.00 - Si
Lepidium bonariense 243 +1.90 15.00- 217+2.16 Si
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