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Resumen

El incremento de la biomasa aérea, cobertura y densidad de las especies lefiosas,
especialmente arbustivas, en detrimento de las gramineas y eventualmente otros grupos
funcionales, es un proceso muy comuin en ambientes subhimedos a aridos. La
coexistencia pastos-arbustos puede ser explicada mediante distintos mecanismos
ecologicos, agrupados bajo dos grandes enfoques: competencia y demografia. Los
mecanismos competitivos involucran entre otros, separacion de nichos por exploracion
radical, competencia balanceada, relaciones de competencia y facilitacion, mecanismos
regenerativos, efecto almacenaje. El enfoque demografico sugiere que los disturbios
gobiernan la coexistencia pastos-arbustos a través del control sobre la demografia. El
objetivo de este trabajo fue comprender los mecanismos ecoldgicos que regulan la
coexistencia pastos-arbustos en el Chaco semidrido, mediante un estudio que contempla
ambos enfoques. Los experimentos se realizaron en dos sitios ecoldgicos en la provincia
de Santiago del Estero: alfo, con un bosque de dos quebrachos y bajo, dominado por
sabanas de Elionurus muticus. Para estudiar el mecanismo de separacion de nichos por
exploracion radical vertical (Hipotesis de Walter) se desarrolld un estudio descriptivo de
la distribucion de raices en el perfil del suelo. Ademas, se realizé un ensayo de remocion
de especies para analizar el tipo de interaccion que ocurre entre los grupos funcionales,
con los tratamientos: a) remocion de arbustos, b) remocion de pastos y ¢) sin remocion
(control) usando un Indice de Interaccion. El efecto almacenaje fue analizado mediante
el estudio de la emergencia y la habilidad para rebrotar de los arbustos en respuesta a la
secuencia sinérgica de dos perturbaciones: mecanica y fuego. Los principales resultados
fueron: a) el patrén de distribucion radical encontrado responde parcialmente a la
Hipotesis de Walter, ya que existe en ambos sitios ecologicos superposicion de los

sistemas radicales de pastos y arbustos en el perfil del suelo; b) en el bajo prevalecerian
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las relaciones de competencia, mientras que en el alto las relaciones neutrales y de
facilitacion; c) la emergencia de las plantulas vari6 en funcion del sitio, de la intensidad
del fuego y del grupo funcional y d) la habilidad rebrotadora de los arbustos estuvo
condicionada por la intensidad de las perturbaciones y por la especie. Esta tesis
contribuye a comprender qué mecanismos ecologicos prevalecerian entre pastos y
arbustos en los sitios de bosque y sabana del Chaco semiarido, y como las perturbaciones
(tratamiento mecanico y fuego) influyen en los procesos regenerativos. Este
conocimiento permitira explicar a futuro los cambios en la estructura de las comunidades
y en las funciones ecosistémicas, con el fin de generar recomendaciones de manejo mas

conservativas y sustentables.

Palabras claves: interacciones pastos arbustos, competencia, perturbaciones,

Chaco seco.
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Summary

The increase of the aerial biomass, canopy cover and density of woody plants,
mainly shrubs, with the reduction of grasses and other functional groups is a quite
common process in subhumid to arid areas. Grasses-shrubs coexistence can be explained
by different ecological mechanisms, classified into two approaches: plant competition
and demography. Competitive mechanisms involve niche separation by root exploration,
balanced competition, competition and facilitation interactions, and storage effect. The
Demographic approach suggests that the disturbances guide the grasses-shrubs
coexistence by means of demographic control. The objective of this work is to understand
the ecological mechanisms that regulate the grasses-shrubs coexistence in Dry Chaco, by
a study including both approaches. The experiments were made in two ecological sites in
the province of Santiago del Estero: Highland, with a two quebrachos forest and Lowland,
dominated by a savanna of Elionurus muticus. The following trials were developed: 1)
root distribution in the soil profile, by a descriptive study to analyze the vertical niche
separation of the functional groups. 2) A removal experiment of functional groups was
used to analyze the intensity of the interactions between grasses and shrubs with the
following treatments: a) shrub removal, b) grass removal and c¢) without removal (control)
by using an interaction index. 3) The storage effect was analyzed by studying the
emergence of the grasses and the shrubs ability to sprout in response to the disturbances
synergic sequence: mechanical (roller chopping) and fire. Main results were: a) the root
distribution responds partially to the Walter hypothesis, the roots of shrubs and grasses
share the same space in the soil, in both ecological sites; b) the competitive interactions
would dominate in the Lowland, while facilitation and neutral relations were more

frequent in the Highland; c) seedling emergence varied according to the site, the fire
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intensity and the functional group and d) the resprouting ability was conditioned by the
intensity of the perturbation and species. This thesis contributes to understanding the
ecological mechanisms that would prevail between grasses and shrubs in the forest and
savanna sites of the semiarid Chaco, and how mechanical and fire disturbances influence
on the regenerative processes. This knowledge will explain the changes in the community
structure and ecosystem functions, in order to generate more conservative and sustainable

management recommendations.

Keywords: grasses-shrubs interactions, competition, disturbances, dry Chaco.
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Capitulo 1 Introduccion general

1.1 Dinamica de la vegetacion nativa en ecosistemas semiaridos

El aumento de la densidad, cobertura y biomasa de lefiosas arbustivas, con el
consecuente desplazamiento de los pastos representa uno de los cambios mas notables en la
cobertura de la vegetacion natural en los ltimos 150 afios en zonas subhumedas a aridas del
mundo (O’Connor et al. 2014; Maestre et al. 2016; Archer et al. 2017). Este desbalance pastos-
arbustos produce modificaciones en el paisaje, en la estructura de las comunidades vegetales
(Van Auken 2000), en la productividad de los pastos y herbaceas (Eldridge et al. 2011), en las
funciones de los ecosistemas (Cipriotti et al. 2010; Grau et al. 2014) y a largo plazo, en la

riqueza de las especies (Alofs y Fowler 2013).

Historicamente, el manejo de las lefiosas arbustivas en areas abiertas se ha focalizado
principalmente en maximizar la produccion de forraje y la asociacion arbustizacion-
degradacion es generalmente comprendida desde un enfoque ganadero (Van Auken 2000;
Eldridge et al. 2011). En USA y Australia se destinaron muchos esfuerzos en programas para
erradicar a los arbustos, con éxito variable (Rango et al. 2005; Ansley y Castellano 2006). Sin
embargo, esta dominancia de las especies arbustivas también conocido como arbustizacion
(Adamoli et al. 1990), tiene efectos mixtos sobre las funciones del ecosistema, por ejemplo,
sobre la produccion primaria, el ciclado de nutrientes y la acumulacion de materia orgédnica del
suelo (Knapp et al. 2008; Archer et al. 2011; Barger et al. 2011). Por esto, no seria correcto
referirse a la arbustizacién como un proceso que conduce a la degradacion de los ecosistemas
naturales (Eldrige et al. 2011; Archer et al. 2017). Estas discrepancias se asocian al nivel de
cobertura arbustiva, por ejemplo, algunos estudios indican que un 30% de cobertura es dptima

para mantener la riqueza de especies vegetales (Soliveres et al. 2014) asi como, otras especies



18

animales (Sirami et al. 2009) y favorecer a multiples funciones ecosistémicas (Eldrige y

Soliveres 2015; Maestre et al. 2016).

Entre las causas que intervienen en la arbustizacion se pueden citar:

-Clima. A una escala global, la alternancia de ciclos htimedos y secos, modifican los
patrones de vegetacion, a través de efectos sobre la fenologia y fisiologia vegetal
(Snyder y Tartowski 2006). Las sequias favorecen la dominancia de arbustos xerofitos

en detrimento de pastos mesofitos (Archer et al. 2011).

-Pastoreo. El sobrepastoreo puede favorecer el incremento de las especies arbustivas
mediante la reduccion de la biomasa de herbaceas y la dispersion de semillas de lefiosas
(Archer 1996; Ward 2005; de Knegt et al. 2008; Archer et al. 2011). Altos niveles de
herbivoria durante tiempos prolongados afectan la habilidad de los pastos para rebrotar,
esto reduce la cantidad de combustible fino, modificando el régimen de fuego y

favoreciendo el desarrollo de las especies arbustivas (Van Auken 2000).

-Cambios en el régimen del fuego. El régimen del fuego ha influenciado la dindmica de
la vegetacion en muchos ecosistemas terrestres (Scholes y Walker 1993; Archer et al.
2011; O’Connor et al. 2014), sin embargo, algunos autores consideran que esta

evidencia es circunstancial y controversial (Joubert et al. 2012).

Todos estos factores co-ocurren e interactiian para promover o limitar la proliferacion
de las especies arbustivas, con sus caracteristicas diferenciales en cada lugar, por lo que el

manejo no deberia ser estandarizado para todos los casos (Eldridge y Soliveres 2015).

1.2 Mecanismos de coexistencia pastos-arbustos

Existen diferentes modelos que tratan de explicar la coexistencia pastos-arbustos, en las

comunidades vegetales de las regiones aridas y semiaridas (Sarmiento 1984; Scholes y Archer
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1997; House et al. 2003). Estos modelos se agrupan en dos categorias: a) modelos basados en
la competencia, los que ponen énfasis en el rol de las interacciones negativas y b) modelos
basados en la demografia, aquéllos que relacionan las perturbaciones con la germinacion y el
establecimiento de los arbustos (Scholes y Archer 1997; Sankaran et al. 2004; Riginos 2009;
O’ Connor et al. 2014). Los recursos, como el agua y los nutrientes, la variabilidad climatica y
las perturbaciones, como el fuego y la herbivoria, son factores que juegan papeles diferentes

en cada modelo de estudio y determinan la coexistencia de las especies (Sankaran et al. 2004).

Mecanismos basados en la competencia

Estos mecanismos involucran diferencias en la adquisicion de los recursos y plantean
la importancia de la competencia, como uno de los principales factores determinantes de la

composicion vegetal (Couso 2011). Algunos de ellos son:

e Modelo de separacion de nichos por exploracion radical (Walter 1971; van
Langevelde et al. 2003).

e Modelo de separacion de nichos por fenologia (Sala et al. 1997; Scholes & Archer
1997; House et al. 2003; Silvertown, 2004).

e Modelo de competencia balanceada (Scholes & Archer 1997; House et al. 2003) y
el modelo de competencia-colonizacion conducido por procesos hidrologicos
(Sankaran et al. 2004).

e Modelo de competencia-facilitacion (Callaway y Walker 1997).

e Mecanismos de regeneracion.

En esta tesis se profundizara sobre tres de estos modelos:

. El mecanismo de separacion de nichos por exploracion radical de pastos y

arbustos propuesto por Walter (1971). Se asume que el agua es el factor limitante en regiones
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aridas y semiaridas, y este es el principal supuesto de este modelo. El modelo de Walter admite
que los pastos son competidores superiores por el agua frente a los arbustos en las capas
superficiales del suelo, mientras que los arbustos lo son en las capas inferiores (Knoop y Walker
1985). Ward et al. (2013) sefialan que este modelo es apropiado para explicar la co-dominancia
de pastos y arbustos en ecosistemas aridos y semiaridos con menos de 650 mm.

Aunque este modelo est¢ ampliamente aceptado (Sala et al. 1989; Ward et al. 2013)
algunos datos de campo y modelos teoéricos brindan evidencia contrastante (Ward 2005,
Baudena et al. 2010; Cipriotti et al. 2014). Por ejemplo, autores como Montaiia et al. (1995) y
Gibbens y Lenz (2001) han descripto que las raices de pastos y arbustos exploran en forma
conjunta los primeros centimetros del perfil, convirtiéndose en potenciales competidores por

el agua.

El sistema radical de los arbustos se caracteriza por lo general, por una plasticidad que
les permite desarrollarse tanto en direccion vertical como horizontal, amplificando el area de
exploracion (Gibbens y Lenz 2001; Ferrante et al. 2014). Sin embargo, esta caracteristica
difiere dentro de un mismo grupo funcional, indicando la importancia de la especie a diferentes

niveles (intra e interespecifica, dentro y entre grupos funcionales) (Cipriotti y Aguiar 2010).

o Modelo de Competencia-Facilitacion. En una comunidad vegetal existen
interacciones negativas y positivas. Las interacciones negativas ocurren cuando una planta
perjudica el desempefio de plantas vecinas (Keddy 2002). Esta competencia se establece por
los recursos agua, espacio, luz, y nutrientes (Scholes y Archer 1997). Las interacciones
positivas o de facilitacion ocurren cuando una especie modifica directa o indirectamente el
ambiente bidtico o abidtico, y de esta forma mejora el desempefio de las especies y/o plantas
vecinas (Cock 2018). La dinamica de la competencia y la facilitacion y el balance entre ellas
esta relacionada con las caracteristicas de las especies, particularmente su ciclo de vida (Scoles

y Archer 1997; Callaway y Walker 1997; Dohn et al. 2013) y las condiciones ambientales
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(Maestre et al. 2005; Maestre & Cortina 2004). Conocer el balance entre la competencia y la
facilitacion explicaria la coexistencia pastos-arbustos (Callaway y Walker 1997).

La asociacion entre las interacciones vegetales y el grado de estrés abidtico fue
estudiada a partir de varios modelos tedricos. Estos predicen que la importancia de la
facilitacion y la competencia varian a lo largo de gradientes ambientales. Asi surge la hipotesis
del gradiente de estrés SGH, por sus siglas en inglés (“Stress-gradient-hypothesis”) (Maestre
et al. 2009). Segun esta hipotesis, la facilitacion seria dominante bajo condiciones de alto estrés
abidtico y la competencia en un ambiente mas benigno (Bertness y Callaway 1994; Callaway
y Walker 1997; Dohn et al. 2013). Sin embargo, existe un numero creciente de estudios que no
sustentan la hipotesis del gradiente de estrés (Tielborger y Kadmon 2000; Maestre y Cortina
2004; Maestre et al. 2005). Al-Namazi et al. (2016) sostienen que la competencia y la
facilitacion pueden ocurrir simultdineamente en ambientes estresantes. Los estadios de vida de
las especies pueden afectar el balance general de las interacciones (Callaway y Walker 1997;
Baudena et al. 2010). Los pastos pueden competir con las plantulas de lefiosas condicionando
su establecimiento (Weltzin y McPherson 1997; Bond 2008) y también pueden reducir su

crecimiento y la probabilidad de transicion demografica de un estadio a otro (Riginos 2009).

. Mecanismos de regeneracion. El potencial reproductivo y de regeneracion de
las especies esta latente hasta que las condiciones ambientales sean favorables para pulsos de
establecimientos de nuevos individuos a partir de semillas y/o rebrotes vegetativos (Higgins et
al. 2000, Bellingham, 2000, Silvertown, 2004). Este mecanismo es denominado por Chesson
y Warner (1981), “efecto almacenaje” y es capaz de promover la coexistencia en un ambiente
variable (Facelli et al. 2005). Este mecanismo puede ser estudiado a partir del conocimiento de
las respuestas de las poblaciones al ambiente, que varia entre las especies y por lo tanto separan
sus nichos temporalmente (Angert et al. 2009). El efecto almacenaje esta relacionado con las

perturbaciones como el pastoreo, el fuego y eventos de sequia, que influencian los procesos de



22

regeneracion como la emergencia, el establecimiento de plantulas de lefiosas y la produccion
de rebrotes a partir de un banco de yemas (Jeltsch et al. 1996; Higgins et al. 2000; Sankaran et
al. 2004; Clarke et al. 2012). Existen otras perturbaciones que actian a escala variable como la
predacion de semillas y la herbivoria por organismos menores (hormigas, micro-mamiferos,
etc.) (Berlow et al. 2002). Las perturbaciones modifican el ambiente fisico, la disponibilidad
de los recursos y por lo tanto, las respuestas de las especies (Facelli et al. 2005), impactando
sobre la coexistencia de los grupos funcionales.

En bosques y pastizales del Chaco seco ocurre la coexistencia de pastos y arbustos, asi
como de otros grupos funcionales (que no son tratados en esta tesis). Esta co-ocurrencia se
presenta con diferentes grados de dominancia de un grupo sobre otro y se da por una
competencia por recursos, principalmente el agua del suelo (Ledesma, 2006). El mecanismo
de separacion de nichos de Walter, permite diferenciar espacios de exploracion radical de los
pastos y arbustos. En los bosques chaquefios donde dominan las lefiosas y la abundancia de
pastos es reducida, la coexistencia de ambos grupos podria estar ligada a una diferenciacion en
la exploracion radical por la bisqueda de recursos. En estos sitios las perturbaciones de
pastoreo y fuego son menos frecuentes, debido a la reducida biomasa forrajera de gramineas y

a la baja carga de combustibles finos necesarias para iniciar una quema.

Bajo el enfoque de los mecanismos competitivos, la coexistencia pastos-arbustos
también puede ocurrir mediante un balance de relaciones de competencia y facilitacion
(Callaway y Walker 1997). La disponibilidad de los recursos es diferente en el bosque y en el
pastizal, por lo que puede variar el grado de estrés en cada uno de ellos, y de esta manera la
predominancia de la competencia y/o facilitacion. Las especies también adquieren rasgos que
les permiten su ocurrencia/domino en sitios de bosques y sabanas. Por ejemplo, en las sabanas
chaquefias donde el fuego y el pastoreo ocurren frecuentemente las especies han adquirido

rasgos como el espesor de corteza para protegerse contra el fuego (Bravo et al. 2018). En los
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bosques las estrategias de las especies estan mas relacionadas con la competencia por luz, el
agua y nutrientes del suelo, como por ejemplo a través de la gran altura de las plantas lefiosas

(Maracahipes et al. 2018).

El potencial de regeneracion propuesto como otro mecanismo competitivo, también
puede ser diferente en las especies de los bosques y sabanas; conocer estas caracteristicas
permitird entender la coexistencia de pastos y arbustos en ambos sitios y predecir las respuestas
a las principales perturbaciones. Por ejemplo, el fuego puede ingresar a los bosques chaquefios
desde las zonas de ecotonos cambiando las condiciones y generando cambios en la emergencia
de plantulas y en la capacidad de rebrote de las lefiosas. Es probable que varios mecanismos de
coexistencia estén involucrados en una misma comunidad vegetal (Barot 2004, Cipriotti et al

2014).

1.3 Sitios ecoldgicos del Chaco semiarido

El “Gran Chaco” es una vasta planicie que constituye una unidad biogeografica
(Morello 1968) (Figura 1.1). Posee clima semiarido-subhiimedo con alta variabilidad de
temperaturas y de pluviometria anual, manifestandose esta ultima por una alternancia de

inundaciones y sequias (Bucher 1982, Boletta 1988).
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Tabia de distribucion de drea y porcentaje de diase de usoy |
cobertura del suelo del thaco

Clase Total (Km')  Total (%)
Farmacian Lefioss 615896 528
Cultivo de Lefiosas 3749 03
Herbiceas 235,096 202
vegetacion dispersa 11804 10
Pastura. 176462 151
Agricultura 52,009 78
Area no vegetada 14511 2 |

Cuerpos de Agus 15334 13
No Observade 1221 ol I
/ Toual 1ie611 1000
Formacion lefiosa Wegetacion natural formada por arboles, arbustos o una mezcla de ambos.
I cutivo de Lefiosas  Cultivos de drboles yio arbustos.

[ Herbiceas Pastizales.
S Wegetacion natural, en cualquiera de sus formas de vida, que se encuentre|
: Vegetacion dispersa con una cobertura inferior al 20% v superior al 1-5%.
Pasturas Especies herbaceas con destino forrajero (produccion animal).
- Agricultura Cultivos de especies herbaceas anuales, plurianuales o perennes cuyo
destino es la produccién de granos o fibras. .
, = Il
- Area no vegetada gﬁbeerla mﬁ@;srltamede las actividades humanas y Areas naturales |
Areas cubiertas por agua, nieve o hielo de forma natural (rios, fagos, etc.)
I cuerpos de agua it £ s |
tor Auxiliary Sphere.f “’Fs 1984 s o artificial (reservorios, canales, lagos arfificiales, efc.). i

Figura 1.1 Gran Chaco americano (con leyendas ampliadas)."Proyecto MapBiomas
Chaco- Coleccion 1.0 de los mapas anuales de cobertura y uso del suelo, a los que se accedio

en 16-12-2019 a través del enlace: http://chaco.mapbiomas.org/proyecto".

Varios factores participaron en el modelado natural del paisaje del Chaco y en su redisefio
(Morello et al. 2007): el fuego (Kunst et al. 2015), las inundaciones, el desmonte, las labranzas,
el sobrepastoreo, la herbivoria por hormigas y roedores (Morello y Adamoli 1974; Bucher

1982) y muy particularmente, la mudanza de los cauces (Adamoli et al. 1972). La cobertura
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vegetal del Chaco es resultante de una serie de procesos geomorfologicos que han definido
paleomodelos que determinan la distribucion espacial de las fisonomias (Popolizio 1978). La
reduccion de los pueblos originarios, el sobrepastoreo del ganado doméstico y la explotacion
forestal incontrolada modificaron el régimen del fuego y la estructura de la vegetacion nativa
(Bucher 1982, Adamoli et al. 1990).

A escala de paisaje, la vegetacion de la region Chaqueia es un mosaico de fisonomias
vegetales de bosques, sabanas y pastizales (Morello y Adamoli 1974; Bucher 1982; Bordon
1983). Estos tipos de vegetacion corresponden a diferentes tipos de suelos y caracteristicas de
drenaje relacionados a procesos geomorfologicos (Popolizio 1978), asociados al escurrimiento
de los rios y del agua de lluvia (Bucher 1982). En el Chaco semiarido, a una escala de 1:20.000,
los suelos y la vegetacion se distribuyen a lo largo de una catena, desde los altos hasta los bajos.
Usando el concepto de sitio ecoldgico (Kunst et al. 2006), el bosque ocupa el sitio alto mientras
que los arbustales y sabanas estan localizados en los sitios intermedios o ecotonos y en los
bajos, respectivamente. Schipnopsis lorentzi (Griseb.) Engl. o ‘quebracho colorado’ y
Aspidosperma quebracho-blanco Schltdl. o ‘quebracho blanco’ especies arboreas entre 15 y
25 m de altura dominan el alto (Kunst et al. 2015) (Figura. 1.2). Prosopis nigra, Ziziphus mistol
Griseb (mistol), Cercidium praecox (brea) entre otras, son especies comunes del estrato medio.
Senegalia gilliesi (garabato), Condalia microphyla (piquillin) y otras caracterizan al estrato
arbustivo (Kunst et al. 2015). Otras especies de los estratos arboreos, arbustivos y herbaceo-
graminoso se encuentran detalladas en el Cuadro 1.1.

Las sabanas ‘abras’ o ‘aibales’, se encuentran en las posiciones topograficas mas bajas
del paisaje asociadas a las lineas de escurrimiento hidrico (Popolizio 1978) (Figura 1.2). Estas
son comunidades mayormente herbaceo-arbustivas, donde dominan las gramineas con escasa
presencia de individuos arboreos de quebracho blanco (Casillo et al. 2012) y nula presencia de

quebracho colorado y mistol. En sabanas en condicion buena, suelen presentarse gramineas
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nativas de los géneros Trichloris, Pappophorum, Bothriochloa, Schyzachirium, entre otros. Las
latifoliadas corresponden a los géneros Aloysia, Lantana, Zexmenia, Indigofera, Rynchosia,
Baccharis 'y Bidens. En la actualidad, la mayoria de las sabanas estan degradadas por
sobrepastoreo, y FElionurus muticus o ‘aibe’, una paja de escaso valor forrajero, con
caracteristicas inflamables, es la especie dominante (Kunst et al. 2003). Los pastizales se
encuentran arbustificados en distintos grados, con especies arbustivas de los géneros Vachellia,
Schinus, Geoffrea, Condalia, Atamisquea, Celtis y Prosopis. Los sitios bajos fueron los que
mayor accion antropica han recibido, transformandose asi grandes superficies en pasturas
megatérmicas y cultivos agricolas (Grau et al. 2014).

El bosque en el alto y pastizal en el bajo, se constituyen como dos unidades fisonomicas
vegetales contrastantes desde los puntos de vista ecoldgico y productivo (Morello et al. 2007).
Funciones como la dinamica del agua en el suelo, los ciclos del nitrégeno y carbono y su

captacion por las distintas especies, la distribucion de la radiacion, entre otros, difieren entre

estos sitios (Anriquez et al. 2005, Kunst et al. 2003; 2012).

Figura 1.2 Sitios ecologicos caracteristicos del Chaco semiarido: alto donde domina
el bosque y bajo donde domina el pastizal. Imagen cedida por Lic. Dario Coria (publicacion

en redaccion).
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En sintesis, la abundancia de la vegetacion lefiosa y herbacea estaria determinada por
interacciones que se ubican en una jerarquia de causas y restricciones que ocurren a diferentes
escalas espaciales y temporales. El clima actia como un factor controlante a gran escala; la
geomorfologia, la topografia y los suelos lo hacen a escalas menores, y finalmente, las
perturbaciones, como la herbivoria y el fuego, a escalas mas pequefias. Los grupos funcionales
pastos y arbustos co-ocurren en un mismo sitio mediante diferentes estrategias o mecanismos,

los cuales requieren ser conocidos para entender mejor las dindmicas de la vegetacion.

1.4 Objetivo general

Determinar la importancia relativa que tienen diferentes mecanismos ecoldgicos que
explican la coexistencia pastos-arbustos: a) separacion de nichos por exploracion radical
vertical, b) competencia y facilitacién y c) mecanismos de regeneracion, en sitios ecologicos

con topografia contrastante del Chaco occidental.

1.5 Objetivos especificos

e Estudiar el patron de distribucion vertical de las raices de pastos y arbustos y poner a
prueba el modelo de separacion de nichos por exploracion radical, mediante el estudio
de la densidad de raices a distintas profundidades del perfil del suelo, en los sitios alto
y bajo.

e Definir el tipo de interaccion (competencia y facilitacion) que prevalece entre pastos y
arbustos en los sitios alto y bajo.

e Analizar respuestas regenerativas mediante el estudio del impacto de las perturbaciones

sobre el establecimiento de plantulas y la capacidad de rebrote de arbustos.
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1.6 Planteo de la investigacién

1.6.1  Area de estudio

El estudio se realizo en el Campo Experimental “Francisco Cantos” perteneciente a la
EEA-INTA Santiago del Estero (28° 03" LS; 64° 15'LW; 169 m.s.n.m.), en la subregion Chaco
occidental. El clima es semiarido, la temperatura media anual es de 21°C. Se destaca la
amplitud térmica de alrededor de 30°C entre el promedio de las temperaturas minimas (6,4°C)
y maximas (36,1°C) y la alta evapotranspiracion potencial de 1000 mm anuales, lo que provoca
déficit hidrico todo el afio (Torres Bruchmann 1981; Boletta 1988). El promedio historico de
precipitaciones (1981-2014) en el campo experimental “Francisco Cantos” es de 612 mm
anuales con una temperatura media anual de 20,1 °C. Las precipitaciones se concentran entre

los meses de noviembre y mayo (Figura 1.3).
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Figura 1.3 Climodiagrama de la localidad de Santiago del Estero (Serie 1989-2018).

Datos estacion meteorologica INTA Santiago del Estero.

Los sitios ecologicos estan representados por un sitio alto donde domina el bosque y el
bajo donde domina el pastizal (Figura 1.2, 1.4 y Cuadro 1). El alto comprende un bosque con
dosel abierto, de una altura promedio de 10-14 m, una densidad promedio de 246 arboles ha™!

(Araujo et al. 2008) y un érea basal de 8,41 m? ha™! (Navall 2008). El area de las parcelas se
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detalla en cada experimento. La densidad de arbustos se estimé en 3000 plantas ha™! (Kunst et
al. 2012). La composicion de especies por estrato, para los dos sitios ecologicos mencionados

se describe en el Cuadro 1.1 (Bucher 1982; Kunst et al. 2003, 2006, 2015).

4 . L
~+ Pastizales '

Figura 1.4 Mapa de a) vegetacion y suelos del area de estudio, con los sitios ecologicos
Alto (Bosque) y Bajo (Pastizal) Imagen Landsat OLI 2018 y b) Imagen Landsat MSS 1976 del
campo experimental Francisco Cantos. Referencias de los suelos: LM1: Consociaciéon La
Maria; LM2: Complejo serie La Maria 50%, moderadamente alcalino 30% y alcalino
superficial 30%. LM3: Complejo serie La Maria, fase moderadamente alcalina 80% y serie El
Simbol 30%. LM4: Complejo serie La Maria, fase moderadamente alcalina 80% y serie El

Simbol 20%. Fuente INTA-SIGSE.
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1.6.2  Caracterizacion del suelo de los sitios ecoldgicos

El suelo del alto evolucion6 a partir de sedimentos loé€ssicos con marcada influencia
fluvial, se caracteriza por un escaso desarrollo, debido al clima semiarido, representandose
con un perfil del tipo A-AC-C. Se destaca por una acumulacion profunda de la materia
organica (horizonte A-AC), presencia de carbonatos de calcio y yeso (horizonte C), procesos
asociados a la penetracion del agua en el suelo (Lorenz y Gockle 1993; Ramsperger 1992).
Los suelos son Typic Torriorthent (Soil taxonomy, Orden Entisol (Lorenz 1995) (Cuadro 1.1).
La densidad aparente es muy baja (1,1 gr cm?®), por lo que la porosidad total es elevada (60%),
manifestandose el predominio de macroporos sobre los microporos, la permeabilidad al agua
se estima como moderadamente rapida (velocidad de percolacion entre 6,25 y 12,5 cm h')
(Duffau 2009). En el suelo del alto el contenido de carbono organico total es de 17g C kg! de
suelo, el de nitrogeno total 1,7 g N kg'! y los contenidos de arena, limo y arcilla de 43, 48,7 y
8,3 %, respectivamente (Albanesi et al. 2013; Silberman 2016). Existe presencia de carbonatos
en profundidad (horizonte C) (Angueira 2016). La humedad del suelo también difiere entre
los sitios altos y bajos del area de estudio de esta tesis, seglin evaluaciones registradas al inicio
y al final del periodo lluvioso, registrandose mayores valores de contenido de agua en el bajo,
en ambos momentos (Ledesma 2006).

El suelo del sitio bajo evoluciond a partir de sedimentos loéssicos, con una escasa
fraccion de arena fina y debido a que ocupa una posicion levemente concava, (casi no
perceptible como tal), donde se acumula agua de escorrentia, las condiciones de drenaje y
escurrimiento determinaron su evolucion (Lorenz y Gockle 1993, Gonzalez et al. 2001). El
suelo es Torriothentic haplustoll (Soil taxonomy, Orden Mollisol). En estos suelos se observan

rasgos de bioturbacion y gran cantidad de tubos de raices rellenos con material humoso.

Los suelos del alto y del bajo pertenecen a drdenes diferentes (Tabla 1) y las condiciones

de escurrimiento y drenaje llevaron a condiciones de evolucion distintas. En el suelo del bajo
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se destaca la morfologia del horizonte A, marcada fuertemente por el fuego que se refleja en
un color gris debido a la presencia de cenizas y a la materia organica carbonizada (Lorenz y
Gockle 1993, Gonzalez et al. 2001). Estas diferencias topograficas y edaficas entre el alto y el

bajo, muestran distintas fisonomias vegetales.
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Cuadro 1.1 Atributos del suelo (taxonomia y textura), de la vegetacion (fisonomias vegetales,

especies, productividad forrajera, densidad arborea y area basal) y de manejo (receptividad

ganadera, historia de uso) en los sitios ecoldgicos alto y bajo, a una escala cartografica 1:50.000

en el Chaco seco (adaptado de Kunst et al. 2006 y 2015).

Sitios ecolégicos

Alto

Bajo

Suelos Typic Torriorthent (Soil taxonomy,  Torriothentic haplustoll (Soil
Orden Entisol) taxonomy, Orden Mollisol)
Textura franco limosa hasta los 50 ~ Textura franco limosa en todo
cm, y luego franco arenosa el perfil
Fisonomia Bosque alto Pastizal
vegetal
Especies Schinopsis  lorentzii Aspidosperma quebracho
arboreas (Griseb.) Engl. Aspidosperma blanco Schitdl.
quebracho- blanco  Schitdl. (aislados o ausentes)
Especies Senegalia gilliesii (Steud.) Seigler & Schinus molle, Vachellia
arbustivas Ebinger, (Ex Acacia furcatispina) aroma (Gillies ex Hook. &

Celtis ehrenbergiana (Klotzsch)
Liebm. var. ehrenbergiana
Capparis atamisquea

Arn.) Seigler & Ebinger, (Ex
Acacia aroma)
Prosopis nigra (Griseb.)
Hieron. var. nigra

Gramineas y
herbaceas

Trichloris crinita (Lag.) Parodi
Setaria lachnea (Nees) Kunth
Digitaria californica (Benth.)

Henrard var. villosissima Henrard
Justicia sp.

Trichloris pluriflora E.
Fourn. f- pluriflora
Papophorum caespitosum
Elionurus muticus (Spreng.)
Kuntze
Heteropogon contortus (L.)
P. Beauv. ex Roem. & Schult.
Paspalum sp.
Schizachyrium tenerum Nees
var. tenerum
Leguminosas herbaceas

Productividad de 600-1300 2000-5000
biomasa anual

(kg MS ha)

Receptividad 12-5 4-2
ganadera

(ha UG
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Densidad 210 arboles ha! y 8,41 m? ha!

arborea y area

basal

Historia de uso Pastoreo moderado (cargas bajas) a Pastizal con elementos
partir del afio 1980. lefiosos dispersos. Pastoreo

moderado y fuegos.

1.7 Organizacién de la tesis

Esta tesis se inicia con un primer capitulo introductorio, en el que se plantea el problema
del desbalance pastos-arbustos y los mecanismos que intervienen en la coexistencia de estos
grupos funcionales. Se brinda una descripcion de los sitios ecologicos alto (Bosque) y bajo
(Pastizal) y se plantean las hipotesis y los objetivos generales. En el Capitulo 2 (primer objetivo
especifico) se pone a prueba la hipotesis de Walter de separacion de nichos a través de un
estudio descriptivo de la distribucion radical vertical de pastos y arbustos en los dos sitios de
estudio mediante el conteo de raices a diferentes profundidades en cada sitio. En el Capitulo 3
(segundo objetivo especifico) se busca estudiar las interacciones que ocurren entre pastos y
arbustos, mediante un experimento de remocion de estos grupos funcionales en ambos sitios
ecologicos, a la vez que se relacionaron estas interacciones con el contenido del agua en el
suelo. En el Capitulo 4, se plantea poner a prueba la hipotesis que el potencial de regeneracion
por rebrote y semillas que representan el efecto almacenaje de las especies de pastos y arbustos,
permiten su coexistencia en funcion de la intensidad de los disturbios y de las caracteristicas
del sitio ecologico. Para ello, se realizaron dos experimentos con la aplicacion de una
combinacion de perturbaciones, consistente en una practica de rolado y una quema prescripta.
Luego se presenta un Capitulo de Discusion general y Conclusiones y finalmente, la

Bibliografia.
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Mecanismos de coexistencia pastos arbustos en sitios ecoldgicos del Chaco semidrido

Capitulo 1: Introduccion general

6paracién de nichos por Exploraci[’)n\

radical, Modelo de Walter (1971)
Capitulo 2

Hipotesis

El mecanismo de separacion de nichos
por exploracion radical, podria explicar
mas acertadamente |a coexistencia
pastos-arbustosen el altoqueenel
bajo.

Objetivos

Estudiarel patron de distribucion radical
vertical de pastosy arbustos, mediante la
estimacion de ladensidad deraicesy
ponera prueba el modelo de separacion
de nichos por exploracicn radical.

Métodos

Se excavaron calicatasen lossitiosaltoy
bajoy se conto el numero de raices.m?de
pastosy arbustos. Se evalug ladensidad
aparente del suelo para relacionarlaconla
variable nimerode raices.

de pastos y arbustos en los sitios

ecologicos alto y bajo. Se analizan las causas y consecuenciasde la

I Probi existe un d
arbustizacion. Se abord

bl diante el estudio de los

mecanismos de coexistencia.

6mpetencia y facilitacion entre pasth

y arbustos
Capitulo3

Hipotesis
Secree gue en el alto ocurre un mayor
estrés abidtico porlo que las
interacciones positivas dominarian
mientrasgue en el bajo dominarian las
negativas acordea la teoria de Bertnessy
Callaway {1394).

Objetivos

a) evaluarel contenidode humedad del
sueloen lossitios ecoldgicos altoy bajo;
b} analizar el tipo de interaccion entre
pastosy arbustos, medianteelusode un
indice de interaccion Rif

c) relacionar Rii con la humedad del
suelo.
Métodos
Serealizaron ensayos de remocion de
pastosy arbustos y se evaluo la biomasa

A )

de pastosy elvolumen de losarbustos
como indicadores de crecimiento.

ner.anismo regenerativo: Emergem:h

de pastos y rebrote de arbustos post-
disturbios en el Chaco semidrido.
Capitulo4

Hipotesis
El potencial de regeneracion por rebrote y
semillas que representan el efecto
almacenaje de pastosy arbustos en los
sitios ecologicos, permiten su coexistenda
enfuncidn de laintensidad delfuego.
Objetivos

a) Estudiarla emergencia de pastosy
arbustos post-fuegoalo largo del periodo
primavero-estival en ambossitios y b)
determinar la capacidad de rebrote de
tres especiesarbustivas bajodos
intensidadesde fuego.

Métodos Se realizaron dos experimentos
aplicando unacombinacion de
perturbaciones, rolado y guema. En el
primero se evalud laemergenciade los
pastos, latifoliadas y arbustosy enel
segundo losrebrotesde tres especies
arbustivas.

Capitulo 5: Discusion general y Conclusiones

Capitulo 6: Bibliografia

Figura 1.5 Esquema general de la tesis.
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Capitulo 2 Mecanismo de separacion de nichos por exploracion radical

Parte de estos resultados dieron origen a la siguiente publicacion:

Ledesma, R.; Elias, A.; Kunst, C.; Navarrete, V.; Godoy' J. 2018. Efecto del rolado de
baja intensidad (RBI) sobre la distribucion radical de pastos y arbustos en un bosque del Chaco

occidental. Revista RIA, 44 (2), p.8.

2.1 Introduccién

2.1.1 Coexistencia pastos-arbustos

La coexistencia de diferentes grupos funcionales es atribuida generalmente a
diferencias en la adquisicion de los recursos (Walter 1971, 1979; Knoop y Walker 1985; Sala
et al. 1997; Dodd y Laueronth 1997). En ecosistemas aridos y semidridos, el recurso mas
limitante es el agua, por lo que las especies desarrollan diferentes estrategias para su captura
(Casanova et al. 2007). Uno de los mecanismos que trata de explicar esta coexistencia es el
propuesto por Walter (1971), que propone el uso diferencial del agua del suelo por parte de
ambos grupos funcionales (pastos y arbustos), resultando en una separacion de nichos. Los
pastos absorberian el agua de los horizontes superiores del suelo, mientras que los arbustos
captarian agua de horizontes mas profundos (Sala et al. 1989, 1997; Belsky et al. 1990; Pelaez
et al. 1994). Esas diferencias podrian originarse debido al desarrollo longitudinal de las raices
y/o su distribucion en el espacio. Aunque este modelo es una simplificacion de procesos
complejos que ocurren en el espacio subterraneo (Scholes y Archer 1997; Cordell y Sandquist,
2008), muchos estudios lo avalan (Sala et al. 1989; Weltzin y McPherson 1997; Dodd y
Laueronth 1997; van Langevelde et al. 2003).

En ecosistemas argentinos, como en la estepa patagonica, se encontré que la

competencia entre pastos y arbustos ocurre principalmente por el agua subterranea y que el



36

modelo de Walter es clave para entender este balance (Sala et al. 1989, 1997; Aguiar y Sala
1998). El contenido del agua en el suelo es influenciado por factores como la topografia (van
Langevelde et al. 2003, van der Wall et al. 2009), la textura y la estacionalidad de las
precipitaciones (Warren et al. 2015). Cipriotti et al. (2014) confirmaron que el contenido de
agua del horizonte superficial (0-0,10 m) representa un indicador clave para determinar el
crecimiento y la coexistencia de pastos y arbustos. En arbustales de la region semiarida central
Argentina, el modelo de Walter se aplica en forma diferente para las especies presentes, de
acuerdo con su forma de vida y sus caracteristicas morfologicas (Pelaez et al. 1994). Por
ejemplo, Prosopis caldenia y Condalia microphylla, dos especies lefiosas de estos
ecosistemas, exploran distintos estratos de suelo, debido a diferencias en el desarrollo radical.

Los pastos y arbustos también compiten por la luz, los nutrientes y el espacio biologico
(McConnaughay y Bazzaz 1991). Ross y Harper (1972) definen espacio biologico, como
aquel volumen de suelo que contiene los recursos necesarios para el desarrollo de raices. El
incremento de especies arbustivas modifica la distribucién de la luz solar en el canopeo,
disminuyendo su transmision hacia el estrato herbaceo (Siemann y Rogers, 2003). Estas
diferencias en la captura de la luz por las especies, genera una diferente produccion de biomasa
aérea y radical de pastos y arbustos. February y Higgins (2010) informaron sobre la
competencia por los nutrientes entre estos grupos funcionales y la disminucién de densidad

de raices con la profundidad.

2.1.2  Sistemas radicales de pastos y arbustos

Pastos y arbustos representan dos grupos funcionales diferentes y las especies que
conforman cada grupo, por lo general, comparten caracteristicas morfologicas y fisiologicas
(Sala et al. 1989). Las funciones primarias de las raices son el anclaje, la adquisicion y
conduccion del agua y los nutrientes; otras funciones como el almacenaje y la sintesis de

reguladores de crecimiento son consideradas secundarias (Salisbury y Ross 1992, Gregory
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2006). Los sistemas radicales de las gramineas son altamente ramificados (fibrosos) y no tienen
una raiz central bien definida. Pueden almacenar sustancias de reserva que les permiten volver
a crecer rapidamente si se eliminan las partes aéreas de las plantas (Chapman y Peat 1992). Las
raices superficiales de pastos serian mas eficientes al captar el agua del horizonte superior, que

las raices tipicamente axonomorfas de las lefiosas.

Por otro lado, los arbustos poseen sistemas radicales pivotantes que les permiten
acceder a zonas donde no llegan las raices de las herbaceas (Casanova et al. 2007). Especies
del género Acacia presentan una raiz primaria profunda y raices de primer orden en los
primeros 25 cm del suelo (Hoffman y Mitchell 1986). Ademas, algunas especies arbustivas
pueden tener una gran cantidad de raices laterales en el horizonte superficial y una menor
cantidad en horizontes profundos, como una estrategia para evadir la sequia (Schroth 1999) y
esta plasticidad les permite permanecer en ecosistemas aridos y semiaridos (Gibbens et al.

2001; Liu et al. 2010).

Las perturbaciones como el fuego, el pastoreo y los tratamientos mecanicos también
influyen en las estructuras radicales; por ejemplo, la intensidad de pastoreo puede incrementar
la actividad radical, debido a que las plantas asignan mayor cantidad de fotoasimilados a la
produccion y mantenimiento de las raices (Schroth 1999; Bai et al. 2015). El fuego puede
generar rebrotes a partir de raices laterales horizontales y superficiales (Kruger et al. 2017).
Los tratamientos mecanicos pueden modificar la produccion de raices. En un trabajo previo,
hemos reportado que la practica del rolado ha incrementado la densidad de raicillas (menores

a 0,1 cm de diametro) en Megathyrsus maximum (Ledesma et al. 2018a).

2.1.3  Los sitios ecologicos vy la exploracidn radical

La distribucion de las raices en el espacio es controlada por factores genéticos, pero

también influye el entorno edafico, principalmente el contenido del agua en el suelo. En suelos
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con bajo contenido de humedad, muchas especies destinan mayor biomasa a los 6rganos
subterraneos que a la parte aérea (Salisbury y Ross 1992). En los ambientes chaquefios, la
génesis de los suelos y sus parametros de calidad fisica, quimica y biologica de los sitios
ecoldgicos son diferentes (Lorenz y Goelckle 1993). Como se mencioné en el capitulo 1, el
sitio alto, se origina a partir de materiales aluviales (Sayago 1977), es moderadamente fértil y
bien drenado, de textura franca, presenta acumulacion de materia organica y una baja densidad
aparente, lo que permite una buena capacidad de enraizamiento a las plantas (Lorenz 1995;
Angueira 2016). En este sitio, la hojarasca generada por arboles y arbustos mejora las
condiciones del suelo bajo la canopia (Navall 2008; Priyadarshini, 2016), reduce la
evaporacion del agua del suelo (Ledesma 2006) y favorece la infiltracion y percolacion
profunda (Kunst et al. 2003). En el alto la radiacion fotosintéticamente activa que llega al
sotobosque es baja (Ledesma 2006) y limita la germinacion y crecimiento de las gramineas, no

asi para el desarrollo de las lefiosas (Kunst et al. 2012).

En el bajo, los suelos acumulan mayor humedad que en el alto y se mantiene por mayor
tiempo debido a su ubicacion deprimida en el paisaje (Albanesi et al. 2003; Anriquez et al.
2005). Son de permeabilidad moderadamente lenta e imperfectamente drenados (Angueira
2016). En este sitio, la luz solar no es limitante, y las especies de pastos y arbustos encuentran
buenas posibilidades para su desarrollo (Kunst et al. 2012). El contenido de carbono organico
total es superior en los suelos del bajo (20 gr kg™! de suelo) que en el alto (17 gr kg™ de suelo)
(Gonzalez et al. 2001; Albanesi et al. 2003; Anriquez et al. 2005). La ausencia del estrato
arboreo podria incrementar la evaporacion de agua principalmente de los primeros centimetros
del suelo, reduciendo la infiltracion hacia horizontes mas profundos. Sin embargo, los

antecedentes referidos a los suelos en el bajo son escasos.

Los bosques y pastizales han recibido sobrepastoreo, sobrerramoneo y sobrepisoteo del

ganado vacuno y caprino (Adamoli et al. 1972: Morello y Adamoli 1974), lo que ha modificado
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la composicion botdnica original. Ward (2005) sefiala para otras regiones aridas y semiaridas
que el sobrepastoreo elimina los pastos de la matriz vegetal liberando recursos para ser usados
por las lefiosas. Sin embargo, también se han encontrado areas arbustizadas donde el pastoreo
fue nulo o leve. Esto indica la multiplicidad de factores que intervienen en la coexistencia

pastos-arbustos (Ward 2005: Archer et al. 2011; 2017).

2.2 Hipotesis, predicciones v objetivos

2.2.1 Hipdtesis

El mecanismo de separacion de nichos por exploracion radical explicaria mas
acertadamente la coexistencia pastos-arbustos en el alto que en el bajo. En el alto la textura del
suelo, la baja densidad aparente y la mas rapida permeabilidad del agua, permitirian un mayor
acceso de las raices de arbustos a los horizontes inferiores, por lo que podria darse la separacion
de nichos planteada por Walter (1971). La escasa radiacion solar que llega al estrato herbaceo
del bosque también podria influenciar negativamente el desarrollo de la biomasa aérea y
subterranea de las gramineas. Por otro lado, en el bajo, la infiltraciéon del agua a horizontes
profundos se encuentra mas limitada (textura limosa en todo el perfil, mayor densidad aparente
y drenaje imperfecto), lo que restringiria el desarrollo radical vertical de las lefiosas en
profundidad, por lo que la Hipdtesis de Walter no aplicaria. Ademas, otros factores como el
fuego y el pastoreo podrian ser mas importantes al momento de explicar la coexistencia de

pastos y arbustos en este sitio.

2.2.2  Prediccion

En el alto se encontrara una mayor densidad de raices de pastos en el horizonte superior
y mayor densidad de raices de arbustos en horizontes inferiores y en el bajo las raices de ambos

grupos funcionales compartiran el estrato superior del suelo.
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2.2.3 Objetivos

Estudiar el patron de distribucion radical de pastos y arbustos, mediante la estimacion
de la densidad de raices y poner a prueba el modelo de separacion de nichos por exploracion

radical vertical.

Analizar la ocupacion de las raices en el espacio edafico vertical, mediante la
determinacion de la probabilidad de encontrar espacios vacios de raices en los horizontes del

suelo.

2.3 Materiales y métodos

2.3.1 Trabajo de campo

En cada sitio ecologico se ubicaron al azar tres calicatas de 3 m de largo, 1 m de ancho y
1 m de profundidad, siguiendo a Macinnis et al. (2010) (Figura 2.1). Las mismas se excavaron
en areas distanciadas 2-3 m del fuste principal de los arboles de mayor altura (en el alto) para
evitar la ocupacion del suelo por las raices arboreas, que no estan destinadas a la absorcion sino
al anclaje de las plantas. Sobre una de las caras de cada calicata se coloc6 una malla de alambre
cuadriculada (5 x 5 cm) (Knoop y Walker 1985). Cada calicata se subdividio en 3 submuestras
de 1 m? (1 x 1 m), y para simplificar la cantidad de celdas registradas en forma vertical, se
dividié el metro de profundidad en cuatro clases de profundidad: Clase 1: 0-0,25 m; clase 2:
0,25-0,50 m, Clase 3: 0,50-0,75 m y Clase 4: 0,75-1 m. Esta division se basa en la
diferenciacion de los horizontes del perfil del suelo (Lorenz 1995). Previo al conteo se
extrajeron (de sectores vecinos del area de estudio) plantas de pastos y arbustos y se lavaron
sus raices para su reconocimiento. La diferenciacion entre las raices fue a nivel de grupo
funcional, no a nivel de especie. Esta metodologia fue probada en el alto, permitiendo la
obtencion de datos confiables para evaluar la profundidad de la exploracion radical de pastos

y arbustos, dentro de la misma area de estudio (Ledesma et al. 2018a).
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Para cada sitio el nimero de unidades experimentales fue el siguiente: 3 calicatas x 3

submuestras x 4 profundidades x 4 tamafios= 144 unidades experimentales.

Figura 2.1 a) Calicata ubicada en el sitio ecologico Bajo y b) arbusto descalzado del

sitio bajo del Chaco Semiarido, en el campo experimental Francisco Cantos, EEA Santiago del

Estero.

2.3.2  Identificacién y clasificacion de raices

El trabajo de campo se realizo entre diciembre de 2014 y enero de 2015 en el alto y
entre diciembre de 2015 y enero de 2016 en el bajo. Ambos sitios fueron muestreados en los
mismos meses, pero de diferentes afios. Se contd el nimero de raices expuestas en cada
cuadricula por submuestra y clase de profundidad. Las raices se clasificaron segin las

siguientes categorias:

(a) grupo funcional (pastos y arbustos) y
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(b) tamafo: raicillas (didmetro < 0,1 cm), pequeias (diametro = 0,11 a 0,5 cm);

medianas (diametro = 0,51 a 1,5 cm) y grandes (diametro > 1,51 cm).

Los datos se expresaron en nimero de raices m. La clasificacion por tamafio responde
a una necesidad de conocer principalmente la densidad de raices finas (raicillas) que
representan la superficie efectiva de absorcion (February y Higgins 2010). Los sistemas
radicales de los arboles no fueron considerados en este estudio. Se observo ausencia de raices

de latifoliadas herbaceas.

2.3.3 Densidad aparente del suelo

Para conocer las caracteristicas locales de los suelos del alto y el bajo y su relacion con
la densidad de raices, se determiné la densidad aparente DAP (gr cm?) a tres profundidades: 0
a 0,05 m; 0,5 my 1 m en las mismas calicatas, donde se realiz6 el conteo de las raices. Las
muestras se tomaron con un cilindro de volumen=200 c¢cm® y se determiné la DAp por

gravimetria (Klute 1986).

2.3.4  Andalisis estadistico e interpretacién

La densidad de raices (nimero de raices m?) se empled como un indicador de su
distribucion en el perfil (Peldez et al. 1994). Se realiz6 un andlisis de la varianza, empleando

un modelo general (formula 1) y un modelo para cada sitio ecoldgico (formula 2):

Densidad de raices=f (Sitio, Grupo Funcional, Profundidad) 1]

Densidad de raicesairwo, bajo=f (Grupo Funcional, Profundidad, Tamaiio) [2]

Cada variable independiente represento:

a) sitio, las diferencias topograficas, edaficas y de fisonomias vegetales entre sitios
ecoldgicos, que intervienen principalmente en la dinamica del agua de suelo, en su

evaporacion, su infiltracion y su percolacion profunda;
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b) grupo funcional, (GF) las caracteristicas morfofisioldgicas propias de las especies
que conforman ambos grupos funcionales (pastos y arbustos);

¢) profundidad, (Prof) la variabilidad espacial vertical, relacionada con la capacidad de
exploracion de las raices en el espacio, asociada a parametros del suelo como la
textura y la DAp;

d) tamario de raices, (Tam) la capacidad de absorcion, reserva, anclaje, etc. Se busco
conocer cOmo es su participacion en términos de densidad, principalmente de las
raices finas, debido a que son una de las estructuras mas dinamicas y activas de la
planta (Liu et al. 2010). Las raices de mayor diametro se encargan del soporte
mecanico y proveen la red de conduccion de las sustancias asimiladas por las raices
finas en micrositios del suelo (Caldwell et al. 1991; KlimeSova et al. 2018).

Los modelos conceptuales se expresaron en modelos matematicos estadisticos donde
densidad de raices fue la variable dependiente y las demas, independientes. Sitio, grupo
funcional, tamafio fueron consideradas como factores de clasificacion. Se incluyeron las

interacciones. Los términos del analisis de la varianza no significativos fueron removidos.

Se realizaron pruebas de normalidad y homogeneidad de varianzas, resultando que los
datos no son normales, pero si existe homogeneidad de varianzas. Los datos se transformaron
a rangos (Conover 1980) (R?>=0,77 y el CV se redujo de 134,2 a 27,3). La proporcion de la
variabilidad explicada por cada uno de los términos del modelo estadistico, se determind
mediante el cociente entre la Suma de cuadrados de cada variable y la Suma de cuadrados total
(Lane et al. 2013). Para los céalculos matematicos se empled el paquete estadistico InfoStat

version 2015 (Di Rienzo et al. 2008). Se utilizé un a = 0,05 en todos los analisis estadisticos.

La probabilidad de encontrar espacios sin raices (“roots gaps”) en cada calicata se

analiz6 mediante un modelo logistico binario (sin raiz=0; con raiz=1), usando como variables
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independientes: sitio, grupo funcional y tamario de raices. Para los calculos matematicos se

empled el procedimiento Regresion logistica del programa Infostat.

Se us6 un analisis de regresion lineal para relacionar la densidad de raices con la DAp
para cada sitio. Para interpretar los resultados, la DAP media observada se comparé con el

umbral critico DAP =1,40 g cm™ (Wilson et al. 2013).

Capitulo 2: Mecanismo de separacién de nichos por exploracién radical

1

Estudio del patrén de distribucién radical vertical de
pastosy arbustos

Alto Bajo

Instalacion de calicatas en cada sitio

- Calicatas de 3 m de largo, 1 m de anchoy 1 m de profundidad.

Factores

+ Sitio: alto y bajo

+  Grupo Funcional: Pastos y arbustos

+ Profundidad: Clase 1: 0-0,25 m; clase 2: 0,25-0,50m, Clase 3: 0,50-0,75 my Clase 4: 0,75-1m.
+ Tamafo: raicillas, pequefias, medianas y grandes

Variable respuesta: nimero de plantulas.m?

Relacion entre la densidad de raices y la Densidad Aparente del suelo

Figura 2.2 Esquema metodologico del capitulo 2

2.4 Resultados

24.1 Densidad radical de pastos y arbustos en el perfil del suelo

Modelo general

En este modelo, el Grupo Funcional fue altamente significativo y explic6 en mayor

medida la variabilidad de los datos (Cuadro 2.1). La densidad media de raices de arbustos fue
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significativamente mayor que la de pastos (424,26 + 775,47 vs. 59.37 £ 246,95 raices m?,
respectivamente) independiente del sitio y de la profundidad. La Profundidad fue altamente
significativa y la mayor densidad media de raices, independiente del grupo funcional se

observo en los primeros 25 cm y disminuy6 al aumentar la profundidad.

Si bien el factor sitio no resultd significativo, la interaccion Sitio* GF, si lo fue. La
densidad media de raices de pastos fue similar en ambos sitios, en cambio la densidad media
de raices de arbustos fue significativamente mayor en el alto que en el bajo (Figura 2.3). La
interaccion GF*Prof resulto altamente significativa. La mayor cantidad de raices de pastos se
encontr6 en los primeros 25 cm del suelo y las raices de arbustos se distribuyeron hasta los 75
cm de profundidad. Desviaciones altas se deben a la alta heterogeneidad de la densidad de

raices.

Modelo por sitio

Alto. Todos los factores fueron altamente significativos (Cuadro 2.1). La interaccion
GF*Prof es importante para poder interpretar si el modelo de Walter explicaria la coexistencia
pastos-arbustos en este sitio. La densidad media de raices de pastos fue significativamente
menor que la de los arbustos y se ubican en los primeros 25 cm del perfil del suelo (Figura
2.3a). Para los pastos no existen diferencias significativas entre las distintas profundidades
(Figura 2.3a). A partir de los 50 cm no se encontraron raices de pastos. Las raices de los
arbustos exploran todo el perfil del suelo, pero reducen su densidad con la profundidad. La
densidad de raices de arbustos de los dos primeros horizontes fue significativamente diferente

de la densidad del resto de los horizontes (Figura 2.3a).

Bajo. Todos los factores fueron altamente significativos y nuevamente es importante
analizar la interaccion GF*Prof. La densidad media de los pastos fue significativamente menor

que la de los arbustos y la mayoria de ellas se extienden hasta los 75 cm del perfil del suelo,
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encontrandose raices de pastos hasta el metro de profundidad (Figura 2.3b). Este
comportamiento no se observo para este grupo funcional en el alto. La densidad de raices de
pastos en los primeros 25 cm fue significativamente diferente del resto de los horizontes. La
densidad de raices de arbustos de los dos primeros horizontes fue significativamente diferente
de la densidad del resto de los horizontes (Figura 2.3b). Al igual que en el alto, las raices de

arbustos exploran todo el perfil del suelo, pero en una densidad menor (aprox. un 50%).
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Cuadro 2.1 Anilisis de la varianza de la densidad de raices (nimero m2) para los factores e

interacciones mas importantes, sus significancias y el % de la variabilidad explicada por cada

factor, siguiendo: a) un modelo general con Sitio, Grupo Funcional (GF), Profundidad (Prof)

como factores y b) un modelo por sitio, con los factores GF, Prof y Tamafio (Tam) y sus

correspondientes interacciones. Campo Experimental ‘Francisco Cantos’, INTA EEA Santiago

del Estero.

Factor G.L. F P % Variabilidad explicada

a) Modelo general
Sitio 1 0,43 ns 0,07
GF 1 522,69 <0,0001 93,4
Prof 3 25,52 <0,0001 1,5
Sitio*GF 1 25,85  <0,0001 4,62
Sitio*Prof 3 1,19 ns 0,07
GF*Prof 3 4,36 0,004 0,25

b) Modelo por sitio

Alto GF 1 1626,60 <0,0001 59,03
Prof 3 33,16 <0,0001 3,61
Tam 3 149,07 <0,0001 16,23
GF*Prof 3 4,87  <0,0001 0,53
GF*Tam 3 42,15  <0,0025 4,59
Prof*Tam 9 4,78  <0,0001 1,56

Bajo GF 283,85  <0,0001 27,37
Prof 33,67 <0,0001 9,74
Tam 91,01 <0,0001 26,33
GF*Prof 6,35 0,0004 1,84
GF*Tam 11,65 <0,0001 3,37
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Prof*Tam 9 2,86 0,0031

2,49
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Figura 2.3 Densidad media total de raices de gramineas y arbustos (niimero m=) en

dos sitios ecoldgicos del Chaco semiarido, Argentina. A) Alto, (Bosque) y B) Bajo, (Pastizal),

para cuatro clases de profundidad de suelo. Campo Experimental ‘Francisco Cantos’, INTA
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EEA Santiago del Estero. Dentro de cada sitio, medias con una letra comun no son

significativamente diferentes (p>0,005).

2.4.2  Tamaiio de las raices

En el alto, la densidad de raicillas total fue significativamente mayor que la de las otras
3 categorias y la densidad de raicillas de arbustos fue superior que las raicillas de pastos (Figura
2.4a; Cuadro 2.2). Los pastos del alto no desarrollaron raices mayores de 0,1 cm de didmetro
(Cuadro 2.2), mientras que hubo raices de arbustos de los cuatro tamafios. Las raices

disminuyeron con la profundidad.

En el bajo se observaron raices de todos los tamafios, en ambos grupos funcionales. Con
el mismo patron que en el alto, la densidad media de raicillas fue significativamente mayor que
la de las otras 3 categorias y la densidad de raicillas de arbustos fue superior a la de los pastos
(Cuadro 2.2). La cantidad de raicillas disminuy6 a medida que aument6 la profundidad. La
densidad media de raicillas de los pastos en el bajo fue superior a la densidad de raicillas del

mismo grupo en el alto.
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Cuadro 2.2 Valores promedio de densidad (nimero m=) y desviacion estandar (D.E.)
de raices de pastos y arbustos, en cuatro categorias de tamano: raicillas (diametro < 0,1 cm),
pequeiias (didmetro = 0,11 - 0,5 cm); medianas (didmetro = 0,51 a 1,5 cm) y grandes (diametro
> 1,51 cm), en dos sitios ecologicos del Chaco semiarido, Argentina: Alto, (Bosque) y Bajo,
(Pastizal). Dentro de cada sitio y de cada grupo funcional, medias con una letra comun no son

significativamente diferentes (p>0,05).

Sitio Tamaiio Pastos Arbustos
Promedio D.E. Promedio D.E.

Alto Raicillas 129,90b 315,71 2016,30b 727,83
Pequenias Oa 0 250,80a 190,34
Medianas Oa 0 41,10a 37,34
Grandes Oa 0 44,30a 73,88
Promedio 32.48 78.93 588.13 257.35

Bajo Raicillas 292,34b 552,80 676,05b 876,33
Pequenias 61,55a 175,32 245,19a 322,73
Medianas 1,09a 6,54 33,35a 53,21
Grandes 2,06a 7,38 14,14a 22,63

Promedio 89.26 185.51 242.18 318.72
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Figura 2.4 Densidad media de raicillas (diametro < 0,1 cm) de gramineas y arbustos
(nimero.m) en dos sitios ecologicos del Chaco semiarido, Argentina. A) Alto, Bosque y B)
Bajo, Pastizal, en cuatro clases de profundidad de suelo (cm). Campo Experimental ‘Francisco
Cantos’, INTA EEA Santiago del Estero. Medias con una letra comun no son

significativamente diferentes (p>0,05).
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2.4.3 Espacios vacios de raices

Los factores Grupo funcional y Profundidad resultaron altamente significativos (ambos
con un p<0,0001, Cuadro 1 del Anexo). La probabilidad de encontrar espacios vacios de raices
de arbustos es menor que la de encontrar espacios vacios de raices de pastos, en otras palabras,
el espacio subterraneo estd ocupado en mayor medida por raices de arbustos. En relacion a la
profundidad, a medida que aumenta la misma incrementa la probabilidad de encontrar espacios

vacios.

2.4.4  Densidad de raices vy densidad aparente del suelo

Los valores de DAP oscilaron entre 1,03 y 1,56 gr cm’. En general, se observé una
asociacion negativa entre la DAP y la densidad de raices para ambos sitios, mientras que en el
alto la regresion fue marginalmente significativa y=692,58-286,65x; p=0,063, R?>=0,44; en el
bajo no tuvo significancia y=643,84-350,28x; p=0,105; R?>=0,11 (Figura 2.4 a y b). La DAP
media no super6 en ningun caso el umbral critico propuesto para suelos francos (Wilson et al.
2013). La DAP media del sitio bajo (1,33 gr cm?® £0,04) fue mas alta que la del alto (1,24 gr
cm’ £0,04). La DAP del suelo incrementd con la profundidad, en ambos sitios, segun se

observa en la Figura 2.6.
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Figura 2.5 Densidad media de raices (nimero de raices m2) en funcion de la densidad
aparente del suelo (DAP; gr cm™) en dos sitios ecologicos del Chaco semiarido, Argentina, a)
Alto (Bosque) y b) Bajo (Pastizal). Datos de la regresiones en el cuerpo del texto. Campo

Experimental ‘Francisco Cantos’, INTA EEA Santiago del Estero.

1.434

1.281

1.144 |:|

DAP (gr-cm3)

099 T T T T T T
Alto:1 Alto:2 Alto:3 Bajo:1 Bajo:2 Bajo:3

Figura 2.6 Valores medios de DAP en dos sitios ecologicos del Chaco semiarido,
Argentina, a) Alto (Bosque) y b) Bajo (Pastizal); en tres profundidades del suelo, 1: a 0,05 m,
2:a0,5my 3:al m de profundidad. Campo Experimental ‘Francisco Cantos’, INTA EEA

Santiago del Estero. Letras comunes no son significativamente diferentes (p>0,05).

2.5 Discusion

2.5.1 Mecanismo de Walter

La hipotesis planteada fue que el mecanismo de separacion de nichos por exploracion
radical en el espacio vertical podria explicar mds adecuadamente la coexistencia pastos-

arbustos en el alto, en relacion al bajo. Los resultados obtenidos en esta tesis permiten rechazar
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parcialmente esta hipotesis, ya que el patron de la distribucion radical de pastos y arbustos no

responde plenamente al mecanismo propuesto por Walter.

En el modelo general, el factor sitio no result6 significativo debido principalmente a la
alta variabilidad de los datos, caracteristica comun de los ambientes semiaridos. Estudios
previos sobre caracteristicas edaficas como el movimiento del agua en el perfil, la materia
organica, el nitrogeno del suelo y otras como la distribucion de la luz en los sitios alto y bajo
han revelado que existen diferencias entre los mismos (Lorenz y Goelckle 1993: Albanesi et
al. 2003; Anriquez et al. 2005; Kunst et al. 2006; Ledesma 2006; Angueira 2016). Sin embargo,
la variable densidad de raices no logré captar diferencias entre los sitios. La interaccion
Sitio*GF si resulto altamente significativa, indicando que la densidad de raices de los pastos y
arbustos fue diferente en ambos sitios. EI GF en ambos modelos explicd gran parte de la
variabilidad (Cuadro 2.1), destacando la importancia de las caracteristicas morfofisiologicas
de las especies (Dodd y Lauenroth 1997). El efecto de la Prof'y de GF*Prof fueron altamente
significativos, presentando mayor densidad total de raices en los horizontes superficiales y
menor en los subsuperficiales. Como era de esperar los pastos desarrollaron mayor cantidad de
raices en los primeros cm del suelo; sin embargo, los arbustos lo hicieron en todo el perfil
estudiado. Esta caracteristica les brinda a los arbustos mayores oportunidades para la absorcion
del agua y los nutrientes y por lo tanto mayores posibilidades de persistencia en ambos sitios.
Estos datos indican una superposicion de nicho en los primeros 25 cm del perfil del suelo donde
se encuentra la mayor cantidad de raices de ambos grupos funcionales, por lo que se sugiere

que en este espacio habria competencia por los recursos (February et al. 2010).

Por otro lado, un factor que podria influir en la densidad de raices de ambos sitios es el
tipo y la distribucion de los eventos de lluvias. Las plantas en los ecosistemas aridos y
semiaridos estan expuestas a fluctuaciones de corto tiempo en la disponibilidad del agua,

debido principalmente a diferencias en los pulsos de precipitacion (Huxman et al. 2004). En
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general, la distribucion de las lluvias en la region Chaquena, se produce segun un patroén de
alta frecuencia de eventos, pero de pocos milimetros (Casillo, 2012). Esto sugiere que las
plantas, tanto pastos como arbustos, absorben el agua de los primeros centimetros del suelo,
concentrando sus sistemas radicales en los horizontes superiores para reducir asi, el riesgo de

pérdida de agua por evaporacion (Noy Meir 1973).

Analisis por sitio

En el Alto todos los factores resultaron altamente significativos (Cuadro 2.1). E1 GF
explico el 59% de la variabilidad. Las raices de los pastos exploran solo hasta los 25 cm,
mientras que los arbustos lo hacen en todo el perfil del suelo, indicando una superposicion de
raices de pastos y arbustos en el horizonte superior (Ludwig et al. 2003; Mordelet et al. 1997)
y por lo tanto una competencia de ambos grupos por los recursos en ese horizonte. En general
los sitios altos, (bosque) presentan una baja densidad de plantas de pastos y su biomasa aérea
es escasa (Morello 1968; Kunst et al. 2006; Ledesma 2006), esperandose por lo tanto una baja
densidad radical de este grupo. Este sitio sostiene una densidad promedio de 575 individuos
lefiosos/ha; con 17 especies (Araujo et al. 2008) por lo que se corresponde con una alta densidad
de raices arbustivas en el suelo. El patron de distribucion radical depende también de las
caracteristicas fisicas de los suelos (Partel y Wilson 2002), principalmente de la textura. El
suelo del alto presenta textura franco limosa en los primeros horizontes, incrementandose
levemente el contenido de arena con la profundidad. Esto indicaria una permeabilidad media a
alta (Porta Casanella y Reguerin, 2005), lo que podria explicar la alta densidad de raices de

arbustos hasta los horizontes subsuperficiales (Figura 2.2).

Otro factor que influye en la asignacion de la biomasa aérea y subterranea es la luz
solar. En el alto la radiacion fotosintéticamente activa que llega a la subcanopia es escasa

(Ledesma, 2006, Kunst et al. 2012). Las plantas bajo sombra modifican su asignacion de
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biomasa, favoreciendo a las partes aéreas en detrimento de las raices, para maximizar su

exposicion al sol (Campos Paciullo et al. 2010).

Para el Bajo, todos los factores resultaron con alta significancia estadistica (Cuadro
2.1). GF y Tam explicaron mas del 50% de la variabilidad (su sumatoria). Pastos y arbustos
exploran todo el perfil del suelo, en mayor medida el horizonte superior y luego se reduce la
densidad de raices en profundidad (Figura 2.2). El hallazgo de que las raices de los pastos
pueden explorar hasta el metro de profundidad en el bajo puede estar asociado a que la densidad
y la biomasa aérea los mismos en este sitio es alta, pudiendo alcanzar entre 2000 a 5000 kg MS
ha'! (Bravo et al. 2001; Kunst et al. 2006). Ademas, los pastos han desarrollado en este sitio
raices de diferentes tamafios, mejorando asi la captura de agua y nutrientes (Zhang et al. 2019).
Estas habilidades competitivas permiten que los pastos puedan persistir y coexistir con los
arbustos. En areas abiertas como el sitio bajo, el factor luminico no es limitante, por lo que

ocurre una mayor emergencia y crecimiento de las gramineas (Kunst et al. 2012).

Por otra parte, el suelo del bajo presenta textura franco limosa en todo el perfil (Lorenz
y Goelckle 1993). En suelos de textura fina el agua se almacena cerca de la superficie mientras
que, en los suelos de textura gruesa, el agua percola a horizontes mas profundos (Sala et al.
1997; Porta Casanella y Reguerin, 2005). Como teoria general, suelos de textura mas gruesa
favorecerian a los arbustos, mientras que suelos de textura mas fina, a los pastos (Sala et al.

1997; Dodd y Lauenroth 1997).

En un trabajo anterior, en la misma area de estudio, se ha evaluado la velocidad de
infiltracion del agua en el suelo en sitios altos y bajos. En el mismo se ha encontrado que el
tiempo a partir del cual un evento de lluvia de 75 mm h!' (evento recurrente en la provincia de
Santiago del Estero cada 1,25 afios) comienza a generar escorrentia de agua es mayor en el alto

que en el bajo (123,37 min. vs. 73,57 min.) (Kunst et al. 2003). Estas diferencias revelan la alta
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capacidad de infiltracién que tiene el suelo del alto y se relaciona con la mayor densidad de
raices observadas en este sitio. Sin embargo, el factor sitio no resultd significativo

estadisticamente.

En esta tesis se enfatiza sobre la distribucion vertical de las raices en el perfil del suelo,
sin embargo, éstas se desarrollan en diferentes direcciones en el espacio edafico creando un
sistema de ramificaciones complejo (Dupuy et al. 2010). En el trabajo a campo, se ha observado
que los sistemas radicales han explorado principalmente los primeros centimetros en forma
horizontal (observacion personal), caracteristica que estaria asociada a la ubicacion espacial de
la mayor disponibilidad de agua y nutrientes (Ludwig et al. 2003). El sistema radical puede
modificar su estructura morfolégica en respuesta a las condiciones circundantes, y la
distribucion horizontal y vertical de las raices es una manifestacion de la habilidad de las

plantas para aprovechar el agua y los nutrientes (Zhang et al. 2019).

En contraste con estos resultados, se han encontrado evidencias de que la Hipdtesis de
Walter explica la coexistencia pastos-arbustos en la estepa patagoénica (Sala 1989) y en
arbustales pampeanos (Peldez et al. 1994). En estos sistemas la textura del suelo juega un rol
importante en la diferenciacion de exploracion radical. Algunos suelos de la estepa patagonica,
a diferencia de los de la region Chaqueiia, podrian tener en el subsuelo (aprox. 1 m) condiciones
de textura fina, lo que les permitiria a las plantas, principalmente lefiosas, absorber agua de
estos horizontes (Dodd y Lauenroth 1997). Apoyando también esta teoria, Ansley y Castellano
(2007) encontraron en los pastizales arbustificados con Mesquite (Prosopis glandulosa, 3 m de

altura y 5 cm de diametro) que las raices de los pastos y lefiosas exploran espacios diferentes.

2.5.2  Tamaiio de las raices

La mayor densidad media de raicillas tanto de pastos como de arbustos, desarrolladas

principalmente en los horizontes superiores del suelo, podria atribuirse a una optimizacion de
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la captura del agua, sobre todo en suelos de textura fina, como los de los sitios estudiados.
Schroth (1999) y Casanova et al. (2007) consideran que las especies modifican sus estructuras
para mejorar la absorcion de los recursos mas limitantes, por ¢j. mayor cantidad de raices finas
cuando el contenido de agua en el suelo disminuye. El factor tamafio de las raices representa
un aspecto clave en la adquisicion de agua y nutrientes, enfatizando el rol de las raices finas
(Caldwell et al. 1991, KlimeSova et al. 2018) permitiendo asi la coexistencia de pastos y

arbustos.

2.5.3  Espacios vacios de raices

Esta variable no aporta demasiada informacion para sustentar la hipdtesis; sin embargo,
al detectarse una elevada cantidad de celdas vacias en los muestreos del suelo, se decidio
profundizar en su analisis. La probabilidad de encontrar espacios vacios de raices de arbustos
es menor que la de encontrar espacios vacios de raices de pastos. La probabilidad de encontrar
espacios vacios aumenta con la profundidad. Muchos de estos vacios de raices son generados
a partir de la actividad biologica de la micro y mesofauna, que forma crotovinas y galerias
(Lorenz 1995), cuya presencia esta asociada a suelos franco limosos, como los del area de

estudio (Cumbea et al. 2005).

Aunque el factor sitio no fue significativo, hubo mayor probabilidad de encontrar
espacios vacios de raices totales (pastos + arbustos) en el alto que en el bajo, (Cuadro 1 del
Anexo) considerando todo el perfil del suelo. La mayor densidad de raices totales en el alto
(Figura 2.2a) parece contradictorio con la mayor frecuencia de espacios vacios en este sitio.
Sin embargo, estos resultados podrian sugerir la existencia de algin patron espacial de
agregacion (Ostertag 1998; Wakeling 2014), aunque faltarian mas estudios para confirmarlo.
El alto presenta muy frecuentemente, areas de superficies variables sin cobertura arborea,

(observacion personal) y probablemente con baja o nula presencia de raices.
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2.5.4  Densidad de raices y densidad aparente del suelo

En ambos sitios la relacion entre la densidad de raices y la DAP fue negativa, aunque
solo en el alto fue marginalmente significativa (Figura 2.4a). Este mayor grado de
compactacion del suelo en profundidad podria representar una limitante para el desarrollo de
raices, sin embargo, la DAP no alcanzo valores criticos. Esto lleva a sugerir que la distribucion
de las raices estaria ligada a una distribucion diferencial de los recursos. En el alto, la hojarasca
producida por el estrato arboreo (Navall, 2008) y las mejores condiciones de temperatura y
humedad edafica de la subcanopia (Anriquez et al. 2005; Ledesma, 2006) y de fertilidad
(Eldridge y Soliveres 2014) incrementan el tiempo de desecacion del suelo (Magliano et al.
2017) y reducen la densificacion del mismo en los horizontes superiores (West et al. 2004). El
mayor valor de DAP en el bajo en las tres profundidades (Figura 2.5) puede estar asociado al
tipo de textura que prevalece, franco limosa en todo el perfil del suelo. El grado de
compactacion del suelo es influenciado por la textura del mismo (Campos Paciullo et al. 2010).
Por otro lado, el bajo presenta una historia de pastoreo que puede haber densificado el suelo,
impactando sobre la densidad de raices (Bai et al. 2015) y sobre propiedades fisicas y quimicas
del suelo (Archer 1996; Kunst et al. 2015). Las principales perturbaciones de la region: fuego,
herbivoria y los tratamientos mecanicos pueden influir directamente sobre la densidad aparente
del suelo, la disponibilidad de los recursos y por lo tanto sobre la distribucion radical de los

grupos funcionales.

2.6  Conclusiones

El patron de distribucion de raices encontrado indica que los pastos y los arbustos
superponen sus sistemas radicales en los horizontes superiores del suelo, aprovechando los
pulsos menores de precipitacion. De esta manera, la distribucion vertical de las raices no
responde plenamente a la Hipotesis de Walter y por lo tanto la separacion de nichos no

explicaria la coexistencia entre pastos y arbustos. En los primeros horizontes existiria
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competencia entre pastos y arbustos principalmente por el recurso agua, lo que conduce a
pensar en la importancia de mantener la cobertura del suelo y asi evitar pérdidas por
evaporacion. La separacion de nichos se observaria en los sitios altos en capas mas profundas
del suelo donde las raices de los arbustos estan presentes pero las raices de los pastos, no. En
el bajo ambos grupos funcionales desarrollan raices en todo el perfil del suelo, intensificando
la competencia en este sitio. En el bajo, el factor luz no es limitante por lo que la competencia
seria principalmente por agua y nutrientes. En ambos sitios, la densidad de raices de pastos y
arbustos fue superior en los horizontes superiores y disminuy6 con la profundidad. La densidad
radical de arbustos supero a la densidad de raices de pastos, indicando una dominancia de los

primeros sobre los ultimos, en ambos sitios ecoldgicos.

En este capitulo se presentd que la densidad media de raicillas fue siempre mayor que
la de los otros tamanos de raices, y que la densidad de las mismas de los arbustos fue mas alta
que la de las gramineas. Posiblemente ambos grupos funcionales hayan modificado sus
estructuras radicales incrementando la produccion de raicillas para poder absorber de manera

mas eficiente los recursos.
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Capitulo 3 Competencia y facilitacion entre pastos y arbustos

3.1 Introduccion

3.1.1 Competencia vy facilitacion

El balance de las interacciones positivas y negativas que ocurren entre plantas vecinas
permite conocer caracteristicas de la coexistencia de las especies (Armas y Pugnaire 2011;
Brooker et al. 2008). Una interaccion negativa o de competencia ocurre cuando una planta
perjudica el desempefio de plantas vecinas (ej. supervivencia, crecimiento o fecundidad). Una
interaccion positiva o de facilitacion ocurre cuando una especie, denominada “nodriza”,
modifica directa o indirectamente el ambiente bidtico o abidtico, mejorando el desempefio de
especies vecinas y/o propiciando el establecimiento de nuevas especies que aun no se presentan

en la comunidad (Cock 2018).

Tradicionalmente, desde la ecologia se ha enfatizado el rol de la competencia entre
pastos y arbustos como factor determinante de la estructura de la vegetacion (Scholes y Archer
1997; Walter 1971). A partir de los 90°, hubo un incremento en la cantidad de estudios que
valorizan el rol de la facilitacion (Maestre et al. 2009; Bruno et al. 2003). Estos estudios
encuentran mejores condiciones de fertilidad y de las condiciones microclimaticas bajo la

canopia de las especies protectoras (Berdugo et al. 2018).

Las interacciones entre pastos y arbustos estan determinadas por un balance de la
competencia y la facilitacion (Callaway y Walker 1997). Este balance varia segun las
condiciones de estrés y el ciclo de vida de las especies (Callaway y Walker 1997; Scholes y
Archer 1997; Armas et al. 2004; Dohn et al. 2013). Las condiciones de estrés suelen ocurrir
porque la disponibilidad de los recursos es limitada, y ésta varia a lo largo de gradientes

ambientales.
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3.1.2  Modelo de Bertness y Callaway (1994)

La literatura ofrece teorias para entender el balance de competencia y facilitacion que
ocurren en las comunidades vegetales, generando oportunidades de coexistencia estable
(Baudena et al. 2010; Schwinning y Kelly 2013). Una de estas teorias es la expresada por
Bertness y Callaway (1994), que predice que las interacciones cambian de competencia a
facilitacion cuando el estrés aumenta. Interacciones positivas suelen presentarse cominmente
en ambientes sometidos a un alto estrés abidtico, como por ejemplo el efecto nodriza de algunas
especies de arboles y arbustos sobre el crecimiento de otras bajo su canopia, en zonas aridas
(Bertness y Callaway 1994; Callaway y Walker 1997). Hay estudios que apoyan esta teoria
(Pugnaire y Hasse 1996; Callaway & Walker, 1997; Brooker, 2008). Sin embargo, hay otros
estudios que no han encontrado relacion alguna entre las interacciones vegetales y el gradiente
de estrés, o proponen que existen respuestas variables (Ludwig et al. 2003, Armas y Pugnaire

2011).

Algunos trabajos sugieren que en situaciones de aridez, domina la competencia
(Tielborger y Kadmon 2000; Maestre y Cortina 2004), o bien que los efectos positivos
disminuyen (Kitzberger et al. 2000; Koyama y Tsuyuzaki 2012). Maestre et al. (2009) plantean
una redefinicion de la hipotesis del gradiente ambiental, en la que consideran que solo algunas
combinaciones de estadios de vida de las especies y factores estresantes se adecuian a la misma.
En un ambiente semiarido, Pugnaire y Hasse (1996) demostraron que existe facilitacion entre
un arbusto del género Retama y una herbacea del género Marrubium, probablemente debido a
mejoras en la disponibilidad de nutrientes y agua en el suelo. Hay un debate vigente en lo que
respecta al balance de interacciones entre especies segun gradientes de estrés por disponibilidad
de agua (Butterfield et al. 2015). Estas inconsistencias en los resultados pueden deberse a la
heterogeneidad de los ecosistemas aridos y semiaridos y a la complejidad de factores que

intervienen en el balance de las interacciones (Cock 2018).
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3.1.3  Niveles de estudio de las interacciones

La estructura de la vegetacion chaquefia cambia a lo largo de un gradiente ambiental
(principalmente de precipitacion y suelos) (Bucher 1982; Morello 1968). Las condiciones
abidticas que prevalecen en cada sitio ecoldgico son diferentes. Por lo tanto, cabe pensar que
estas diferencias podrian influir sobre las interacciones de competencia y facilitacion y por lo
tanto sobre la coexistencia de pastos y arbustos. Las especies compiten por luz, agua, espacio,
nutrientes y al mismo tiempo se protegen unas a otras de los efectos de los herbivoros, u otros

competidores (Brooker et al. 2008).

En el cuadro 1.1 del capitulo 1y en el capitulo 2, se ha expuesto una serie de resultados
de investigaciones propias, locales caracterizando la distribucion de los recursos en el alto y en
el bajo. Estos estudios indican que la radiacion fotosintéticamente activa es menor bajo el
canopeo arboreo del alto que en el bajo (Ledesma 2006) y que el contenido de humedad del
suelo y de nutrientes es menor en el alto que en el bajo (Albanesi et al. 2003; Anriquez et al.
2005). Estas diferencias en la disponibilidad de recursos, a escala de sitio, representan un
primer nivel de estudio (Figura 3.1) y responde a una necesidad de analizar las variaciones de

las interacciones de competencia y facilitacion en sitios contrastantes (Brooker et al. 2008).

En un segundo nivel de estudio, se consideran los grupos funcionales y las especies
presentes en los sitios ecologicos. La magnitud y el tipo de interaccion puede cambiar segun la
ontogenia de las especies que interactan y sus caracteristicas (Maestre et al. 2009). Las
especies presentan rasgos funcionales, es decir caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas o
fenologicas medibles a nivel individual (Violle et al. 2007). Estas caracteristicas les permiten
a las especies coexistir de forma estable en una comunidad aprovechando los recursos de forma
diferencial (Maracahipes et al. 2018) y en algunos casos, desplazando a especies con estrategias

menos eficientes (Al-Namazi et al. 2016).
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Las especies del bosque suelen presentar rasgos funcionales asociados con estrategias
adquisitivas, que les permiten competir mejor por la luz y los nutrientes del suelo (Hoffman et
al. 2012; Marachipes et al. 2018). En las especies de sabanas y pastizales predominan
caracteristicas relacionadas a la proteccion contra el fuego, como el espesor de la corteza
(Hoffman et al. 2012; Dantas et al. 2013) y contra la alta radiacion solar como la baja area

foliar especifica o el grosor de las hojas (Marachipes et al. 2018).

Nivel de paisaje

/y Alto ¢ Qué tipo de interaccion domina en cada

Sitios (Bosque)

ecologicos ~ Bao sitio ecoldgico? Disponibilidad de los
(Pastizal) recursos diferencial sitio-especifica

Nivel de grupo funcional y especie

Pastos (Qué tipo de interaccion prevalece entre los grupos
funcionales?
—_
Arbust Caracteristicas morfologicas y fisiologicas de las
rbustos :
especies

Figura 3.1 Representacion esquemadtica de los niveles de estudio de las
interacciones competencia y facilitacion y algunas preguntas que esta tesis busca

responder.
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3.1.4  Cuantificacion de las interacciones

Cuantificar la magnitud de las interacciones que ocurren en un sitio determinado,
permitiria determinar si predomina la competencia o la facilitacion. Existe un amplio debate
acerca de cual es el instrumento mas apropiado para medir los efectos netos de las interacciones
entre organismos (Wilson et al. 2007) y la mayoria de estos trabajos pone foco sobre la
competencia por los recursos. Por ejemplo, las especies pueden presentar una alta habilidad
competitiva en términos de una rapida busqueda y captura de recursos y en la asignacion de la
biomasa (Grace y Tilman 1990). Otros autores sugieren que las interacciones entre las especies
en un bosque varian con la disponibilidad de los recursos en el sitio (Del Rio et al. 2013; Pala

et al. 2017).

Existen indices que permiten evaluar el tipo de interaccidon entre especies o grupos
funcionales y su intensidad (Wilson 2007) y que comparan el desempefio de una planta objetivo
que crece aislada o mezclada con vecinos (Armas et al. 2004; Wilson 2007; Kikvidze et al.
2011). El desempefio puede ser determinado a través de la biomasa aérea, la produccion de
semillas, la tasa de crecimiento relativa u otra variable ecoldgica apropiada (Foster 2002;
Wilson 2007). Las tasas de crecimiento de pastos y arbustos son indicadores de la eficiencia
en el uso de los recursos (Montenegro et al. 1979). Comparar indices de competencia permite
también predecir el crecimiento de las especies lefiosas en un bosque (Contreras et al. 2011;

Pala et al. 2017).

En esta tesis se aborda el estudio de un indice de interaccion (Armas et al. 2004) en
relacion a los sitios ecologicos representativos del Chaco semiarido y a los grupos funcionales
pastos y arbustos, presentes en los mismos. Las especies de pastos y arbustos del bosque y
pastizal en el Chaco semiarido presentan diferentes habilidades para capturar recursos y
sostenerse en el tiempo. Algunas especies de gramineas, han disminuido su densidad debido al

sobrepastoreo y al cambio en la frecuencia del fuego, prevaleciendo aquellas con mejores
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habilidades competitivas y tolerancia a estas perturbaciones. Eventos de fuegos ocurridos
durante todos los afios en sabanas limita la germinacion, emergencia y crecimiento de algunas
gramineas, especialmente las mas palatables (Kunst et al. 2003). El estudio de las interacciones
entre plantas se desarrolla mediante experimentos de remocidon de biomasa, que analizan los
efectos de diferentes especies vecinas (o grupos funcionales) sobre una especie objetivo

(Goldberg y Werner 1983).

3.2 Hipotesis, predicciones y objetivos

En el alto ocurre un mayor estrés abidtico (menor disponibilidad de luz solar en la
subcanopia, menor contenido de humedad en el suelo y de nutrientes que en el bajo) por lo que
las interacciones positivas dominarian en la primera posicion acorde a la teoria de Bertness y

Callaway (1994).

Se predice que el alto presentaria un menor contenido de humedad del suelo que el bajo,
acorde a antecedentes locales (Lorenz 1995; Anriquez et al. 2005; Ledesma 2006) de esta
manera en el primer sitio ocurriria la facilitacion reflejada en el signo positivo del indice de
interaccion relativo R/, (del inglés Relative Interaction Index) mientras que en el segundo sitio

prevaleceria la competencia, manifestada en el signo negativo de RII.

Los objetivos de este capitulo fueron: a) evaluar el contenido de humedad del suelo en
los sitios ecologicos alto y bajo; b) analizar el tipo de interaccidon que prevalece entre pastos y
arbustos en los sitios bajo estudio, mediante el uso del indice de interaccion RII 'y c) relacionar

RII con la humedad del suelo.
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3.3 Materiales y métodos

3.3.1 Trabajo de campo

Los experimentos para evaluar la competencia y la facilitacion, se desarrollaron en la
misma area de estudio descripta en el capitulo 1, en los sitios ecoldgicos alto y bajo. El disefio
de este experimento consistio de un control y dos tratamientos en los cuales arbustos y pastos
fueron removidos experimentalmente, con tres réplicas de cada tratamiento y 3 réplicas del
control, en cada sitio, siguiendo metodologia propuesta por Sala et al. (1997). Los tratamientos
se aplicaron al azar a 9 parcelas de 20 x 20 m distanciadas entre si a 10 metros, en cada sitio (9
en el alto y 9 en el bajo, total de parcelas en el experimento=18). Si bien, se trata de
pseudorréplicas debido a dificultades logisticas de realizar otro experimento en otros sitios
similares, se siguieron las recomendaciones de Hurlbert (1984), sobre el interespaciado
(disposicion espacial de los tratamientos) y la aleatorizacion de los tratamientos. El mismo
disefio se aplicd en ambos sitios ecoldgicos. El tratamiento solo pastos, (P) se realiz6 cortando
todos los arbustos en la base del tallo y aplicando un arbusticida (aminopyralid, este producto
actia sobre el tocon). El tratamiento solo arbustos, (A) se realizé cortando los pastos con
motoguadafia y se controlo el rebrote con aplicacion de herbicidas que no afectaron a las
lefiosas. En el Control (P+A) no se realizé remocion de los grupos funcionales. Al momento
de la aplicacion de los tratamientos el area estaba clausurada al pastoreo hace aproximadamente
10 afios. El estudio se desarroll6 entre el 2013 y el 2015. Se registraron las variables: biomasa
aérea acumulada en los pastos, volumen en los arbustos y humedad del suelo, en todos los
tratamientos realizados. La Figura 3.2 resume los aspectos metodologicos mas importantes de

esta parte del estudio.
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A+P

A+P

A+P P P A+P

Marcos fijos: evaluacion de
parametros sobre pastos.

A+P vv

Lvaluaciones sobre todos los
individuos arbustivos presentes

A+P

avVy — —

.v. Evaluacion sobre todos los individuos
\ arbustivos y en los marcos con pastos

Figura 3.2 Esquema metodologico de los experimentos en los sitios ecologicos Alto
(Bosque) y Bajo (Pastizal): parcelas con tratamiento A (eliminacion de pastos), P (eliminacion

de arbustos) y P+A (control, sin eliminacion de grupos funcionales).

3.3.2  Determinacién de la humedad del suelo (HS)

Esta variable se midi6 en ambos sitios ecoldgicos, en todas las parcelas
correspondientes a los tratamientos A, P y A+P con n=2 por parcela, al final del periodo de
crecimiento (abril-mayo), momento en el que los procesos de mineralizacion comienzan a

estabilizarse, porque las precipitaciones cesaron y las temperaturas comienzan a descender.
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Las muestras se tomaron con barreno a las profundidades 0-0,35 m, 0,35-1 m y 1,5 m,
consecutivamente, durante los afios 2013, 2014 y 2015. Los resultados se expresaron en

porcentaje en peso.

3.3.3 Acumulacion de biomasa aérea anual de pastos

En cada parcela se instalaron 3 marcos fijos de 0,25 m?, sobre plantas vigorosas, de
apariencia saludable para evitar pérdidas por muerte. Se consider6 mata al conjunto de vastagos
o macollos (Gillet 1984). Se evalu6 la biomasa aérea anual de cada mata (gr/mata), el material
verde fue cortado y llevado a estufa a 60°C, durante 24 hs. hasta peso constante. Los cortes se
realizaron sobre los mismos marcos en otofio en los afios 2013, 2014 y 2015, ya que se busca
estudiar la acumulacion de la biomasa aérea anual en cada tratamiento. El primer afio
representd un corte de inicio, es la acumulacion de biomasa generada durante un periodo de
por lo menos 10 afios sin pastoreo. Se grafican los valores medios de biomasa de pastos para

los afos 2014 y 2015 para ambos sitios.

En el sitio alto, no se encontr6 la suficiente cantidad de plantas de gramineas nativas
que pudieran conformar las parcelas con sus unidades experimentales, por lo que se decidio
trabajar con una pastura implantada de Megathyrsus maximus (Jacq.) B.K. Simon & S.W.L.
Jacobs var. maximus. La biomasa de M. maximus es similar a la de las gramineas nativas del
bajo T. pluriflora 'y P. pappipherum (Ledesma 2006; Kunst et al. 2012). Las parcelas del alto,
corresponden a un area de un ensayo implementado en el afio 2006 mediante un tratamiento de
rolado de baja intensidad RBI, que fue clausurado al pastoreo desde ese momento hasta después
de la finalizacion de este ensayo. Este tratamiento fue selectivo y perturbé al minimo la
vegetacion nativa conservando las funciones ecosistémicas de las lefiosas del bosque como la
sombra, el aporte de mantillo y forraje (Kunst et al. 2012; 2014; Rejzek et al. 2017). Después
de 7 afios de este primer tratamiento, las especies lefiosas arbustivas recuperaron casi en un

90% su cobertura inicial (datos atn no publicados).
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Figura 3.3. Marcos fijos instalados en: a) parcela del sitio bajo en la que se eliminaron

los arbustos, y b) parcela del sitio bajo con arbustos (Control).

a)
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Figura 3.4 a) Parcela del sitio alto con arbustos, b) parcela del bajo con arbustos y ¢)
parcela del bajo, una estacion de crecimiento posterior a la eliminacion de los arbustos. Campo

Experimental Francisco Cantos, EEA Santiago del Estero

3.3.4  Crecimiento de arbustos

Se uso la variable volumen como un predictor del crecimiento de los arbustos, para ello
se identificé a cada individuo presente en las parcelas A y A+P, en los que se determind: altura
(m) y didmetros ortogonales (m). A partir de los didmetros ortogonales se calcul6 el area de
proyeccion sobre el suelo, que representa la cobertura arbustiva. El volumen individual de los
arbustos (m?) fue estimado asimilando cada individuo a una forma geométrica conocida (ej.
cono invertido, semiesfera) (Rango et al. 2005; Kunst et al. 2012, Ledesma et al. 2018b). Esta
determinacion solo se realizo para el afo 2014. Se presentan los graficos del volumen medio

de los arbustos en los tratamientos con y sin pastos para los dos sitios.

3.3.5 Determinacion del tipo de interaccidon y su intensidad

Siguiendo a Armas et al. (2004), se calculd el indice de interaccion relativo RII, (del
inglés Relative Interaction Index) para evaluar la interaccion entre pastos y arbustos. Para los
pastos, se utilizaron los valores de biomasa aérea anual de las gramineas mediante la formula

3.1:

RII= (Bca— Bsa)/(Bca+ Bsu), (31)

donde: By, y Beq son respectivamente la biomasa aérea anual de los pastos que crecieron
en las parcelas sin arbustos y la biomasa de los pastos que crecieron en presencia de los mismos.
RII tiene un rango de valores con limites definidos [-1, +1], es positivo cuando predomina la
facilitacion, negativo cuando predomina la competencia y cero cuando el balance de la
interaccion es neutro o no existe tal interaccion. Se compararon los indices en cada sitio y para

cada grupo funcional.
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En los arbustos se tomaron para el calculo de R/, los valores de volumen de arbustos,

usando la ecuacion 3.1:

RII= (Vep- Vi)/( Vept Vip),

donde: Vi, y V¢ son respectivamente el volumen de los arbustos que crecieron en las

parcelas sin pastos y el volumen de los arbustos que crecieron en presencia de los mismos.

Se calculd el indice RII en tres especies de arbustos de cada sitio, en el alto:
Capparis atamisquea (atamisqui), Senegalia gilliesi Steud. (garabato) y Celtis ehrenbergiana
(tala). En el bajo: Schinus bumelioides Johnst. (molle), Vachellia aroma (tusca) y Celtis

erhernbergiana (tala).

3.3.6  Analisis estadistico

-Humedad del suelo (HS) para todos los afios del estudio: se realizé un analisis de
modelos lineales, usando como variables dependiente HS y como independientes: afio (2013,

2014, 2015); sitio (alto y bajo) y profundidad (0-0,35 m, 0,35-1m, 1-1,5m).

-Humedad del suelo (HS) posterior a los tratamientos de remocion (2014 y 2015), se
analiz6 la HS para cada aio (por separado) mediante modelos lineales, usando como variables
dependiente HS, en funcion de: sitio, (alto y bajo), tratamiento (A: solo arbustos, P: solo pastos
y A+P: control) y profundidad (0-0,35 m, 0,35-1m, 1-1,5m). No se incluyeron los datos del afio
2013, porque solo sirvieron como punto de partida del experimento y los tratamientos atin no

se habian realizado.

-Acumulacion de biomasa de pastos y volumen de arbustos: se compararon las medias
mediante test de Tuckey y se grafica cada variable en funcion de: a) afo y del sitio para los
pastos y b) sitio para los arbustos, solo se presentan los datos volumen de arbustos para el afio

2014. Los modelos a campo usados para estas variables fueron los siguientes:
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Acumulacion de biomasa de pastos = f'(ario (2014, 2015), sitio (alto, bajo), Tratamiento
(Sin arbustos, Control), Repeticiones (3 parcelas por tratamiento), Marcos (3)) = 72 unidades

experimentales.

Volumen de arbustos = f (sitio (alto, bajo), Tratamiento (Sin pastos, Control),
Repeticiones (3 parcelas por tratamiento), Especie (3 por sitio x 5 individuos por especie) =

180 unidades experimentales.

-indice RII: se analizo el indice RII mediante analisis de modelos lineales para: a) los
pastos, con las variables independientes, afo (2014 y 2015), sitio y especie; b) los arbustos,
con las variables independientes sitio y especie; y ¢) el conjunto de pastos mas arbustos, con
las variables independientes, sitio, grupo funcional y especie. Se utilizaron pruebas de T, para

la comparacion de medias dentro de los factores con significancia.

-Relacion entre RII y HS: se realizé analisis de regresion lineal entre el R// y la HS,
usando el indice de los pastos (afios 2014 y 2015) y el de los arbustos por separado y RI/ de
pastos + arbustos, por sitio y por especie (solo el afio 2014). Se realizaron las pruebas de AIC
y BIC (Criterio de informacion de Akaike y criterio de informacion bayesiano,

respectivamente). Se graficaron solo las relaciones significativas.

El factor Afio representa la variacion interanual de las precipitaciones que impactan
sobre el contenido de HS. Sitio representa la variacion de suelos y vegetacion en una
toposecuencia. Grupo funcional representa las caracteristicas morfofisiologicas y las
estrategias de captura de recursos, que diferencian a los pastos y a los arbustos. Especie
representa los rasgos funcionales especificos. Todas las variables fueron testeadas con un
0<0,05. Se utiliz6 el programa estadistico INFOSTAT (Di Rienzo, et al. 2018). Para todos los

datos se probaron normalidad y homogeneidad de varianzas.
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3.4 Resultados

3.4.1 Humedad del suelo para todos los afios del estudio

La HS fue estadisticamente diferente entre los afios evaluados (2013, 2014, 2015)
p<0,0001, el sitio no mostr6 un efecto significativo, las interacciones afio*sitio y
sitio*profundidad si lo mostraron (p<0,0001). En la Figura 3.5 se presentan los valores de HS
para los tres afios y en los dos sitios. En el 2013 y en el 2015 la HS del alto fue menor en
relacion al bajo, situacion inversa sucedio en el 2014. La HS increment6 con la profundidad en
el alto para los afios 2013 y 2015 y en el bajo solo para el 2013 (Figura 3.6). En el afio 2014
ambos sitios mostraron un patrén similar, la HS disminuy6 hasta el metro de profundidad y
luego vuelve a ascender a los 1,5 m. Para este afio, la reduccion de HS en el primer metro fue
mayor en el bajo en relacion al alto. En el afio 2015, el menor contenido de HS se observa en

los primeros cm en ambos sitios.

PP=597 mm
10.47a

12,00

10,00

8.51b PP=577 mm

8,00 7.47c
PP=240 mm 6.29d

6,00
4.45¢ 4.93¢

4,00 -

% Humedad del suelo

2,00 -

0,00 -

Alto Bajo Alto Bajo Alto Bajo
2013 2014 2015

Figura 3.5 % de Humedad del suelo para tres afios, en dos sitios ecoldgicos alto y bajo
del Chaco semiarido. PP=Datos de precipitaciones acumuladas durante el periodo de lluvias.

Letras diferentes indican diferencias significativas. Datos proporcionados por la Estacion
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meteorologica INTA Santiago del Estero. Campo Experimental Francisco Cantos, EEA

Santiago del Estero.
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Figura 3.6 % de Humedad en el suelo, en tres profundidades (0,35 m; 1 m y 1,5 m)

para tres afios consecutivos en los sitios alto (a) y bajo (b) del Chaco semiarido. Campo
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experimental Francisco Cantos. Las precipitaciones para los afios 2013, 2014 y 2015 son 240

mm, 597 mm y 577 mm. respectivamente.

3.4.2 Humedad del suelo para los afios posteriores a los tratamientos

El factor sitio y la interaccion sitio*profundidad resultaron significativos para los afios
2014 y 2015 (Cuadro 3.1). En el 2014, 1a HS del alto fue superior en relacion al bajo y en el
2015 fue inverso (Cuadro 3.1). El tratamiento fue altamente significativo en el afio 2015 y
marginalmente para el afio 2014. Para los dos afios la HS del tratamiento P fue mayor que el
control, es decir la remocion de arbustos produjo un incremento en la HS. En el afio 2014, la

remocion de pastos redujo la HS mientras que en el 2015 no la modificé en relacion al control.

343 Biomasa de pastos v volumen de arbustos

Los valores de biomasa de pastos acumulada en las parcelas sin arbustos y en las
parcelas control durante los afios 2014 y 2015, se presentan en la Figura 3.7. Para ambos sitios
y para los dos afos, se observa que los pastos presentaron mayor biomasa promedio en las
parcelas sin arbustos que en las parcelas control, indicando competencia entre ambos grupos

funcionales (Figura 3.7).
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Cuadro 3.1 Valores de p y medias de la humedad del suelo % HS, para los sitios alto

y bajo, en los tratamientos P (solo pastos), Control (pastos mas arbustos) y A (solo arbustos),

a tres profundidades (0-0,35 m, 0,35-1 m, 1-1,5 m), para los afios 2014 y 2015. *Letras

diferentes indican diferencias significativas entre niveles de un mismo factor a un p=0,05.

2014 2015
Ao
Nivel %HS P %HS P
Factor
Alto 10,478 0,001 6,3° 0,004
Sitio Bajo 8,54b 7,5
P 10,46> 0,064 8,14 0,0002
Tratamiento Control 9,182 6,112
A 8,88? 6,352
0-0,35 m 11,01* 0,001 6,212 0,094
Profundidad 0,35-1m 8,23b 7,228
1-1,5m 9,29b 7,28
0,126 0,067
Sitio*Tratamiento
0,033 0,026
Sitio*Profundidad
0,034 0,094
Trat*Profundidad
__250 —b
IE_ 200 3
5 150 - ab
g 100 - ' a3 I P
< 50 4
2 0 i N I B
35 8| 2 8 2| 8| | 8| @
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Figura 3.7 Biomasa (gr.m?) de pastos que crecieron en las parcelas sin arbustos y en

las parcelas control (con arbustos) en el sitio alto y bajo, para los afios 2014 y 2015. Campo



78

Experimental Francisco Cantos, EEA Santiago del Estero. Letras diferentes dentro de cada afio

indican diferencias significativas.

Ademas, el volumen medio de los arbustos también mostré una reducciéon en las
parcelas con pastos, indicando una interaccion negativa entre arbustos y pastos (Figura 3.8) en

ambos sitios.

174 I

Volumen (m3)
)

0.58 1

0.00

Bajo Afto

. Sin pastos D Con pastosl

Figura 3.8 Volumen promedio de arbustos (m?) en las parcelas sin pastos y en las
parcelas control (con pastos) en los sitios alto y bajo, para el afio 2014. Campo Experimental

Francisco Cantos, EEA Santiago del Estero.

3.44  Determinacion de RII

Solo el factor sitio fue significativo (p=0,023) para RII/ de los pastos (Cuadro 3.2);
presentando un valor de RII en el bajo de -0,25 y en el alto 0,09. Ningun factor resulto
significativo para RII de los arbustos ni para el R/I del conjunto pastos y arbustos. El factor afio
no resulto significativo, ambos afios presentaron valores de precipitacion similares y levemente
mayores a la media historica (Figura 3.5). En general, la mayoria de los casos presentan valores
negativos, esto estaria indicando que prevalece la competencia, principalmente por el agua y
la luz. Sin embargo, muchos de estos valores se acercan a 0, es decir a relaciones neutras segiin

Armas et al. (2004).
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Cuadro 3.2 Anova para el Indice relativo de interaccion RIJ, a) para los pastos; b) para

los arbustos y ¢) para ambos grupos funcionales. Promedios de RII para los sitios.

RII para pastos
Fuente de var. G.L. F P
Afo 1 0,04 0,8475
Sitio 1 5,78 0,0231
Especie 1 0,07 0,7925
RII para arbustos
Fuente de var. G.L. F p
Sitio 1 0,09 0,770
Especie 4 1,84 0,136

RII para pastos y arbustos

Fuente de var. G.L. F p

Sitio 1 0,10 0,7535
GF 1 0,10 0,7535
Especie 6 1,74 0,1328

3.4.5 RIlylahumedad del suelo

En los dos afos estudiados 2014 y 2015 1a relacion entre el indice RI/ para los pastos y
la humedad del suelo mostré una asociacion negativa, aunque solo para el ano 2015 resulto
significativa (Figura 3.10a). Analizando por especie, solo se encontrd significancia para M.

mdximum para el afio 2014, sugiriendo que las interacciones de esta pastura con sus vecinos
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esta determinada por la humedad del suelo (RI/=2,31-0,24*HS, p=0,055; R?>=0,43). La relacion
entre RII de los arbustos y la humedad del suelo no presentd buen ajuste, ni fue significativa;
esto podria estar indicando una falta de dependencia del crecimiento de los arbustos con la

humedad del suelo.

RIl 1009 GF:Pastos
0.50

0.00

-1.00 T T T 1
0.0 35 7.0 10.5 14.0

%HS

RIl .
M. maximus

0.5

0.0

-0.51

Figura 3.9 a) R/ (indice de interaccion relativo) del grupo funcional pastos vs. HS (%
humedad del suelo) para el afio 2015: RI/=0,85-0,10*HS, p=0,034; R?>=0,15 y b) RII de la

especie M. maximus vs. HS para el afio 2014: RII=0,04-0,10*HS, p=0,047; R?>=0,22.
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3.5 Discusion

3.5.1  Analisis de RIl y Humedad del suelo

Se parte de la prediccion que el alto presentaria un menor contenido de humedad del
suelo que el bajo, y de esta manera en el primer sitio ocurriria la facilitacion reflejada en el
signo positivo del indice RII, mientras que en el segundo prevaleceria la competencia,

manifestada en el signo negativo de R//, acorde a la teoria de Bertness y Callaway (1994).

En este estudio se encontrd una relacion levemente negativa entre R// y la HS para los
pastos en los afios 2014 y 2015, que fue solo significativa para el afio 2015 (Figura 3.9 a). Para
este grupo funcional, existe una tendencia a que el tipo de interaccion cambie de competencia
a facilitacion a medida que disminuye el contenido de agua en el suelo, coincidente con lo
propuesto por Bertness y Callaway (1994). Esta relacion negativa indica una dependencia del
agua del suelo, por parte del grupo de los pastos. Bond (2008) sostiene que los pastos presentan
una respuesta mas sensible a los pulsos de los recursos en relacion a los arbustos. Los pastos
serian mejores competidores que las lefiosas cuando comparten el espacio radical y crecen junto
a plantulas de lefiosas (Bond 2008). Dentro del grupo de los pastos solo para la especie
cultivada M. maximus en el afio 2014, se encontr6 significancia estadistica en la relacion RI/

vs. HS.

El mayor contenido de HS observado en los afios 2014-2015 en las parcelas con pastos
(sin arbustos) (P) y el menor contenido de HS en las parcelas con arbustos (sin pastos) (A) para
el afio 2014 (Cuadro 3.1) podria estar indicando que: a) la cobertura de pastos puede mantener
la humedad del suelo, y b) existe un mayor consumo de agua por los arbustos cuando se
encuentran solos (A) que cuando estan acompafiados de pastos (Control). Se asume que, el
menor contenido de humedad en el suelo estaria indicando un mayor consumo por las especies

(Butterfield et al. 2015), aunque se debe tener en cuenta que también existen pérdidas por
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evaporacion y percolacion hacia capas mas profundas. En este estudio la cobertura de pastos
podria estar reduciendo las pérdidas por evaporacion (Cuadro 3.1 y Figura 3.7). El mayor
consumo de agua hasta el metro de profundidad (Cuadro 3.1) podria estar asociado al hallazgo
en el capitulo anterior, que pastos y arbustos superponen sus raices en los horizontes superiores.
De esta manera aprovechan los recursos principalmente agua, de espacios comunes, generando
interacciones competitivas. A diferencia de lo expuesto por Sala et al. (1989) para ecosistemas
patagodnicos, estos resultados estarian indicando que la competencia por el agua ocurre hasta 1

m de profundidad.

En este estudio se ha analizado el contenido de agua en el suelo, factor limitante en
regiones aridas y semidridas (Kurc y Small, 2004), asociado al balance de interacciones en dos
sitios ecologicos. Sin embargo, coexisten multiples factores que deberian ser considerados en
el analisis de la coexistencia (Bulleri et al. 2008), como la Iuz y los nutrientes. En otros estudios
se ha evaluado el factor radiacion que llega al estrato herbaceo y arbustivo en el sitio alto, el
cual representa una limitante luminica para las especies que componen este estrato (Ledesma,

2006) generando competencia entre los grupos funcionales.

3.5.2  Anélisis de RII entre sitios

El objetivo de este capitulo fue analizar el tipo de interaccion que prevalece entre pastos
y arbustos en cada sitio ecoldgico usando el indice RII que compara el desempefio de los pastos
y arbustos que crecieron con y sin vecinos (Armas et al. 2004). Solo en el analisis de RII de los
pastos, el factor sitio resulto significativo (Cuadro 3.2). En el bajo RII fue negativo sugiriendo
una prevalencia de las interacciones negativas entre los pastos y sus vecinos. En el alto RII fue
levemente positivo, casi neutro (Cuadro 3.2), sugiriendo que los pastos podrian relacionarse

mediante la facilitacion con sus vecinos, acorde con lo expuesto en la hipotesis, o también que
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la coexistencia de pastos y arbustos, podria sostenerse sin la exclusion de alguno de ellos. En
ambientes donde el agua es limitante, los arbustos podrian mejorar la fertilidad del suelo y las
condiciones microclimaticas bajo sus canopeos (Maestre et al. 2009). Sin embargo, son
necesarios mas afios de estudios sobre el mismo experimento para poder confirmar esta
tendencia. Resulta complicado establecer un balance de interacciones entre los grupos
funcionales presentes en una comunidad vegetal, dado que existen numerosos factores
involucrados (Pala et al. 2017). Aun asi, los experimentos de remocion de especies, realizados
a campo, como el abordado en esta tesis, sirven para conocer en forma general como ocurren

las interacciones (Goldberg y Werner 1983).

Si bien el factor especie para RII de arbustos y para RII del conjunto de pastos y arbustos
(Cuadro 3.2) no fue significativo por lo que no es concluyente, pero si sugestivo (Ramsey y
Schafer 2002). Este resultado sugiere indagar mas el efecto de las diferencias entre especies en
el estudio de las interacciones (Bowker et al. 2010; Maestre et al. 2016) y sus respuestas bajo
diferentes condiciones ambientales (Chesson y Warner 1981). Algunas respuestas observadas

en las especies estudiadas son:

P. pappipherum y T. pluriflora presentaron valores de RII cercanos a 0. Ambas son
gramineas nativas del sitio bajo, y presentan similar biomasa aérea (Kunst et al. 2006).
Probablemente, se hayan adaptado de manera semejante a las condiciones del ambiente y a las
perturbaciones, como el fuego y el pastoreo, y puedan relacionarse de manera similar con sus

vecinos.

M. maximus es una especie cultivada con una biomasa alta (aprox. 5000 kg MS ha™!)
pero cuando comparte espacio y recursos con los arbustos, reduce su productividad primaria

aérea (Kunst et al. 2014) y prevalece la competencia (RI/I = -0,27) (Figura 3.9).
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C. atamisquea fue el Unico arbusto con un valor positivo de R/ (0,30) (Figura 3.9) y
contrasta de manera significativa con S. gilliesi (-0,82) y con V. aroma (-0,35). C. atamisquea
es una especie arbustiva ubicua del sitio alto, su estrategia perennifolia la torna una buena
productora de hojas y flores (Valladares, 2008, Saracco, 2017), por lo que le permitiria crecer
sin mayores dificultades cuando esta acompafiada de pastos vecinos. Por otro lado, S. gilliesi
(garabato) y V. aroma (tusca) interactlian negativamente con sus vecinos, estas especies
presentan habito caducifolio, altas de tasas de fotosintesis y mayores tasas de crecimiento que

las perennifolias (Villar et al. 2008).

3.6 Conclusiones

Estos resultados representan una primera aproximaciéon a campo, sobre las
interacciones que ocurren entre pastos y arbustos, en dos sitios alto (bosque) y bajo (pastizal),
mediante ensayos de exclusion de grupos funcionales. En general la tendencia fue que las
interacciones cambiaron de competencia a facilitacion a medida que disminuy6 la HS, aunque
las relaciones solo para los pastos y, particularmente para M. maximus, tuvieron significancia
estadistica. Solo para el grupo de los pastos el valor de RII sugiri6 que en el bajo prevalecerian
las relaciones de competencia, mientras que en el alto serian mas frecuentes las relaciones

neutrales y de facilitacion.
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Capitulo 4 Mecanismo regenerativo: emergencia de pastos y rebrote de arbustos post-
disturbios en el Chaco semiarido.

¢ Parte de estos resultados dieron origen a la siguiente publicacion:
Ledesma R., Kunst C., Bravo S., Leiva M., Lorea L., Godoy J. y Navarrete V. 2018.
Developing a prescription for brush control in the Chaco region, effects of combined treatments
on the canopy of three native shrub species. Arid Land Research and Management 32(3): 351-

366.

4.1 Introduccién

4.1.1 Mecanismo regenerativo

Los mecanismos de regeneracion que permiten coexistir a pastos y arbustos y los
factores que determinan las proporciones relativas de los componentes herbaceos y lefiosos a
lo largo de diferentes sitios, no estan claros aun (Sankaran et al. 2004, Archer et al. 2017). La
coexistencia de pastos y arbustos puede ser explicada mediante mecanismos demograficos
(dinamica de las poblaciones) (Sankaran et al. 2004) que ocurren principalmente en sabanas y
pastizales donde la wvariabilidad climatica y/o los disturbios (fuego y pastoreo,
fundamentalmente) limitan la germinacion y el establecimiento de plantulas de lefiosas y su

transicion a clases maduras (Jeltsch et al. 1996; Higgins et al. 2000).

Las condiciones ambientales varian a lo largo del afio y entre afios, por lo cual las
especies podran establecerse en momentos diferentes (Warner y Chesson, 1985; Silvertown,
2004). Chesson y Warner (1981) definen un mecanismo denominado “efecto almacenaje” por
el cual el potencial regenerativo de las especies de un sitio (banco de semillas, banco de yemas)
se encuentra latente hasta que las condiciones ambientales sean favorables para pulsos de
establecimiento de nuevos individuos y rebrotes vegetativos (Higgins et al. 2000, Bellingham

2000, Bond y Migdley, 2001; Silvertown 2004). Cuando ocurre un pulso de reclutamiento de
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lefiosas en dareas abiertas, se generan nuevas cohortes de individuos que presentan
caracteristicas morfofisiologicas (espesor de corteza, tasa de crecimiento, almacenamiento de
reservas en raices, entre otras). Estas caracteristicas varian entre las especies y les confiere a
las mismas la capacidad de sobrevivir a disturbios como el pastoreo y el fuego, siempre y
cuando su frecuencia e intensidad les permitan conseguir el espesor de corteza necesario para
sobrevivir y proteger los tejidos de crecimiento (para rebrotar) y/o recargar los bancos de
semillas del suelo. Las caracteristicas de los bancos de semillas (tamafio, persistencia), las tasas
de germinacion, el éxito en el reclutamiento-establecimiento y las habilidades para rebrotar de
las especies brindan una idea del potencial regenerativo del sitio (Bond y Midgley, 2001; Bond

2008).

La teoria del efecto almacenaje define algunas condiciones para que ocurra la particion
temporal de nichos que permita la coexistencia de las especies; éstas son: las respuestas al
ambiente son especie-dependiente, una respuesta positiva va a conducir a mayor competencia
y algunos factores en los estadios de vida deben regular el crecimiento de la poblacion en
periodos desfavorables (Facelli et al. 2005). El mecanismo efecto almacenaje que depende de
fluctuaciones ambientales, les permitiria a las especies que existen con una baja densidad en el

ambiente poder recuperarse (Angert et al. 2009) y asi evitar su exclusion.

4.1.2  Estrategias de vida de las especies

Las especies presentan ciertos rasgos funcionales como: la tasa de crecimiento, la
periodicidad foliar, la distribucion de fotoasimilados, la localizacion y tamafio de su banco de
yemas y la capacidad de formar bancos de semillas persistentes (Lloret 2005; Barchuk et al.
2006, Bravo et al. 2018) que les permiten responder a la variabilidad ambiental y mantenerse.
Las estrategias son basicamente dos: a) rebrotar a partir de yemas en organos aéreos y/o

subterraneos o b) formar nuevos individuos a partir de semillas (Kruger et al. 2017). Sin
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embargo, hay especies facultativas que ejercen las dos estrategias y otras, sin estrategias

evidentes, que pueden desaparecer con los disturbios (Pausas y Keeley, 2014).
Banco de semillas

El banco de semillas del suelo (BSS) es el conjunto de semillas viables que representan
el potencial reproductivo de las comunidades vegetales (Roberts 1981; Henderson et al. 1988).
Este se constituye como un reservorio de la comunidad frente a cambios ambientales, una
fuente de resiliencia de las comunidades vegetales (Lipoma et al. 2017) que asegura la
perpetuacion de las especies con reproduccion sexual (Abdala 2016). Las perturbaciones
pueden afectar la produccion de semillas a través de la remocion de biomasa. A largo plazo,
esto impacta sobre la densidad y composicion del banco de semillas del suelo: las especies
cuyas semillas no presenten reposicion en el banco, tendran otros mecanismos para recuperarse
o podrian llegar a desaparecer de la comunidad (Lipoma et al. 2017). Los bancos de semillas
han sido clasificados de diferentes maneras y por diversos autores (De Souza et al. 2006;
Lipoma et al 2017). Funes et al. (2003) sugieren que la topografia influye sobre la formacion

del banco de semillas en el suelo y la densidad y persistencia de las semillas en el suelo.

La emergencia y el estado de plantula son periodos sensibles y decisivos para la
supervivencia del individuo y la persistencia de una poblacion (Salisbury y Ross, 1992). La
comprension de los controles de la emergencia y el establecimiento de las especies en
condiciones de campo resulta compleja, debido fundamentalmente a la gran cantidad de
factores ambientales que interactian (Wester 1995). Ademas, las perturbaciones pueden
introducir cambios en los procesos de emergencia y reclutamiento (Bond y Migdley 2001;

Bond 2008).

Banco de yemas
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Las especies toleran perturbaciones como el fuego debido a una caracteristica evolutiva,
como es la proteccion de un banco de yemas viable que produce rebrotes (Wright y Bailey
1982; Casillo et al. 2012; Clarke et al. 2012; Bravo et al. 2018). La habilidad para rebrotar
brinda informacion sobre los procesos demograficos en las especies lefiosas (Bond 2008).
Estudios recientes han destacado el rol del rebrote como un modo de persistencia en
ecosistemas diversos (Bravo et al. 2018) y en el tamafio de la planta y el nimero de rebrotes
previo a una perturbacion (Bond y Migdley 2001; Bond 2008; Pausas y Keeley 2014). El
niumero de rebrotes determina el tamafio del banco de yemas, sugiriendo mayor tejido

meristematico en corona y raices (Malanson y Trabaud 1988).

La habilidad para rebrotar estd intimamente asociada a la severidad de los disturbios;
por ejemplo, en sitios quemados del Monte Austral se ha encontrado que fuegos de alta
severidad reducen la cobertura de especies arbustivas rebrotadoras de los géneros Prosopis,
Condalia, Schinus, entre otros (Bran et al. 2007). Los patrones de rebrote (basal, epicornico,
de 6rganos subterraneos) pueden variar entre las especies y frente a diferentes tipos e intensidad
de disturbios (Bravo et al. 2014; 2019; Herrero et al. 2015; Ledesma et al. 2018b). Esto genera
la necesidad de estudios mas detallados a nivel de comunidad y en diferentes sitios ecoldgicos

para disponer de informacion mas precisa y poder delinear planes de manejo mas sustentables.

4.1.3  Estrategias de las especies chaqueias

En bosques de la region Chaquefia Occidental de Argentina se determiné que alrededor
del 50% de las especies lefiosas de la vegetacion establecida se encuentran en el banco de
semillas del suelo (Abdala 2016). Las especies arbustivas chaquefias son principalmente
rebrotadoras, multicaulinares (Bravo et al. 2018) y destinan principalmente sus recursos a
desarrollar, mantener y proteger al banco de yemas (Kruger et al. 2017). Estas especies se
caracterizan por una elevada eficiencia para rebrotar desde el banco aéreo de yemas (Bravo et

al. 2018; 2019) o a partir de yemas localizadas en 6rganos subterraneos (Herrero et al. 2015).
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Sin embargo, podria tratarse de especies facultativas, que bajo condiciones ambientales
favorables podrian establecer nuevos individuos a partir del banco de semillas. En el Chaco
serrano, también se ha determinado que las especies lefiosas se regeneran principalmente por
rebrote posterior al fuego (Torres et al. 2013; Herrero et al. 2013). La intensidad del rebrote y
los cambios de habitos de crecimiento responden a caracteristicas especificas como el tamafio
del banco de yemas su localizacion y el grado de proteccion de las cortezas (Bravo et al. 2008,

2014).

4.1.4  Perturbaciones

Una perturbacion puede definirse como un evento discreto, que modifica las
condiciones naturales y produce cambios en la estructura de las comunidades vegetales (Sousa
1984). En el contexto de esta tesis se sigue a White y Pickett (1985) quienes consideran
apropiado usar el término perturbacion, cuando se trata principalmente de acciones antropicas
y bajo el control de un experimentador. Las perturbaciones pueden ser descriptas mediante: a)
la intensidad, fuerza fisica del evento por unidad de tiempo, por ejemplo: el calor liberado en
un fuego, la potencia de una maquinaria, etc.; b) la severidad, el impacto sobre el organismo,
comunidad o ecosistema, por ejemplo: la cantidad de biomasa removida y ¢) la frecuencia: el
numero de eventos por unidad de tiempo, entre otros (White y Pickett 1985). Las
perturbaciones modifican el ambiente fisico, por lo tanto, las respuestas de las especies
incluyen el efecto del evento mismo sumado a la respuesta a los cambios ambientales que éstos
producen (Facelli et al. 2005). El conocimiento de estas respuestas es clave para el manejo de

la vegetacion (Vesk et al. 2004).
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a) Fuego

Las primeras cronicas ambientales del area de estudio mencionan las inundaciones y el
fuego, ambos los disturbios mas frecuentes en el Chaco (Morello 1968). A principios del siglo
XX, las comunidades vegetales de la region Chaquefia presentaban una alta inflamabilidad
debido a la gran cantidad de combustible fino y las condiciones climaticas (Morello et al. 2007).
La introducciéon del ganado bovino alrededor de 1940 modifico las comunidades vegetales
originales (Adamoli et al. 1990), reduciendo la disponibilidad de combustibles finos,
provocando un cambio en el régimen del fuego y conduciendo a un severo incremento de la

densidad de las especies lefiosas (Morello y Adamoli 1974).

Existen pocos estudios sobre el régimen de fuego en los ecosistemas chaquefios (Kunst
et al. 2014). El régimen de fuego de sabanas de Elionurus muticus y de ecotonos (sitios de
transicion entre la sabana y el bosque) del Chaco seco, ha sido estudiado mediante técnicas
dendrocronolégicas, estimdndose una recurrencia del fuego de 3 a 5 afios, en el ultimo siglo
(Bravo et al. 2001). EI fuego en los sitios de bosque no es muy comin, debido a la escasa
disponibilidad de material fino (Kunst et al. 2015). Sin embargo, el estrato arbustivo presenta
rasgos que le otorgan inflamabilidad al bosque chaqueiio (Santacruz et al. 2019), razén por lo
cual los arbustales puros suelen arder mas que los bosques, pero menos que los pastizales

(Landi et al. 2017).

El fuego puede ser usado bajo condiciones de prescripcion, con objetivos concretos
(Fernandes et al. 2013), como es el manejo del estrato arbustivo. En la practica del fuego
prescripto se debe considerar el régimen natural de fuego de cada ecosistema y proceder bajo
condiciones meteorologicas controladas (Wright y Bailey 1982). Casillo et al. (2012)
encontraron que: a) el fuego tuvo un primer efecto depresor en la emergencia de gramineas
nativas en sabanas, (mismo sitio de estudio que esta tesis) pero luego de dos afios el

establecimiento de este grupo funcional se increment6 y b) el fuego redujo el establecimiento
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de las especies lenosas. Jaureguiberry et al. (2011) analizaron la inflamabilidad de los grupos
funcionales pastos, herbaceas, arbustos y arboles, encontrando patrones similares: los pastos

fueron los mas inflamables y los arbustos fueron mas inflamables que los arboles.

b) Rolado

El rolado es un tratamiento mecanico que se aplica a la vegetacion para reducir la
densidad y la cobertura de arbustivas y promover el crecimiento de especies herbaceas (Kunst
et al. 2012). Este tratamiento puede ser de baja intensidad, utilizando maquinaria de bajo porte
y peso, generalmente se trata de un tractor que arrastra un rolo, que es un cilindro de metal que
puede estar o no lastrado con agua. Este tipo de rolado de baja intensidad (RBI) se realiza con
criterios silvicolas, permite mantener una cantidad aceptable de individuos arboreos y una parte
de la regeneracion (Navall 2008; Kunst et al. 2012). Rejzek et al. (2017) indicaron que este
tratamiento mantuvo la composicion de especies y servicios ecosistémicos del bosque del area
de estudio. En las sabanas, el rolado se realiza con el objetivo de reducir la cobertura de

arbustivas y facilitar la germinacion de gramineas nativas.

La coexistencia entre pastos y arbustos esta regida por las caracteristicas de las
perturbaciones implementadas y las respuestas de las especies. Este capitulo estudia la
emergencia de pastos y arbustos y el rebrote de los ltimos, en los sitios alto y bajo, en relacion

a las perturbaciones fuego y rolado y bajo el enfoque del efecto almacenaje.

4.2  Hipotesis, predicciones vy objetivos

El potencial de regeneracion por rebrote y semillas que representa el efecto almacenaje
de las especies de pastos y arbustos, permite su coexistencia en funcion de la intensidad de los

disturbios y de las caracteristicas del sitio ecologico.
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Prediccion 1. La emergencia de pastos y arbustos ocurre por episodios a lo largo del

periodo primavero-estival viéndose comprometidas:

a) las poblaciones de lefiosas en el bajo donde la intensidad del fuego es mas alta, en

relacion al alto, debido a la mayor acumulacion de combustible fino y;

b) las poblaciones de gramineas en el alto donde el banco de semillas de este grupo es

reducido.

Prediccion 2. La capacidad de rebrote de las especies arbustivas disminuye con la
intensidad de fuego y seglin la especie. Especies arbustivas mas habiles para rebrotar presentan

mayores oportunidades de persistir y coexistir con los pastos.

Los objetivos especificos de este capitulo fueron: a) evaluar la coexistencia pastos-
arbustos mediante el estudio de la emergencia de ambos grupos funcionales post-fuego, en los
sitios ecologicos alto y bajo a lo largo del periodo primavero-estival y b) determinar la
capacidad de rebrote de tres especies arbustivas caracteristicas del Chaco semiarido, bajo dos

intensidades de fuego.

4.3 Materiales vy métodos

4.3.1 Fundamento de los tratamientos empleados

Existen dos grupos de métodos sugeridos en la literatura para la aplicacion de
perturbaciones en comunidades invadidas por arbustos: a) la repeticion de un simple disturbio
(por ej. fuego-fuego, Peterson y Reich 2001) y/o b) una combinacion de disturbios en secuencia
(ej. mecanico-fuego, Lohmann et al. 2014). La secuencia tratamiento mecanico-fuego ha sido
exitosa para reducir la densidad y el volumen de los arbustos y promover el desarrollo de los
pastos (Paynter y Flanagan 2004; Vesk et al. 2004; Thompson y Purcell 2016). En esta tesis se

decidi6 aplicar como tratamiento la secuencia rolado-fuego, debido que a partir de la
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experiencia se conoce que, cuando los ecosistemas estan invadidos por lefiosas, el combustible
fino (pastos) es insuficiente para iniciar una quema, por lo que es necesario que el tratamiento
mecanico cumpla este fin, en forma previa. En la region hay informacion disponible sobre los
efectos de las perturbaciones, so6lo en forma individual sobre los componentes pastos y arbustos

(Kunst et al. 2012; Ledesma et al. 2018b).

La intensidad del fuego varia principalmente en funcion de la época de la quema y la
cantidad de combustible (Kunst et al. 2003, Joubert et al. 2012; Ledesma et al. 2018). Por ello
en el experimento 2 se trabajé con dos fechas de quema, la temprana en julio y la tardia en
octubre. Generalmente las condiciones meteorologicas reinantes en julio son propicias para
fuegos de baja intensidad mientras que en octubre las condiciones son mas extremas y los
fuegos suelen ser de alta intensidad. Ademas, en este mismo experimento se usaron dos cargas

de combustible para simular dos intensidades de fuego diferentes.

El efecto almacenaje se evalud sobre la emergencia de las especies y su habilidad para
rebrotar, posterior a las perturbaciones rolado y fuego, que actuaron en forma sinérgica. Los
experimentos se realizaron en dos momentos diferentes y bajo dos disefios experimentales

distintos, en la misma area de estudio descripta en el capitulo 1.

4.3.2  Experimento 1. Emergencia de las especies post-perturbaciones

Para estudiar la primera prediccion se instalaron 3 parcelas experimentales y un control
en cada sitio (4 parcelas en el alto y 4 en el bajo). Las parcelas, de 20 x 20 m cada una,

estuvieron distanciadas entre si por calles cortafuegos de 6 m de ancho.

Tratamientos:

Alto: las parcelas fueron roladas en el afio 2014, con el objetivo de incrementar el

combustible fino, sin siembra de pasturas megatérmicas. La quema se realizo el 29/10/2015.
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Bajo: las parcelas fueron roladas en el afio 2009 y al momento de comenzar este estudio
disponian de suficiente combustible fino (pastos nativos) para la quema (6 afios desde el

rolado). La quema en el bajo se realizo el 7/10/2015.

Ambas quemas se realizaron bajo condiciones de prescripcion (Cuadro 4.1) (Kunst et
al. 2001). El area de estudio estuvo clausurada al pastoreo, aproximadamente desde el 2009 y

durante todo el periodo de estudio.

4.3.3 Evaluaciones a campo

Previo al fuego, en cada uno de los sitios se estimaron: a) cantidad de combustible fino
herbaceo en pie expresada en kg ha'!; b) densidad de individuos lefiosos m?, ¢) riqueza de
especies y d) carga (kg ha'') de los combustibles lefiosos finos, medianos y gruesos (Cuadro
4.1). En el sitio bajo las tnicas gramineas presentes fueron: Papphophorum pappipherum y
Trichloris pluriflora, mientras que en el alto domind Trichloris crinita. La cantidad de
combustible fino se estimo a partir del peso del material vegetal cosechado en marcos de 0,25
m? (n= 5 por parcela o unidad experimental) mediante corte y secado a estufa durante 48 horas.
Los combustibles medianos y gruesos fueron evaluados mediante el Método de Brown (Brown

1974).

Posterior al tratamiento fuego se evalud la emergencia de las especies, contabilizando
el nimero de plantulas usando un marco (no fijo) de 0,10 m? aleatoriamente en cada parcela,
con un n=>5. Se asistio al campo una vez cada 15-20 dias, desde la fecha de quema hasta febrero
de 2016 (10 evaluaciones). Las plantulas se clasificaron por grupo funcional: lefiosas,
latifoliadas y gramineas. Las latifoliadas fueron incluidas en estas evaluaciones, ya que
generalmente, posterior al fuego, se observa una alta emergencia de este grupo (Kunst et al.
2012). Se definié como plantula emergida a toda plantula observada en la superficie del suelo

menor a cinco centimetros de altura (Casillo et al. 2012). Las especies presentaron variaciones
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de color, forma o tamafio lo que permitié6 a simple vista identificarlas como plantulas

recientemente emergidas (Casillo et al. 2012).

4.3.4  Analisis estadistico

Se probo la normalidad de los datos y homogeneidad de varianzas. Se compararon las
medias de las variables: cantidad de combustible fino, densidad de individuos lefiosos m™,
carga de los combustibles lefiosos finos, medianos y gruesos. Se utilizo el procedimiento GLM
para el analisis de la emergencia de plantulas para cada grupo funcional (pastos, latifoliadas y

lefiosas) mediante el siguiente modelo:

Emergencia (plantulas m?) = f (sitio, tratamiento, fecha)

Sitio (alto, bajo) x Tratamiento (3 parcelas con fuego y 1 parcela control) x Fecha de

muestreo (10) x repeticiones (10) = 800 unidades experimentales.

Se realizd un segundo analisis GLM para cada sitio y para cada grupo funcional,

tomando como factores tratamiento y fecha.

Tratamiento representa la aplicacion de la combinacion de dos perturbaciones
rolado+fuego, considerando los cambios fisicos producidos en el ambiente, principalmente en
el suelo, los cuales determinaran la dinamica de la emergencia. Sitio: representa las variaciones
en suelos y topografia entre el alto y el bajo, considerando principalmente la dinamica del agua
y la disponibilidad de luz. Fecha de muestreo, representa las variaciones climaticas dentro de
la estacion de crecimiento que impactan sobre la emergencia de las especies. No se trata de
medidas repetidas ya que no se vuelve a medir sobre el mismo marco o unidad experimental.
Se empled el programa InfoStat version 2015 (Di Rienzo et al. 2008). A posteriori se

compararon las medias mediante test de Duncan, empleando un o = 0,05.
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4.3.5 Experimento 2. Habilidad para rebrotar de los arbustos

Para estudiar la prediccion 2, se realizo este estudio a nivel de especie, para ello se
seleccionaron tres arbustos Schinus bumelioides Johnst. (Anacardiaceae), Celtis
ehrenbergiana (Klotzsch) Liebm. var. ehrenbergiana (Celtidaceae), y Senegalia gilliesii
Steud. (Fabaceae). La primera es ubicua del bajo, la segunda aparece en ambos sitios y la
tercera se encuentra con mayor frecuencia en el alto. Presentan una altura maxima de 3.5 m,
son multicaulinares y con ramas espinosas. El area de estudio no tuvo fuegos desde fines de
1980. El rolado fue aplicado un afio antes de las quemas experimentales, sin la siembra de
pasturas, con el objetivo de incrementar la disponibilidad de combustible fino, al igual que en

el experimento anterior. La quema se realiz6 una sola vez en cada parcela.

Este segundo experimento se realizd durante dos afios sucesivos (2008 y 2009). Se
establecieron 120 parcelas de 2 x 2 m al azar, distanciadas entre si al menos por 5 m. En el
centro de cada parcela se sefializ6 un individuo de cada especie. Se quemaron 60 parcelas cada
afio, (30 en la fecha temprana y 30 en la tardia) con 5 réplicas por individuo, siguiendo a Rissi
et al. (2017). Los tratamientos fueron: a) Fecha de quema, temprana (Julio) y tardia (octubre)
(cada parcela se quemo solo una vez); b) carga de combustible fino: alta 8000 kg MS ha!
(representa las situaciones de alta biomasa aérea, por ejemplo, en pasturas subtropicales) y
baja, 4000 kg MS ha’!, correspondiente a valores de biomasa de pastos nativos. Se agregd
combustible fino (gramineas cortadas de areas cercanas y colocadas sobre la parcela) para
alcanzar la carga deseada (Drewa 2003). La carga de los residuos lefiosos (W, kg MS ha™!)
remanente posterior al rolado fue evaluada en cada parcela, mediante el método propuesto por

Brown (1974).

Manipulando las cargas y las fechas de quema, podemos superar las limitaciones de los
fuegos de vegetacion sin prescripcion, donde la intensidad, la velocidad de avance, la severidad

y otros indicadores del comportamiento del fuego son desconocidos. Este enfoque que permite
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cambios en la intensidad y severidad del fuego, es util para relacionar las respuestas de las
especies como por ejemplo, la posterior emergencia (Drewa 2003, Facelli 2005). La fecha de

quema tardia y la alta carga representan fuegos de alta intensidad.

4.3.6  Evaluaciones a campo

a) Comportamiento del fuego

Las quemas se realizaron usando antorchas de precision, en direccion perpendicular al
viento dominante, generalmente N-NE (Figura 4.1). Las variables usadas para caracterizar el

comportamiento del fuego, fueron:

I: intensidad de fuego, representa la energia liberada en la quema y fue estimada por el

largo de la llama (Alexander 1982, formula 3).

I (kWm'') = 259:83*LL>!74 3)

Donde LL= es el promedio de largo de llama, estimado visualmente por dos
observadores independientes. Se asume que, a mayor LL, mayor es la intensidad de fuego

(Alexander 1982).

Tiempo de residencia. Se registro el tiempo que tarda el fuego en recorrer toda la parcela

(tt, minutos), y el tiempo que lleva el consumo de los combustibles (tf, minutos)

Estos parametros dan una idea de la severidad del fuego, a mayor tiempo de residencia
del mismo, mas severo es el efecto en la vegetacion y en el suelo (Wright y Bailey 1982; Stoof

etal. 2013).

Se evaluo la temperatura del suelo en 12 parcelas (3 especies x 2 cargas x 2 fechas de
quema) mediante termocuplas K ubicadas delante y por detras de cada arbusto y sobre el suelo,

dentro de la parcela. Las termocuplas conectadas a un datalogger Campbell X10, se instalaron
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solo en el segundo afio. Se grafican los valores de temperatura maxima para las tres especies

estudiadas, seglin la localizacion de la termocupla.

Figura 4.1 Quema prescripta en parcelas del sitio ecoldgico bajo. Campo Experimental

Francisco Cantos, Santiago del Estero, Argentina.

b) Estructura aérea de los arbustos
Un mes antes y una estacion de crecimiento después del fuego, se registro: a) la altura
H, (m); b) el area de canopeo medio, estimado por los dos diametros ortogonales (m) y c) el
numero de rebrotes por planta S (conteo). A partir de estos datos, se calculo el volumen de cada
arbusto V (m®) asumiendo que su arquitectura se asemeja a una forma geométrica de cono
invertido (Kunst et al. 2012). Los cambios en la estructura de los arbustos debido al fuego se

calcularon usando la formula:

DifV=-1*(Vi-Va) (1)

DifS=-1*(Si-Sa) ©)
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Donde: sufijos i y a representan las mediciones de Volumen (V) y de rebrotes (S)
tomadas antes y una estacion de crecimiento después del fuego, respectivamente. La media de

DifS es también un indicador del vigor y del éxito del rebrote (Malanson y Trabaud 1988).

Capitulo 4: Mecanismo regenerativo : emergencia de pastos y rebrote de arbustos post-
disturbios en el Chaco semiarido.

f ¥

Emergencia de plantulas de pastosy

arbustos

Experimento 1
A nivel de sitio

Alto Bajo

F E E
F C F
Tratamientos:

F: parcelas de Fuego de 20x20m
C: parcelas Control sin fuego

Rebrotesde arbustos

Experimento 2
A nivel de especie

Senegalia Schinus Celtis
gilliesi bumelioides ehrenbergiana

Estructura aérea de los arbustos

Tratamientos.
Afio: 2008y 2009
Fechade quema: temprana (julio); tardia

Variable respuesta: Numero de (octubre)

plantulas.m? Carga de combustible fino: alta y baja
n=5 Variable respuesta:

Fechas evaluadas=10 DifV=-1*(Vi-Va)

DifS=-1%*(Si-5a)

Sufijosiy a Volumen (V) y de rebrotes (S) tomadas
antes y una estacion de crecimiento después del
fuego

Figura 4.2 Esquema metodologico de los experimentos del capitulo 4.

DifV y DifS= f (afio, fecha de quema, carga de combustible fino, especie)

Afo (2008 y 2009) x Fecha de quema (julio y octubre) x Carga de combustible fino

(alta y baja) x especie (3) x repeticiones (5) =120 unidades experimentales.

El factor afio representa la variacion climatica anual que influye sobre la severidad del
fuego (Dale et al. 2001). La fecha de quema fue el tratamiento, que representa la variacion
estacional de los combustibles y las condiciones atmosféricas. La carga de combustible fino es

el tratamiento asociado a la cantidad de energia almacenada en la biomasa y es un estimador
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de la intensidad del fuego. El factor Especie representa las caracteristicas intrinsecas de los
individuos como su inflamabilidad, su arquitectura y volumen que pueden afectar la resistencia

al fuego.

Para caracterizar las diferencias en el comportamiento del fuego, las variables: longitud
de llama, W, tt y tf se analizaron usando un ANOVA con carga de combustible, afio y fecha de

quema y sus interacciones como variables independientes.

Se analizo el efecto del fuego sobre las especies usando dos enfoques. En primer lugar,
se analizaron las diferencias de las medias de DifV y DifS, para cada especie, usando test de
T, Student. Si DifV o Dif S fue =0, >0, o <0, luego el efecto del fuego sobre la estructura aérea
y la habilidad para rebrotar de los arbustos, fue interpretado como nulo, benéfico y/o negativo,
respectivamente. Para analizar las relaciones entre las caracteristicas de los arbustos previo al
fuego y los efectos del fuego, se construyeron graficos de DifV y DifS vs. las medias de Viy
Si, clasificadas por clases (Hodgkinson 1998) y discriminadas por especie para conocer el
efecto del tamafio inicial. Cuatro clases fueron consideradas: I, de 0 a 0,4 m3; 11, de 0,41 a 0,8
m?; 111, 0,81 a 1,2 m? y IV, de 1.21 a 1.6 m>. Para Si las clases fueron I, de 0 a 10 rebrotes; II,
de 11 a 20 rebrotes; III, de 21 a 30 rebrotes. El rango de Vi y Si fue definido empiricamente,
visualizando los graficos. Los cambios en DifV y DifS fueron analizados en un ANCOVA con
un disefio al azar, con estas caracteristicas de los arbustos como variables dependientes y afio,

fecha de quema, especie y carga de combustible fino como variables independientes.

Las caracteristicas iniciales (previas al fuego) (Vi y Si) y los descriptores del fuego
(longitud de llama, W, tt y tf) se usaron como covariables. DifV y DifS fueron transformados
a rangos por el método no paramétrico para cumplir los supuestos del ANOVA (Conover
1980). Debido a que las variables dependientes fueron una combinacion de los atributos de las

plantas usadas como variables independientes, su colinealidad fue testeada usando el factor de
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inflacion de la varianza (VIF), con un umbral del 10% (Neter et al. 1983). Se usaron los
procedimientos FREQ, REG, TTEST, y GLM del paquete estadistico SAS (SAS Institute Inc.
2015). Las variables independientes y las covariables fueron consideradas significativas si p <

0,05. En todos los analisis, las interacciones no significativas fueron eliminadas.

4.4 Resultados

4.4.1 Experimento 1

4.4.1.1 Caracterizacion previa de los combustibles por sitio

La biomasa aérea herbacea fue superior en el bajo en relacion al alto (Cuadro 4.1), esto
representd mejores condiciones para la ignicion y el avance del fuego. La densidad de arbustos
en las parcelas fue similar en ambos sitios. La carga de los combustibles lefiosos en las
categorias finos (0-0,5 cm), medianos (0,5-2,5 cm) y gruesos (2,5-7,5 cm) fue mayor en el alto
que en el bajo. Se debe considerar que en el alto el rolado se realizé un afo antes del fuego, por
lo tanto, los residuos lefiosos atin no se encontraban en avanzada descomposicion. En el bajo,
debido a que el rolado se realizo 6 afios antes, los residuos se degradaron y por ello habia menos
material en el suelo. El volumen, la altura y el nimero de rebrotes que alcanzaron los arbustos
en el sitio bajo también fueron superiores que en el alto, debido principalmente a los afios de

descanso que permitieron a los arbustos crecer.

Las condiciones meteorologicas registradas para las quemas del alto y del bajo variaron
levemente entre ambas fechas, la temperatura del dia de la quema en el alto fue mas alta, y la
humedad relativa de ambos dias fue similar (Cuadro 4.2). La mayor longitud de llama
observada en el bajo en relacion al alto, es debido principalmente a la mayor altura y volumen
que presentaron los arbustos en ese sitio. En consecuencia, la intensidad del fuego fue mayor

en el bajo, ademas debido a la alta cantidad de combustible fino acumulado (Cuadro 4.1).
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Cuadro 4.1 Cantidad de combustible fino herbaceo y lefioso (kg ha™'), densidad de

arbustos por m?, cantidad de especies arbustivas, volumen, altura y numero de rebrotes

promedio de los arbustos por sitio ecoldgico. T: Pruebas de T de Student, para las variables

cuyos datos se distribuyen normalmente. W: Prueba de Wilcoxon, para los datos sin

distribucion normal.

Sitio Alto

Combustible fino herbaceo en pie (kg ha- 2805a

D)
Densidad de adultos m? 0,91
Cantidad de especies arbustivas 10
Residuos lefiosos Fino (0-0,5 cm) 891
(kg ha) Mediano (0,5-2,5 cm) 8972
Grueso (2,5-7,5 cm) 24858
Volumen (m?) 0,69
Altura (m) 1,37

Rebrotes (niimero) 3

Bajo

6635b

0,96

10

347

1772

2644

1,33

1,62

4,89

Estadistico p

T=-2,48

W=10

W=54

W=56

W=56

W=12009

W=10969

W=11826

0,022

ns

0,015

0,004

0,006

<0,001

0,016

<0,001
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Cuadro 4.2 Condiciones meteorologicas y comportamiento del fuego de quemas

prescriptas, en los sitios alto y bajo del Chaco semidarido.

Sitio
Alto Bajo

Fecha 29/10/2015 7/10/2015
Precipitacion’ 633
Temperatura ambiental (°C)? 32-36,2 19,3 -24,8
Velocidad del viento promedio (km/h) 2.5 1,1
Humedad relativa (%) 45-32 45-34
Longitud de llama (m)?3 1,8 5
Intensidad del fuego (kW m)* 932,5 8595,0

! Precipitacion registrada durante la estacion activa de crecimiento octubre de 2014 a

mayo de 2015. Estacion Meteoroldgica INTA Santiago del Estero.

2 Temperatura y humedad relativa al inicio y al final de la quema, de cada dia.

3 Longitud de llama promedio de las parcelas.

4 Intensidad calculada a partir de Alexander (1982) 1=259,83*(Long. de llama)>!7*

(Formula 3).

Las precipitaciones registradas desde el 1-09-2015 (un mes antes de la quema) hasta el
24-04-2015 se presentan en la Figura 4.3. En la misma se observa que ocurrieron 23 eventos

de lluvia, solo tres eventos de caudal alto (45, 60, 37) y el resto de menos de 20 mm. Segin
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informacion sobre frecuencia de eventos de lluvia registrada de la serie historica 1981-2005 en
el Campo experimental de la E.E.A INTA Santiago, se determiné que las frecuencias de lluvias

de 4, 12 y 20 mm son las mas frecuentes en este campo (Casillo 2012).
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Figura 4.3 Precipitaciones mensuales registradas durante el periodo de muestreo. Datos de
la Estacion Meteoroldgica del campo experimental, Francisco Campos, INTA, Santiago del

Estero.

4.4.1.2 Emergencia de plantulas post-disturbio

Los factores sitio, tratamiento, fecha y sus interacciones resultaron altamente
significativos para las gramineas y latifoliadas (Cuadro 4.3). Para las lefiosas el unico factor
que resultd altamente significativo fue la fecha evaluada. En el analisis por sitio, en el alto el
fuego favorecio significativamente la emergencia de gramineas aumentando en un 542% el
valor registrado en el control. En este sitio la graminea presente fue 7. crinita, pero en una baja
densidad y biomasa por lo que, aunque se haya favorecido la emergencia de este grupo, podria
estar comprometida la persistencia de estas poblaciones en el alto. La emergencia de las lefiosas

y latifoliadas fue afectada negativamente por el fuego, aunque sin significancia estadistica.

En el bajo el fuego afectd negativamente a los tres grupos funcionales (Cuadro 4.3) solo

con significancia estadistica para las gramineas y latifoliadas. El fuego redujo la emergencia
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de las gramineas en un 30,8% y la de latifoliadas en un 56,7% con respecto al control. Sin
embargo, en este sitio la densidad de gramineas nativas es marcadamente superior con respecto
al alto indicando la presencia de un banco de semillas rico en pastos nativos. Las especies que
predominan son P. pappipherum y T. pluriflora, las que son capaces de liberar una gran
cantidad de semillas en el suelo, por lo que podria asegurarse la dominancia de este grupo en
este sitio. La persistencia de las poblaciones de lefiosas y latifoliadas estarian en riesgo

posterior al fuego.

En general, la fecha evaluada fue altamente significativa para los tres grupos
funcionales, excepto para las lefiosas del bajo. En el alto el primer evento de emergencia ocurrié
entre los 20 y 30 dias de aplicado el fuego (evaluacion registrada el 25-11-2015) (Figura 4.4).
En este primer evento de emergencia se registrd6 mayor cantidad de gramineas y latifoliadas,
en las parcelas quemadas que en el control y no hubo emergencia de lefiosas (Figura 4.4). En
ambos tratamientos, los siguientes episodios de emergencia ocurrieron a fines de diciembre y
a mediados de febrero, coincidentes con dos picos de humedad. Durante el mes de enero no se
observo emergencia de ningin grupo en ambos sitios, probablemente por una alta irradiacion.

Hacia fines del estudio, durante el mes de marzo no hubo emergencia de ningin grupo.

En el bajo el primer evento de emergencia ocurri6 a los 35 dias de aplicado el fuego
(evaluacion registrada el 5-11-2015). En este primer evento el fuego deprimid la emergencia
de gramineas y latifoliadas, y la emergencia de lefiosas se mantuvo similar al control. En las
dos siguientes fechas el fuego redujo la emergencia de los tres grupos funcionales, con respecto
al control. En la ultima fecha (11-02-2016) el fuego favoreci6 la emergencia de gramineas y
latifoliadas y redujo la de lefiosas, en el control no hubo pulso de germinacién de gramineas
pero si de lefosas. Este resultado indicaria que las poblaciones de especies lefiosas arbustivas

del bajo pueden verse afectadas por la accion del fuego.
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Cuadro 4.3 a). Valores de p de los factores e interacciones para las gramineas, lefiosas

y latifoliadas. B). Medias del nimero de plantulas.m* de gramineas, latifoliadas y lefiosas por

sitio y para los tratamientos Fuego y Control y valores de p para los factores e interacciones

para cada grupo en cada sitio.

a)

Gramineas
Lefosas
Latifoliadas

b)
Sitio Variable
Alto Gramineas
Lefiosas
Latifoliadas
Bajo  Gramineas
Lenosas
Latifoliadas

Sitio
<0,0001
0,124

<0,0001

Factor/Nivel

Fuego
Control
Fuego
Control
Fuego
Control
Fuego
Control
Fuego
Control
Fuego

Control

Tratamiento
<0,0001
0,667

0,011

Medias

7,6
1,4
1,63
2,66
3,57
5.2
208,49
675,19
0,63
1,27
18,68

32,91

Fecha

<0,0001

<0,0001

<0,0001

Trat

0,068

0,153

0,634

<0,0001

0,350

0,005

Sitio*Trat

<0,0001

0,492

0,0122

Fecha

0,0002

<0,0001

<0,0001

<0,0001

0,344

<0,0001

Trat*Fecha

<0,0001

0,916

<0,0001

Trat*Fecha

p

0,276

0,949

0,985

<0,0001

0,213

<0,0001
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4.4.2  Experimento 2.

4.4.2.1 Habilidad para rebrotar de los arbustos

Acorde a lo esperado, la habilidad rebrotadora de los arbustos cambiod posterior a la
combinacion de los tratamientos rolado y fuego, y particularmente seguin la intensidad del
ultimo y la especie. El rolado aplasté todos los organos aéreos de los arbustos y fue
caracterizado como una perturbacion de alta severidad. Sin embargo, las plantas no murieron
y rebrotaron plenamente. En general los valores de altura, volumen y numero de rebrotes
promedio, antes del fuego fueron mayores que los encontrados después del fuego (Cuadro 2

del anexo).

La lluvia registrada durante la estacion de crecimiento fue mayor en 2008 en relacion
al 2009, mientras que el nimero de dias con heladas fue mayor en el Gltimo afio (Cuadro 4.4).
Las temperaturas observadas durante las quemas fueron mas templadas y menos variables en
2008. La humedad relativa y la velocidad del viento en 2009 fueron mas bajas que en 2008

(Cuadro 4.4).
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Cuadro 4.4 Condiciones meteoroldgicas durante las quemas realizadas en Julio y

Octubre de 2008 y 2009 en el campo experimental Francisco Cantos, INTA Santiago del

Estero. Temperatura del aire, humedad relativa del aire y velocidad del viento registrada a la

altura del estrato arbustivo.

Afo

Variables

2008 2009
Lluvia acumulada 514 357
(mm)'
Numero de dla}s con 30 43
temperaturas bajo 0°C
Estacion de quema Temprana Tardia Temprana Tardia

17 de julio 24 de octubre 29 de julio 20 de octubre

Dia y hora de las

quemas (entre 9:50 y (entre 10:15  (entre 11:45 (entre 9:15
12:50) y 15:50) and 16:25) and 15:15)
Eecn)lferamm del aire 07,1 26,628 15524 256382
Humedad relativa (%)? 48-38 56-50 29-19 37-23
Velocidad del viento 3.72.8 3424 132 0.9-7.3

(km h1)?

! Cantidad de milimetros registrados durante la estacion de crecimiento de las plantas antes de

cada experimento, octubre a abril. Estacion meteorologica, INTA Santiago del Estero.

2 Registrada durante la fecha de quema
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4.42.2 Comportamiento del fuego

El consumo del combustible fino y grueso fue total. La carga de combustibles gruesos,
W vari6 de acuerdo a las especies. S. bumelioides y C. ehrenbergiana presentaron un mayor
valor de W que S. gilliesii (30,306, 25,368, y 16,851 kg ha™!, respectivamente). La longitud de
llama y la Intensidad de fuego fueron influenciadas por el afio, la fecha de quema, la carga de
combustible y por las interacciones afio*fecha de quema y afo*especie (Cuadro 4.5). La
longitud de llama fue mas larga: (a) en el 2009, (b) en la fecha de quema tardia y (c) en las
parcelas con alta carga de combustible fino (Cuadro 4.6). La carga de combustible grueso, W
no afect6 la longitud de llama. La intensidad, I fue mas alta en 2009 que en 2008. En 2008, |
fue similar en las dos fechas de quema, siendo mas alto en la fecha temprana con alta carga de
combustible fino. En el 2009, el valor mas alto de I fue registrado en la fecha de quema tardia

y en las parcelas con alta carga de combustible fino.

La media de tt varié de acuerdo al afio, la fecha de quema y la especie. La dispersion
del fuego fue mas rapida en 2009 (menor tt) que en 2008 y en la fecha tardia que en la temprana
(Cuadro 4.6; Figura 4.5a). La carga de combustible fino y W no afectaron significativamente a
tt. En las parcelas con S. bumelioides el valor de tt fue superior en relacion a las otras especies.
La variable tf fue afectada por la fecha de quema, la especie, la carga y las interacciones
afio*fecha, afo*especie y fecha*especie. La media de tf fue mayor en la época temprana que
en la tardia, en el 2009 y a la inversa en el 2008 (Cuadro 4.7). Tf fue mayor para las parcelas

de S. bumelioides y C. ehrenbergiana que para S. gilliesii (Figura 4.5b).
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Cuadro 4.5 Valores de F y p de las variables Longitud de llama, I: Intensidad de fuego,

tt: tiempo que tarda el fuego en atravesar la parcela y tf: tiempo que tarda el fuego en consumir

los combustibles.

Long. de llama Intensidad del tt tf
fuego

F.V. F D F p F P F D
Modelo 9,5 <0,0001 | 10,26 | <0,0001 | 6,68 |<0,0001 | 9,84 | <0,0001
Afio 104,77 | <0,0001 | 104,16 | <0,0001 | 92,35 | <0,0001 | 0,23 ns
Fecha 11.95 | 0.0008 | 16.02 | 0.0001 | 14.45 | 0.0003 | 10.59 | 0.0016
Especie 0.01 0.9908 | 0.34 ns 3.82 | 0.0255 | 25.3 | <0.0001
Carga 55.26 | <0.0001 | 55.47 | <0,0001 | 0,67 ns 3,96 0,0498
Afio*Fecha 20,75 | <0,0001 | 31,21 | <0,0001 | 2,56 0,113 | 70,21 | <0,0001
Afio*Especie 4,26 0,0169 3,53 | 0,0333 | 1,85 | 0,1622 | 33,19 | <0,0001
Ano*Carga -- ns 6,52 | 0,0122 -- ns -- ns
Fecha*Especie -- ns -- ns -- ns 3,63 0,0307
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Cuadro 4.6 Parametros del comportamiento del fuego durante las quemas de acuerdo
al afio, la fecha de quema y la carga de combustible. Campo experimental Francisco Cantos’

Estacion experimental INTA Santiago del Estero. Desviacion estandar entre paréntesis.

Longitud Intensidad

Fechade  Cargade
Afio de llama
quema combustible

de fuego tt tf

(m) kW/m

Alta 2,54 (0,71) 215506 61,47 (16,6) 288,62 (141,65)

Temprana
Baja 1,59 (0,64) 855,08 56,4 (16,67) 332 (278,89)
2008
Alta 2,22 (0,51) 1567,87 53,7 (19,03) 443,21 (251,57)
Tardia
Baja 1,73 (0,54) 960,91 54,31(17,81) 504,33 (342,06)
Alta 3,19 (0,46) 3309,85 34,5(7,6) 553,21 (99,61)
Temprana
Baja 2,17 (0,52) 1492,88 42,7 (17,58) 563,5(67)
2009
Alta 3,94 (0,65) 5294,16  23,2(9,47) 247,2(53)
Tardia

Baja 3,14 (0,55) 3229,74 259 (8,52) 28527 (59.2)

Referencias: Carga de combustible alta: 8000 kg MS ha’!; Baja: 4000 kg MS ha-!

Intensidad de fuego calculada usando la formula 3.

tt = Tiempo que tarda el fuego en atravesar la parcela (segundos),

tf = tiempo que tarda el fuego en consumir los combustibles (segundos)
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Figura 4.5 a) Tt (seg.), tiempo que tarda el fuego en atravesar la parcela y b) Tf (seg.),
tiempo que tarda el fuego en consumir los combustibles en situaciones de carga alta A y baja
B, para tres especies arbustivas Molle, Garabato y Tala; en dos fechas de quema julio y octubre
y en dos afios, 2008 y 2009, en el Campo Experimental Francisco Cantos, Santiago del Estero,

Argentina.

4.42.3 Efectos del fuego

El fuego (en ambas intensidades y en los dos afos) consumi6 casi completamente la
estructura aérea de los arbustos y luego rebrotaron desde la corona, donde se encuentra las

yemas basales (Bond y Midgley 2001). Las medias de DifV fueron diferentes de 0 en las tres
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especies (Figura 4.5). S. gilliesii presentd un valor mas negativo de DifV que S. bumelioides y
C. ehrenbergiana (Figura 4.6) indicando un efecto mas severo del fuego sobre la primera y por
lo tanto afectando su potencial regenerativo y su capacidad de persistir. El valor de DifS de C.
ehrenbergiana fue positivo (diferente a las otras dos especies), es decir incrementaron el
namero de rebrotes después del fuego (Figura 4.6), considerandose una especie rebrotadora

vigorosa con una buena oportunidad para persistir y coexistir con los otros grupos funcionales.
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Figura 4.6 Respuestas post-fuego (DifV y DifS) de las especies. Letras iguales indican

que no hay diferencias significativas entre medias, t-test, a = 0,05
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DifV present6 una asociacion negativa con Vi, para el conjunto de valores de las tres
especies (8= —0,79, R> = 0,45, VIF < 10%, Figura 4.6a). Se observaron 4 clases de Vi en esta
relacion, cada una con distintos patrones de DifV, la clase I muestra un efecto del fuego
indiferente, aunque positivo con una reduccion de Vi de 0,10 m?, principalmente en S. gilliesii
y S. bumelioides; mientras que la clase IV (Vi > 1,2 m?) muestra una reduccion
aproximadamente de 1.0 m? en las tres especies (Figura 4.7a). Para cada especie las relaciones
fueron todas significativas con diferentes grados de ajustes. S. gilliesi=-0,95*DifV+0,14;
R?=0,63, p<0,0001; S. bumelioides=-0,83*DifV+0,19; R>=0,39, p<0,0001; C.

erhenbergiana=-0,32*DifV-0,04; R?>=0,11, p<0,022.

DifS fue significativamente influenciada por Si, para el conjunto de todas las especies
B =-0,57; R?>=0,13 (Figura 4.7b). La relacion negativa fue mejorada cuando Si es visualmente
clasificada en tres categorias (Figura 4.7b), plantas con Si < 10, presentaron una DifS > 0,
sugiriendo un efecto neutral hasta beneficioso del fuego. Por otro lado, las plantas con Si > 20
mostraron una reduccion de Si = —10,6 indicando una disminucion de los rebrotes después del
fuego. Este patron de asociacion vario de acuerdo a las especies, S. gilliesii presentd un f=
—0,77, R?>=0,33, mientras que C. ehrenbergiana y S. bumelioides mostraron una tendencia
negativa pero con una pequefia magnitud de . Para cada especie las relaciones fueron todas
significativas con diferentes grados de ajustes: S. gilliesi=-0,77*DifS+4,37, R?=0,31,
p<0,0001; S. bumelioides=-0,64*DifS+4,44; R?=0,10, p<0,067; C. erhenbergiana=-

0,58*DifS+8,48; R?=0,10, p<0,042.

Solo el factor ano influyd sobre DifV (Cuadro 4.7). La media de DifV fue —0,32 en
2009 vs. —0,21 en 2008. La fecha de quema no resulto significativa. El factor especie afecto a
DifS y marginalmente a DifV y la interaccion afio*especie también afectd a DifS. La variable

DifS fue mas baja en 2008 (—1,28) que en 2009 (0,46). La covariable W afect6 a DifV y en
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menor medida a DifS. El efecto de W fue significativo en S. gilliesii (Figura 4.8). La variable

Siy Vi influyeron significativamente sobre DifS y DifV significativamente (Cuadro 4.6).
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Cuadro 4.7 Efecto del fuego sobre la estructura de las plantas, evaluado mediante las
diferencias antes y después del fuego en el numero de rebrotes (DifS) y el volumen del arbusto
(DifV) de Senegalia gilliesii, Celtis ehrenbergiana y Schinus bumelioides. Los datos fueron

transformados a rangos. Campo experimental ‘Francisco Cantos’ Santiago del Estero,

Argentina

Fuente de variacion difS difV
P<F=

Tratamientos
Afio 0,28 0,04
Fecha de quema 0,33 0,22
Especie 0,0129 0,0745
Carga de combustible fino 0,14 0,2
Ano*Especie 0,045 0,89
Especie* Carga de combustible fino 0,48 0,6
Covariables
Longitud de llama (m)! 0,77 0,58
Numero de rebrotes previo al fuego! 0,007 0,12
Volumen previo al fuego (m?)! 0,95 <0,0001
W (residuos lefiosos)! 0,15 0,018

I Covariables
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Figura 4.7 Efectos del a) tamafio inicial (Volumen antes del fuego, Vi, m?) sobre DifV

(m?) y b) del nimero de rebrotes previo al fuego (Si) sobre DifS, en tres especies arbustivas

del Chaco semidrido. Misma letra: no hay diferencias significativas. Mas detalles sobre las

relaciones se encuentran en el texto.
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Figura 4.8 Efectos y tendencias de la carga de combustible (W, menos de 2 cm de
diametro) sobre la reduccion del volumen del canopeo (DifV, m?) de tres especies nativas del
Chaco seco, Argentina, observada una estacion de crecimiento después del fuego. Referencias:
Sg con los circulos llenos, S. gilliesi; Sb con los circulos vacios, S. bumelioides; Ce con las

cruces, C. ehrenbergiana.

4.5 Discusion

4.5.1 Emergencia de las plantulas

La prediccion asociada a esta variable fue que la emergencia de pastos y arbustos ocurre
por episodios a lo largo del periodo primavero-estival y se verian comprometidas las
poblaciones de lefiosas en el bajo y las poblaciones de gramineas en el alto, debido
principalmente a diferencias en la intensidad de fuego y a caracteristicas de los bancos de
semillas. Los tres grupos funcionales (pastos, arbustos y latifoliadas) mostraron emergencias

episodicas ligadas principalmente a eventos de disponibilidad hidrica edafica y al factor
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luminico. La fecha evaluada fue altamente significativa en ambos sitios, destacando la
importancia de las fluctuaciones temporales en los recursos que promoverian la coexistencia
de los grupos funcionales mediante el efecto almacenaje (Facelli et al. 2005; Angert et al.
2009). En las parcelas quemadas del alto el primer episodio de emergencia posterior al fuego
present6 valores mas altos que en el control (Figura 4.4). El primer evento de lluvia fue el 23-
09-15 con 2,4 mm, (Figura 4.3), esta cantidad de humedad fue suficiente para propiciar un
episodio de germinacion y emergencia. Las temperaturas del suelo también fueron adecuadas
(22,1°C). Como lo destaca Huxman et al. (2004) para ecosistemas aridos y semiaridos, los
pulsos de precipitaciones tempranos en la estacion de crecimiento pueden desencadenar la
germinacion y emergencia. Sala et al. (1997) refieren a que eventos de lluvia pequefios de
aprox. 5 mm son ecologicamente muy importantes y pueden representar un umbral para ciertos
procesos biologicos. Al final del periodo de crecimiento la emergencia se redujo en ambos
sitios, en el alto probablemente porque el banco de semillas es escaso y en el bajo, el canopeo
de las matas de pastos establecidas sombrean el suelo y reducen la disponibilidad de luz solar
para la emergencia. Facelli et al. (2005) define que ocurre particion temporal de nichos cuando
una respuesta positiva al ambiente, lleva a una situacion de mayor competencia, como podria
ser el caso de la emergencia inicial que luego fue limitada debido a un mayor canopeo de
plantas adultas. La acumulacion de mantillo también disminuye la disponibilidad de luz para
la germinacion y la emergencia (Wright y Bailey 1982). En general, los valores promedio de
emergencia de plantulas fueron significativamente mayores en el bajo en relacion al alto, esto
evidencia un banco de semillas més abundante en el primero, principalmente de gramineas y

latifoliadas, asegurando su persistencia.

Una mayor intensidad de fuego es interpretada como un efecto mas severo sobre la
emergencia de plantulas y comprometiendo asi la coexistencia de los grupos funcionales. Los

sitios ecoldgicos alto y bajo acumularon diferentes cargas de combustible, por lo tanto, los
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fuegos ocurridos presentaron distintos comportamientos e intensidades. En general, el fuego
deprimi6 la emergencia de los tres grupos funcionales (en relacion al control) (Cuadro 4.3). El
combustible fino acumulado en el sitio bajo fue mayor que el registrado para el mismo sitio en
otros afios (Casillo, 2012; Kunst et al. 2012) y mayor que en el sitio alto. Esta mayor carga
propici6 un ambiente mas inflamable y gener6 un fuego de alta intensidad (Cuadro 4.2) lo que
provoco una menor emergencia de los grupos funcionales en las parcelas quemadas en relacion
al control (Cuadro 4.3 y Figura 4.5). La longitud de llama observada en el bajo, indic6 fuegos
de alta intensidad (Cuadro 4.2), pero que se encuentran dentro de los rangos informados para
fuegos en pastizales y sabanas (Trollope 1984; Kunst et al. 2001; Trollope et al. 2002). El sitio
alto presentd una mayor carga de combustible mediano y grueso que el bajo (Cuadro 4.1), lo
que pudo generar también fuegos de alta severidad (Pausas y Keeley 2014) impactando
negativamente sobre la emergencia de las lefiosas y latifoliadas. Sin embargo, el grupo de las
gramineas no se vio afectado, por el contrario, incrementd su emergencia. El fuego puede
producir efectos diversos en el banco de semillas en el suelo, dependiendo de la severidad y de

la especie (Ernst et al. 2015).

El fuego en el alto, perturbacién no comun en este sitio, puede haber favorecido algunos
procesos de mineralizacion de nutrientes en el suelo (Rau et al. 2008) y asi propiciar la
emergencia de las gramineas. Probablemente estas semillas hayan podido resistir el pasaje del
fuego y este rasgo de resistencia al fuego, debe ser considerado importante en los ecosistemas
inflamables (Fidelis et al. 2016). Trichloris crinita graminea ubicua del sitio alto fue
caracterizada por Jaureguiberry y Diaz (2014) como una especie con semillas cuya
germinacion es estimulada por el calor. Por otro lado, la eliminacion del estrato arbustivo
genera una mayor disponibilidad de luz solar, condicién que podria ser mejor aprovechada por
los pastos. En el alto, T. crinita esta presente a una baja densidad y segun el efecto almacenaje,

esta especie podria recuperarse debido a los cambios en el ambiente, especificamente en la
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disponibilidad de los recursos producidos por el fuego. Otra especie como Setaria lachnea
ausente en estos muestreos, pero si presente en el sitio alto (Kunst et al. 2005) que también

ocurre a una baja densidad podria tener similar respuesta post-fuego.

En el bajo, el fuego deprimid la emergencia de los tres grupos funcionales, esto podria
explicarse por dormicion y/o muerte de las semillas debido a las altas temperaturas, o bien por
efectos indirectos (por ej. desecacion del perfil del suelo en distintas épocas) (Tyler 1995) en
combinacion con estrategias comunes a las especies de estos grupos funcionales (por ¢j. r o K).
El calor liberado por el fuego, depende de la estacion y la carga de combustible (Wright y
Clarke 2007). Los resultados de emergencia observados en el bajo, coinciden con los de Casillo
et al. (2012) dentro de la misma area de estudio. Jaureguiberry y Diaz (2014) describen a
Trichloris pluriflora (caracteristica del bajo) como una especie cuya germinacion es estimulada
por el calor y especies de los géneros Pappophorum y Gowinia, de germinacion tolerante al
calor (todas ellas encontradas en el sitio bajo de este estudio). Lo anterior lleva a pensar que la
primera especie tendra mejores posibilidades de emerger y establecerse que el resto de las

gramineas del bajo.

4.5.2  Habilidad para rebrotar

La segunda prediccion fue que la habilidad para rebrotar, otra de las caracteristicas que
se utilizo para estimar el efecto almacenaje de las arbustivas, disminuye con la intensidad de
fuego y segun la especie. Especies arbustivas mas habiles para rebrotar presentan mayores

oportunidades de persistir y coexistir con los pastos.

El fuego afectd la estructura de las plantas, segliin la especie: S. gilliesi fue mas
susceptible que S. bumelioides y C. ehrenbergiana. Esto es debido principalmente a diferencias

en la tolerancia y/o adaptacion de las especies al fuego y al estado fenologico de las mismas en
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la fecha de la quema. La cantidad de reserva de carbohidratos en las raices y en la corona de
las plantas es una condicion fisiologica clave. El rebrote deberia ser menos vigoroso cuando la

reserva de carbohidratos es baja cerca del momento de rebrotar (Robbins y Myers 1993).

Tamario inicial de la planta: 1a relacion significativamente negativa de DifV y DifS con
Viy Si en las tres especies, respectivamente, sugiere que las plantas pueden perder la habilidad
para rebrotar a medida que aumenta la edad y el tamafio (Malanson y Trabaud 1988;
Hodgkinson 1998; Robertson y Hmielowski 2014). Gurvich et al. (2005) encontraron este
efecto en especies nativas del Chaco. Este resultado contradice la informacion proporcionada
por Wright y Bailey (1982) que plantas de tamafio pequefio o jovenes son mas susceptibles al
fuego. Probablemente, esta informacion refiera principalmente a la mortalidad o a la perdida
de biomasa, que a los cambios estructurales. En este estudio, Viy Si fueron heterogéneos entre
las especies seleccionadas, por ejemplo C. ehrenbergiana tuvo los valores mas altos de Si y los
mas bajos de Vi, en S. bumeloides fue a la inversa y en S. gilliesi fue intermedio. S. gilliesii
mostrd los cambios mas negativos en tamaio (DifV) y en nimero de rebrotes (DifS) después
del fuego, confirmando la mayor reduccion postfuego de volumen de planta y en el numero de
rebrotes, lo que resalta la variabilidad interespecifica en la tolerancia al fuego. Esto podria estar
relacionado a los niveles de reservas en 6rganos subterraneos y a la periodicidad foliar de las
especies (Barchuck et al. 2006). La disminucion en el nimero de rebrotes postfuego en S.
gilliesii revela cierta susceptibilidad de esta especie a este disturbio, comprometiendo la
persistencia de los individuos e indirectamente promoviendo que los recursos sean usados por
otras especies o por otros grupos funcionales, como los pastos. S. gilliesii es una especie comin
en los sitios ecologicos altos del Chaco, donde la frecuencia del fuego es menor que en los
sitios bajos, debido a la escasez de combustible fino (Loto y Bravo, 2020). Por otro lado,
aunque el fuego redujo el tamafio de C. ehrenbergiana, también estimulo la habilidad para

rebrotar y producir crecimiento nuevo, sugiriendo un importante banco de yemas y
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confirmando su alta tolerancia al fuego. La reaccion de S. bumelioides fue intermedia entre las
otras dos especies. El valor de Si de C. ehrenbergiana, fue més alto que las otras dos especies,
esto sugiere que esta especie tiene mayor tolerancia al fuego que S. gilliessi y que el disturbio
puede incrementar aun el volumen inicial de las plantas (Bravo et al. 2019). Clarke et al. (2012)
destaca que las plantas que producen rebrotes desde la base protegen sus yemas basales
creciendo rapidamente y alcanzando una altura de escape al fuego. Estas caracteristicas colocan
a C. ehrenbergiana en una posicion 6ptima para la persistencia y coexistencia con los pastos u

otros grupos funcionales.

Fecha de quema: se ha planteado que la fecha de quema tardia (octubre) representa un
fuego de mayor intensidad que la quema temprana (julio) y que afectaria la capacidad de
rebrotes de las especies. Acorde a la hipotesis, el efecto del fuego sobre DifV fue mayor en
octubre que en Julio para S. gilliessi y S. bumelioides. En la region Chaqueiia, las fechas de
quema tardias coinciden con las primeras precipitaciones de primavera y el comienzo del ciclo
anual de crecimiento. Probablemente, S. gilliessi comenzo6 el transporte de las reservas hacia
las flores y las hojas, dejando a la corona y a las raices con una baja concentracion de
carbohidratos. Por lo tanto, el fuego tuvo un efecto mas severo sobre su habilidad para rebrotar.
Las condiciones meteorologicas y el estado de desecacion de los combustibles aumentaron la
intensidad de las quemas en octubre y su efecto sobre los arbustos. La habilidad de las plantas
para sobrevivir y persistir en diferentes épocas de quema esta asociada al estado fisiologico y
fenolodgico de las mismas al momento del disturbio (Trollope 1982; Rissi et al. 2017). No hubo
efecto significativo de la época de quema sobre DifV de C. ehrenbergiana 1o que reafirma su
elevada tolerancia al rolado y al fuego. Los individuos de esta especie se encontraban
senescentes en ambas fechas (julio y octubre). Probablemente, el contenido de carbohidratos
de raices y corona fue alto al momento de las quemas, y las plantas pudieron rebrotar y crecer

rapidamente después del fuego. El elevado niimero de rebrotes de C. ehrenbergiana en ambas
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fechas de quemas indica que esta especie cuenta con un importante banco de yemas, util para

su persistencia.

Cantidad de combustible: si bien la fecha de quema fue importante, estuvo secundada
por el efecto de W. La fecha temprana y la baja carga de combustible presentaron los valores
mas bajos de DifS y DifV, sugiriendo que en estas condiciones el fuego no tendria un fuerte
impacto sobre la comunidad de arbustos mas que reducir su tamafio. S. bumelioides, que
pertenece a la familia de las Anacardiaceas, tiene también un alto contenido de aceites, fenoles
y otros componentes quimicos que incrementan la inflamabilidad de los combustibles (Kunst

et al. 2012).

4.6 Conclusiones

Los resultados permiten concluir que el efecto almacenaje estudiado en esta tesis
mediante el potencial de regeneracion por rebrote y semillas podria explicar la coexistencia de
pastos y arbustos, teniendo en cuenta las diferentes intensidades de fuego generadas en cada
sitio ecologico. La emergencia de pastos y arbustos ocurre por episodios a lo largo del periodo
primavero-estival y se ha observado que, en el bajo, aunque el fuego haya afectado la
emergencia de pastos, estos pueden persistir y coexistir con otras especies debido a su
abundante banco de semillas y porque algunas especies evidencian tolerancia al pasaje del
fuego. Si bien el fuego favorecid la emergencia de gramineas en el alto, el banco de semillas

de este grupo es reducido y por lo tanto se veria comprometida su persistencia.

Por otro lado, el mecanismo regenerativo de las especies arbustivas estudiado mediante
la capacidad de producir rebrotes posterior al disturbio tuvo respuestas diferenciales segun la
intensidad de fuego. C. ehrenbergiana presentd una mayor capacidad de rebrote que las otras

dos especies, sugiriendo que esta especie tiene mayor tolerancia al fuego probablemente por
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un banco de yemas protegido, lo que le confiere mayores oportunidades de persistir y coexistir

con los pastos.
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Capitulo 5 Discusion y conclusiones generales

Los grupos funcionales pastos y arbustos coexisten en los sitios ecoldogicos alto y bajo
del Chaco semiarido y en diferentes proporciones y composicion botanica. Esta coexistencia
puede ser explicada mediante distintos mecanismos ecoldgicos. El objetivo general de la tesis
fue determinar la importancia relativa que tienen estos mecanismos para comprender la
coexistencia de pastos-arbustos. Para ello se plantearon hipotesis, predicciones y objetivos y
los principales resultados se discuten a continuacion, en base a incognitas planteadas a lo largo

de la tesis:

(El modelo de separacion de nichos propuesto por Walter explica la coexistencia

pastos-arbustos en los sitios ecoldgicos del Chaco semiarido?

El agua es considerada un recurso limitante en la region chaquena. La hipdtesis de
Walter asume que las especies captan el agua de diferentes estratos del perfil del suelo, debido
a diferencias en sus estructuras radicales. En esta tesis se propuso estudiar el patron de
distribucion vertical de las raices de pastos y arbustos, con el objetivo de analizar si la hipotesis
de Walter también llamada, modelo de separacion de nichos por exploracion radical, podria
explicar la coexistencia pastos-arbustos en los sitios del Chaco semiarido. La evidencia
encontrada no fue concluyente, es decir no puede aceptarse en forma completa la hipotesis,
debido a que ambos grupos funcionales, pastos y arbustos desarrollan sus sistemas radicales en
los primeros horizontes del perfil del suelo. La densidad media de raices es alta en los
horizontes superiores y disminuye en profundidad y este patron de distribucion radical es
semejante en ambos sitios ecologicos para los dos grupos funcionales. Esta respuesta esta
intimamente asociada a la dindmica del agua en los ecosistemas aridos y semiaridos (Jurena y
Archer 2003, Makita et al. 2011, Wakeling et al. 2014). En el alto las raices de los pastos solo

exploran el primer horizonte, mientras que los arbustos lo hacen en todo el perfil del suelo. En
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el bajo ambos grupos funcionales exploran hasta el metro de profundidad, siendo la densidad
de raices de arbustos superior a la de pastos. La superposicion de las raices de pastos y arbustos
en el mismo espacio, indica que la separacion de nichos no explicaria en forma completa la
coexistencia pastos arbustos. Esta respuesta también fue registrada por otros estudios (Ludwig
et al. 2003; Mordelet et al. 1997; Seghieri et al. 1995). En términos de manejo estos resultados
sugieren planificar practicas que minimicen las pérdidas por evaporacion y escurrimiento
mediante la conservacion de la cobertura arborea, (cuando ésta se encuentre presente) y
promoviendo la presencia de mantillo por el aporte de las lefiosas y la broza de los pastos. Las
precipitaciones episddicas, caracteristicas de los ambientes semidridos como el chaquefio
(Huxman et al. 2004) influyen sobre la dindmica del agua y gobierna la fisonomia de los

ecosistemas (Walter 1971).

Bosque Pastizal

Figura 5.1. Esquema de la distribucion de raices los grupos pastos y arbustos en los

sitios alto (Bosque) y bajo (Pastizal) del Chaco seco.
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Un segundo hallazgo fue que el tamafio de las raices representd un factor significativo
y las raicillas (< 0,1 cm), serian las principales responsables de la absorcion del agua. La
densidad media de raicillas fue siempre mayor que la de los otros tamafios de raices, y la
densidad de las mismas de los arbustos fue significativamente mas alta que la de las gramineas
(Figura 2.3). Si bien, es conocido que el recurso agua es limitante en estos ambientes, es
probable que ambos grupos funcionales hayan realizado modificaciones, como por ejemplo el
aumento de la cantidad de raices finas, para poder captar mas eficientemente los recursos
(Casanova et al. 2007). Esto representa una estrategia de vida elemental, principalmente en
periodos secos y responde a la disponibilidad del agua en el suelo (Bucheli et al. 2013). La
determinacion de la produccion de raices finas, activas en términos de biomasa, podria ser un
aspecto complementario a considerar, en futuros estudios con el fin de profundizar la
caracterizacion de los grupos funcionales pastos y arbustos. Otros recursos, no solo el agua,

podrian ser limitantes para la separacion de nichos y la coexistencia de grupos funcionales.

Como un tercer aspecto importante descubierto en esta tesis, se presento la alta cantidad
de espacios vacios de raices encontrados en el perfil del suelo. Aunque no hubo significancia
estadistica, la probabilidad de encontrar espacios sin raices en el sitio alto fue mayor que en el
bajo y la densidad radical se comport6 en forma inversa (Cuadro 2.2). Este resultado sugiere
que podria existir un patron espacial de agregacion de las raices, asociado a las caracteristicas
del suelo, como la actividad bioldgica, textura, estructura, entre otros (Lorenz 1995, Cumba et

al. 2005).

Dado que el mecanismo de separacion de nichos propuesto por Walter explico
parcialmente la coexistencia de pastos y arbustos en los sitios alto y bajo, caracteristicos del
Chaco semidrido, continu¢ la investigacion estudiando las interacciones dominantes para

responder principalmente, a las preguntas:
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- ¢ Qué tipo de interaccion prevalece entre pastos y arbustos en cada sitio ecologico?

(Como explican estos resultados la coexistencia de ambos grupos funcionales?

En esta parte de la tesis analicé las interacciones entre pastos y arbustos de ambos sitios
ecoldgicos, mediante experimentos de remocion de grupos funcionales, con el objetivo de
determinar qué tipo de interaccién (competencia o facilitacion) prevalece entre los mismos
utilizando un indice de interaccion R/I. El factor sitio solo resulto significativo cuando se
analizo el RII de los pastos (Cuadro 3.2). En el bajo existiria una tendencia a que prevalezcan
las interacciones negativas entre los pastos y sus vecinos. En el alto R// fue levemente positivo,
casi neutro sugiriendo que la coexistencia de pastos y arbustos puede ocurrir mediante la
facilitacion. Las interacciones cambiaron de competencia a facilitacion a medida que
disminuy6 la HS, siendo esta respuesta significativa para el grupo de los pastos y dentro de
estos, para M. maximus. En la naturaleza, existe una combinacion de interacciones competitivas
y facilitadoras que ocurren simultaneamente (Callaway y Walker 1997; Ludwig et al. 2003;
Dohn et al. 2013). El balance neto de estas interacciones interespecificas determina la
coexistencia de las especies y grupos funcionales (Brooker 2006). La prevalencia de las
interacciones neutras y de facilitacion que ocurre en el alto le permitiria a los pastos cultivados
y nativos coexistir con los arbustos presentes. Aunque como se vio en el capitulo 4, la densidad

de pastos nativos es reducida debido principalmente a un banco de semillas pobre de este grupo.

En este estudio el factor especie no resultdé significativo en el analisis de RI/, sin
embargo, la experiencia a campo lleva a pensar que muchas respuestas en las interacciones son
especie-dependiente. Por ejemplo, M. maximus present6 un valor negativo alto de RII, lo que
sugiere que compite con los arbustos. Muchos estudios han demostrado que la dominancia de
lenosas nativas produce la pérdida de herbaceas nativas (Allofs y Fowler, 2013) asi como la de
pasturas implantadas, pudiendo provocar la exclusion de estas del sistema. Las dos gramineas

nativas P. pappipherum y T. pluriflora presentaron valores similares de R/, y cercanos a 0.
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Probablemente, ambas hayan tenido una historia evolutiva similar frente a las condiciones del
ambiente y a las perturbaciones, como el fuego y el pastoreo (Kunst et al. 2006). Existe
evidencia que afirma que la dindmica, la estabilidad y la resiliencia de los ecosistemas
semiaridos chaquenos (particularmente los pastizales) fueron significativamente afectados por
los herbivoros, entre ellos, las hormigas que hasta llegan a competir con el ganado (Bucher,

1982).

En este estudio he evaluado la influencia del contenido de agua en el suelo en el valor
de RII, dada su importancia en los ecosistemas semiaridos (Kurc y Small, 2004). Sin embargo,
también es importante y necesario el estudio de la radiacion solar y los nutrientes, para poder
comprender mejor las interacciones de las especies con el ambiente. Solo se encontré una
relacion significativamente negativa entre RI/ 'y la HS (Figura 3.9) para el grupo de los pastos
y particularmente para M. maximus. Este resultado es coincidente con lo propuesto por Bertness
y Callaway (1994), quienes sugieren que las interacciones positivas incrementan con altos
niveles de estrés fisico. Sin embargo, dada la alta variabilidad que presenta el contenido del
agua en el suelo, los estudios sobre la dinamica de las comunidades vegetales y su relacion con

los recursos del suelo, deben ser evaluados a largo plazo.

El estudio de las interacciones ecologicas entre grupos funcionales es complejo y
demanda la consideracion de los principales factores abiodticos y biodticos que influyen en el
balance final (Bulleri et al. 2004). El rol esclarecedor de los mecanismos de competencia y
facilitacion para la coexistencia pastos-arbustos, no ha sido completamente probado y ha
perdido robustez, dando lugar al enfoque demografico (Sankaran et al. 2004, Higgins et al.
2000), donde las perturbaciones juegan un papel clave. En este contexto, he estudiado en esta

tesis el efecto almacenaje buscando responder:
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- (El efecto almacenaje puede explicar la coexistencia de pastos y arbustos en los sitios

ecologicos alto y bajo?

El efecto almacenaje se entiende como el mecanismo que permite la coexistencia de
grupos funcionales mediante las fluctuaciones en la emergencia de las plantulas asociada a las
variaciones ambientales. En esta tesis se analiz6 el potencial de regeneracion por rebrote y
semillas que permitiria la coexistencia de pastos y arbustos, en funcion de la intensidad de los
disturbios y de las caracteristicas del sitio ecologico. Se estudiaron dos procesos vegetativos,
cada uno de ellos a diferentes escalas y con distintos métodos. La dindmica de la emergencia
de los pastos y arbustos se estudio a nivel de sitio y bajo los tratamientos: con y sin quema. La
habilidad para rebrotar de los arbustos se analiz6 mediante los cambios en la estructura aérea

segun dos intensidades de fuego.

Acorde a la hipdtesis planteada, se puede inferir que el mecanismo efecto almacenaje
es importante para entender lo que sucede en especies que se encuentran en una baja densidad
(Warner y Chesson 1985) como es el grupo de las gramineas en el sitio alto. En este sitio, el
fuego al cambiar las condiciones ambientales, promovié la emergencia de las gramineas,
aunque en una baja magnitud (comparado con la emergencia en el bajo). Esto tltimo
probablemente puede ser debido a la alta carga de combustible mediano y grueso, que gener6
fuegos de alta severidad, creando areas de suelo desnudo donde no se observo emergencia
(Huxman et al. 2004). Por otro lado, es posible que el banco de semillas de gramineas nativas
en el alto se encuentre agotado o sea pobre (Abdala 2016). Sin embargo, este aumento en la
emergencia de gramineas puede representar un potencial para el establecimiento y desarrollo
de estas poblaciones posterior al fuego. Los fuegos en los sitios de bosque no son frecuentes,
salvo en aquellos casos que se encuentren cerca de ecotonos, con dominancia de herbaceas y
gramineas constituyendo estas, la via de entrada para el fuego en el bosque (Morello y Adamoli,

1973; Kunst et al. 2014).
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La habilidad para rebrotar que es un rasgo que estima el banco de yemas de las
arbustivas y que les permitiria a las mismas persistir, se estudido a nivel de especie. Los
resultados demuestran que acorde a la hipotesis planteada, la habilidad rebrotadora y el
crecimiento post disturbio, dependeria de los factores: especie, tamafio inicial de planta, fecha
de quema y cantidad de combustible fino y grueso. S. gilliesi fue la mas afectada, mientras que
S. bumelioides 1o fue en menor medida. S. bumelioides es una especie que muestra un potencial
regenerativo superior a las otras especies, dado principalmente por su banco de yemas (nimero

y posicion), fisiologia y estructura (Bravo et al. 2008; 2018).

La carga de combustible y la fecha de quema estan asociadas al ambiente durante la
aplicacion del fuego, un aspecto que permite determinar el momento adecuado para la misma.
Los resultados indican que el afio y la fecha de quema influyeron directamente sobre el
comportamiento del fuego (por ej. en la longitud de llama) y este a su vez en el efecto sobre la

estructura de las plantas y el potencial regenerativo de las especies.

Las caracteristicas intrinsecas de las especies (ejemplo el tamafio, el banco de yemas)
tuvieron mas peso en determinar los efectos del fuego. El tamafo inicial (volumen) de las
plantas influy6 en los efectos del fuego, y este estudio sugiere que cuanto mayor es el tamafio
de los arbustos estudiados, mayor es el efecto del fuego en reducir el volumen post disturbio y
la habilidad para rebrotar. El efecto de la carga de combustible fino sobre las caracteristicas
estructurales de las plantas fue marginal. Trollope (1984) determiné que el umbral minimo de
carga de combustible para llegar a la muerte de la parte aérea de los arbustos es 2000 kg MS
ha™!, una cantidad ampliamente excedida por la carga presente en las parcelas de este

experimento. Este hecho probablemente excede todos los otros efectos del fuego.

El mecanismo efecto almacenaje asociado a las perturbaciones puede ser util para

explicar la coexistencia pastos-arbustos en sitios del Chaco semiarido. Para ello es necesario
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tener en cuenta las caracteristicas de las perturbaciones, principalmente su intensidad y
severidad que modifican el ambiente y las respuestas de las especies, de manera de lograr
condiciones favorables para el establecimiento de nuevos individuos y de rebrotes vegetativos
(Higgins et al. 2000, Bellingham, 2000, Silvertown, 2004). En esta tesis se ha observado que
la intensidad del fuego, en su caracter de prescripto ha modificado el ambiente fisico y, por lo
tanto, la emergencia y la habilidad rebrotadora de los grupos funcionales. Finalmente, distintos
mecanismos de coexistencia pueden ocurrir simultaneamente en las comunidades vegetales de
los sitios alto y bajo del Chaco semidrido, asi como en otras comunidades (Barot 2004, Cipriotti

et al. 2014).

4.7 El aporte de la tesis

Esta tesis aportd informacion sobre los mecanismos que regulan la coexistencia de los
pastos y arbustos en dos sitios en posiciones extremas dentro de un gradiente topografico. La
mayoria de los estudios sobre coexistencia de pastos y arbustos se desarrollan en un ambiente

especifico como son las sabanas y los grupos funcionales se estudian en forma aislada.

Este trabajo estudia las interacciones entre pastos y arbustos, aplicando las mismas
metodologias en cada sitio ecologico e interpretando los resultados bajo el enfoque de
mecanismos de separacion de nichos. El patron de distribucion radical de pastos y arbustos
desarrollado en esta tesis es el primer estudio en la regiéon Chaquena. Si bien es una foto
instantanea de un proceso muy complejo (February y Higgins, 2010), brinda una idea de la
distribucion de las raices en los ecosistemas bosque y pastizal y sobre el uso de los recursos,

principalmente el agua.

(Qué aspectos se deben tener en cuenta en la aplicacion de las perturbaciones para
lograr una coexistencia de pastos y arbustos que responda a objetivos productivos y de

recuperacion y/o mantenimiento de servicios ecosistémicos?
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Las perturbaciones representan una fuente importante de heterogeneidad en la
estructura de las comunidades naturales por lo que, conocer el régimen con el que ocurren
permitiria entender mejor su funcionamiento. En general, las perturbaciones deben ser
estudiadas, teniendo en cuenta atributos como la intensidad, severidad y frecuencia, entre otros
(White y Pickett 1985; Kunst et al. 2012). Las perturbaciones como el tratamiento mecanico
(rolado) y el fuego, modifican el ambiente fisico y producen diferentes efectos sobre la
estructura aérea de los arbustos y las oportunidades para la emergencia y establecimiento de
los grupos funcionales. Los impactos de las perturbaciones tanto actuen aisladamente como en
forma sinérgica producen efectos variados segun el estadio de vida de las especies, por lo que
es necesario su atencion. El manejo de los residuos resultantes de las practicas antropicas
(silvicolas, ganaderas u otras), es un aspecto clave al momento de planificar una intervencion

y requiere el estudio de la transformacion energética de los mismos.

(Cuales son las futuras lineas de investigacion a desarrollar?

El desbalance pastos-arbustos es un proceso complejo y multifacético (Maestre et al.
2016) que presenta consecuencias ecologicas y productivas. Este proceso que en términos
practicos produce la arbustizacion de los ecosistemas requiere estudios especificos como la
autoecologia de las especies dominantes. Esto permitiria conocer con mayor detalle los
comportamientos de los pastos y arbustos ante las perturbaciones. En futuras investigaciones,
es necesario reconocer cuales son los umbrales criticos de arbustizacion, que disparan cambios

sustanciales en la diversidad y productividad de los grupos funcionales.
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Capitulo 7 Anexo

Cuadro 7.1 Parametros de probabilidad de presencia de espacios vacios de raices en el

suelo, segun el modelo logistico.

Parametro Estimadorp1? O.R.P p
Sitio-Bajo -0,11 0,90 0,7033
Grupo Leiosas -6,06 8,3E-04 <0,0001
Tamaiio raicillas -1,92 0,15 0,135
Profundidad 0,95 2,58 <0,0001

2 El estimador Bl indica que, la probabilidad de encontrar espacios vacios aumenta

(positivo) o disminuye (negativo) para el factor evaluado.

®(Q.R. o razon de chances mide cuanto mayor (o menor) es la chance de que se presenten

espacios vacios, bajo una condicion respecto de la otra.

En el apartado 3.4.4 se ha encontrado que el factor especie no fue significativo con un
nivel de significancia del 0,05. Sin embargo, algunos autores como Ramsey y Schafer (2002)
indican que valores cercanos al 0,1 son sugestivos. Por esto se anexa este cuadro con los valores

de RII para las especies estudiadas.

Cuadro 7.2 Valores de medias y sus desviaciones estandar de: Altura (m), volumen (m?) y

namero de rebrotes (nim.) antes y después del disturbio fuego.

Aiio Especie Altura D.E. Altura D.E.
antes después
2008 C. 1.22  0.21 0.66 0.39

ehrenbergiana




2009

2008

2009

2008

S. gilliesi

S. molle

C.
ehrenbergiana
S. gilliesi

S. molle

C.
ehrenbergiana
S. gilliesi

S. molle

C.
ehrenbergiana
S. gilliesi

S. molle

C.
ehrenbergiana
S. gilliesi

S. molle

1.08

1.07

Rebrote

antes

11.95

6.6

8.2

9.25

12.85

7.1

Volumen

antes

0.35

0.29

0.52

0.27

0.14

0.16

0.15

0.13

D.E.

6.86

3.68

3.47

5.06

6.43

3.02

D.E.

0.21

0.2

0.26

0.53
0.56

0.77

0.77

0.87

Rebrote

después

7.4
6.25

18.67

9.58

10.19

Volumen
después

0.25

0.16

0.3

0.25

0.46

0.31

0.29

0.3

D.E.

7.98

4.24

6.76

11.01

9.7

6.52

D.E.

0.26

0.15

0.36
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2009 C. 037 0.23 0.17 0.2
ehrenbergiana
S. gilliesi 0.73 0.26 0.18 0.29
S. molle 0.66 0.32 0.28 0.24
1.00
0.30b
0.50-
0.08ab
0.14ab ’ -0.03ab
= 0.00- -0.17ab -0.27ab
-0.35ab
-0.501
-0.82a
-1.00 i
PP T SM MM CA sG

Figura 7.1 Valores de RII para las especies de los sitios alto y bajo. Especies del Alto:
CE, Celtis ehrenbergiana (tala); MM, Megathyrsus maximus (gatton panic); CA, Capparis
atamisquea (atamisqui); SE, Senegalia gilliesi Steud. (garabato). Especies del bajo: PP:
Pappophorum pappipherum (pasto alto); TP, Trichloris pluriflora (pasto crespo); SB, Schinus
bumelioides Johnst (molle); VA, Vachellia aroma (tusca). Letras diferentes indican diferencias

significativas.



