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cada afio. Las lineas con flechas siguen las trayectorias de cada una de las parcelas
T IR =1 0 o Lo OSSR 97
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acf: del inglés autocorrelation function. Funcion de autocorrelacion
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ASD: areas de suelo desnudo
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ccf: del inglés crosscorrelation function. Funcién de correlacion cruzada
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CSR: del inglés: C-competitors, S-stress-tolerators y R-ruderals. Estrategias de vida de
plantas propuestas por Grime (1977)

Df: del inglés degrees of freedom. Grados de libertad

DINVEG = modelo de simulacién espacialmente explicito desarrollado para la estepa
patagonica (Cipriotti et al., 2012, 2014, 2019)

Ec.: ecuacion

e.g.: del latin exempli gratia, “dado como ejemplo”, “por ejemplo”

EqOv: equivalente oveja. Aproximadamente igual a 0,16 equivalente vaca

et al.: del latin et alii; “y otros”

g: gramo

ha: hectarea

i.e.: del latin id est; “es decir”

ind: individuos

m = metro

mm: milimetro

Mpa: megapascal

N: nitrégeno

O-E: oeste-este. Direccion predominante de los vientos en la estepa patagdnica
RGR: del inglés, relative growth rate. Tasa de crecimiento relativo

s: segundo

t: tiempo

var.: variedad. En referencia a una variedad taxondémica dentro una especie.
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RESUMEN

Una de las preguntas més relevantes a nivel global para climas subhimedos y
aridos es cuales son los mecanismos que determinan que las plantas lefiosas y herbaceas
coexistan. En mi tesis doctoral propongo que es necesario complejizar los marcos
conceptuales que sostienen que el equilibrio pasto-arbusto esta controlado
exclusivamente por recursos (s6lo competencia) y disturbios (pastoreo). La organizacién
espacial y las tasas vitales de las especies dominantes son factores claves que deben
incorporarse para entender ese equilibrio. Para poner a prueba estas ideas trabajé con
experimentos descriptivos, manipulativos y con modelos de simulacion, en situaciones
con y sin pastoreo. En el primer capitulo de resultados describo la estructura de las areas
de suelo desnudo utilizando fotografias a campo y su dindmica (la tasa de ocupacién de
suelo desnudo por pastos y arbustos) utilizando modelos de simulacion a largo plazo
(>100 afios). En el segundo capitulo evallo las tasas vitales de gramineas en diferentes
etapas de la dindmica de parches del mosaico simuladas manipulativamente. Mientras en
el tercer capitulo construyo una red de interacciones entre arbustos y pastos que controla
las distintas tasas vitales. Por ultimo, analizo un set de datos de campo de largo plazo (30
afios) al que contribui con dos nuevos relevamientos para entender como las areas de
vecindad pueden determinar tasas vitales de las especies dominantes de arbustos. Mis
resultados indican que el pastoreo cambia el tamafio, la forma y la apertura de las areas
de suelo desnudo (ASD). Estos cambios se relacionan con aumentos de la velocidad del
viento en superficie. Simulaciones con DINVEG indican que a largo plazo (>100 afios)
el pastoreo disminuye la colonizacién de ASD por pastos y arbustos. Corroboré que hay
una compleja red de interacciones entre las especies dominantes de pastos y arbustos, sus
estadios (semilla, plantula, juveniles), la estructura de los parches y el pastoreo. La
identidad de las gramineas determind todas las tasas vitales, pero modero las respuestas
a los controles exclusivamente ante cambios en la estructura. Por ultimo, las tasas vitales
de los arbustos (establecimiento y crecimiento, pero no mortalidad) se relacionan con la
organizacion espacial de las poblaciones. Estos resultados aportan evidencias sobre como
las tasas demograficas de las diferentes especies se conjugan con la organizacion de la
vegetacion ya establecida y regulan no sélo la composicion de la comunidad si no también
la dindmica de parches. Conceptualmente, esta idea es novedosa y el apoyo empirico le
da realismo y generalidad.

Palabras clave: dinamica de parches, estepa patagonica, balance de
interacciones, herbivoria, estructura, funcionamiento, composicion, coexistencia de
formas de vida
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ABSTRACT

One of the most relevant questions at global level for subhumid and arid climates
is what are the mechanisms that determine that woody and herbaceous plants coexist. In
my doctoral thesis | propose that it is necessary to refine the model that proposes that the
grass-shrub balance is controlled exclusively by resources (only competition) and
disturbances (grazing). Spatial organization and vital rates of the dominant species are
key factors that must be incorporated to understand this balance. To test these ideas, |
worked with descriptive, manipulative and simulation model experiments, in grazed and
ungrazed paddocks. In the first chapter of results, | describe the structure of bare soil areas
using field photographs and the rate of occupation of bare soil by grasses and shrubs using
long-term simulation models (>100 years). In the second chapter | evaluate the vital rates
of grasses in different stages of the mosaic patch dynamics. While in the third chapter |
built networks of interactions between shrubs and grasses that control different vital rates.
Finally, I analyze a long-term (30-year) field dataset to understand how neighborhood
areas can determine vital rates of dominant shrub species. My results indicate that grazing
changes size, shape, and openness of bare soil areas (BSAs), increasing surface wind
speed. Simulations with DINVEG indicate that in the long term (>100 years) grazing
decreases BSA colonization by grasses and shrubs. My work confirmed that there is a
complex network of interactions between the dominant species of grasses and shrubs,
their stages (seed, seedling, juveniles), the structure of the patches and grazing.
Herbaceous species identity determined all vital rates, but moderated responses to
controls exclusively to changes in structure. Finally, the vital rates of the shrubs
(establishment and growth, but not mortality) are related to the spatial organization of
populations. These results provide evidence on how the demographic rates of the different
species combine with the organization of the already established vegetation and regulate
not only the composition of the community but also the patch dynamics. Conceptually,
this idea is novel and empirical support gives it realism and generality.

Keywords: patch-dynamics, Patagonian steppe, interactions balance, herbivory,
structure, functioning, composition, grass-shrub coexistence.



Capitulo 1

Dinamica de parches en estepas aridas y el balance de
lefiosas y herbaceas

1.1. INTRODUCCION

1.1.1. ¢Qué mecanismos determinan el mosaico de parches de vegetacion?

Una de las preguntas més relevantes a nivel global para el rango de climas
subhimedos y éaridos, aln sin una respuesta general aceptada, es cuéles son los
mecanismos que determinan que las plantas lefiosas y herbaceas coexistan evitando que
unas excluyan a las otras (House, Archer, Breshears, Scholes, Coughenour, et al., 2003).
Esto es particularmente relevante en un contexto de cambio global pues hay evidencias
que el aumento de temperatura ha causado la lignificacion de muchos ecosistemas mixtos
con historias biogeograficas diversas (e.g. Belay y Moe 2015 en Etiopia; Lunt et al. 2010
en Australia; Maestre et al. 2009 en Espafia; Parizek, Rostagno y Sottini 2002 en
Patagonia). Como una forma de ordenar la discusién, Sankaran, Ratnam y Hanan (2004)
clasifican las hipdtesis alternativas para explicar la coexistencia de lefiosas y herbaceas
en dos grupos. El primer grupo incluye hipdtesis basadas en modelos de competencia por
recursos del suelo. La clasica hipétesis de Walter (1971) sobresale en el primer grupo.
Segun ésta, la coexistencia se debe a la separacidn por profundidad de las raices y a las
diferencias en la ecofisiologia del uso del agua que tienen herbaceas y lefiosas. También
incluye en este grupo la hipodtesis de “competencia balanceada”. En ella la coexistencia
se explica proponiendo que los competidores superiores se auto-limitan debido a una alta

competencia intra-forma de vida a densidades menores a las necesarias para excluir al



otro grupo. Por competidores superiores me refiero a formas de vida® que creciendo bajo
amplia disponibilidad de recursos pueden extinguir localmente (exclusion competitiva) a
otra forma de vida. En cambio, el segundo grupo incluye hipotesis basadas en la
demografia de las especies, donde los factores ambientales (principalmente la
variabilidad climatica que controla la disponibilidad de recursos y otros disturbios como
el pastoreo) modifican las tasas vitales (i.e. transiciones entre estadios? del ciclo de vida).
Alguna de esas tasas vitales es un cuello de botella pues restringe el crecimiento
poblacional de una de las formas de vida de manera que no alcanza a excluir a la otra. A
pesar del tiempo transcurrido desde sus formulaciones, ningun modelo por separado ha
sido robusto para explicar de manera general y predecir la coexistencia de lefiosas y
herbaceas.

Explorando un camino alternativo que incluya aspectos generales de ambos tipos
de hipdtesis, recientemente se propuso un marco conceptual que retoma la dinamica
espacial y temporal de parches dentro de una misma comunidad propuesta por Watt
(1947) (gap-phase dynamics, Meyer, Wiegand y Ward 2009; Wiegand, Saltz y Ward
2006). En este marco, el conjunto de los mecanismos de coexistencia recopilados por
Sankaran et al. (2004) pueden estar ocurriendo dentro de cada parche®, o a una jerarquia
mayor, la del mosaico. En esta nueva explicacion conceptual la estructura espacial de la

vegetacién compuesta por herbaceas y lefiosas es descripta por un mosaico cambiante (en

@ A lo largo de esta tesis me referiré a los grupos de pastos y a los grupos de arbustos como “formas de
vida”. Utilizaré el término “grupo funcional” exclusivamente cuando haga referencia a grupos de especies
que tengan efectos y/o respuestas similares (Aguiar et al., 1996; Diaz y Cabido, 2001). Muchas de las
especies de pastos y arbustos con las que trabajamos tienen estrategias de vida y rasgos funcionales
distintos. Por lo cual, en este ecosistema estudiado no siempre coinciden las formas de vida con los grupos
funcionales.

@ Utilizaré estadios cuando me refiera a etapas ontogénicas de las especies, y estados cuando me refiera a
distintos momentos a lo largo de un proceso sucesional.

© Trabajaré con la definicidn de parche y mosaico propuesta por Watt (1947). Un parche es una agregacion
espacial de individuos y especies, que puede tener distintas fases dependiendo de los estadios ontogénicos
de los individuos y especies que lo compongan. El mosaico es definido como un conjunto de parches
contiguos.



tiempo y espacio) de parches en distintas fases o estados sucesionales. Estos parches
evidencian distintos niveles de dominancia de herbaceas o lefiosas que al interactuar
(competencia) promueven el inicio, desarrollo y senescencia del parche (Gillson 2004;
Meyer, Wiegand y Ward 2009; Wiegand, Saltz y Ward 2006). Este marco conceptual
para explicar la coexistencia situa a las sabanas dentro del paradigma de dinamica de
parches jerarquico (Hierarchical Patch Dynamics Paradigm, HPDP, O’Neill et al. 1986;
Wu y Loucks 1995) que hasta este momento ha sido tratado mayoritariamente de manera
tedrica o con modelos de simulacion sencillos. EI HPDP suma al modelo de Watt (1947),
la teoria de jerarquias propuesta para sistemas ecologicos de Allen y Starr (1982). Este
modelo ha sido propuesto para sistemas ecoldgicos acuaticos y terrestres diversos, y
posteriormente adaptado a la coexistencia en sabanas. En el HPDP se postula que las
dindmicas locales —definidas a escala de parche de vegetacion por los procesos que
ocurren entre plantas individuales, el nivel jerarquico inferior— determinan y estan
determinadas por dindmicas y patrones de heterogeneidad a nivel de mosaico de parches

(nivel jerarquico superior).

1.1.2. Relacion entre estructuray procesos para el mantenimiento del
mosaico
Considero que en este marco unificador ain falta profundizar sobre al menos un
elemento clave: la importancia de la estructura (organizacién de la vegetacion) como
reguladora del funcionamiento de la dindmica lefiosas-herbaceas. Especificamente, como
el arreglo de los parches (espacial por su ubicacién, y temporal por su fase) puede estar
controlando procesos que ocurren en el nivel jerarquico de parche. La importancia de
estudiar procesos en esta jerarquia es que establecen las condiciones para las estructuras
que emergen a niveles jerarquicos superiores (O’Neill et al., 1986; Gillson, 2004). En este

caso, la heterogeneidad en la estructura de la vegetacion a nivel de paisaje. A diferencia



de los modelos conceptuales propuestos hasta el momento, en la mayoria de los sistemas
ecologicos los parches no tienden a estructurarse en una grilla de cuadrados o hexagonos
equidistantes dentro de un mosaico. En cambio, se estructuran como mosaico de bandas
0 manchas (Aguiar y Sala, 1999). Por lo tanto, una caracteristica que necesita ser
estudiada es el rol de las ubicaciones y configuraciones espaciales de parches de distintos
tamanos, y en distintas fases, sobre el funcionamiento. Esta idea no es novedosa, pero ha
sido olvidada. Watt (1947) propuso que los factores del habitat propios de una fase
influirian y serian influenciados por los habitats de las fases cercanas. Mas recientemente,
Wu y Loucks (1995) proponen que la organizacién en parches impone restricciones
estructurales a procesos que ocurren en distintos niveles de organizacion. Sin embargo,
estas ideas no han sido desafiadas con estudios de campo descriptivos y manipulativos.
Esta propuesta conceptual es lo suficientemente general como para aplicarla a una
amplia diversidad de sistemas ecoldgicos terrestres y acuaticos que presuntamente
funcionan de acuerdo con el paradigma de dindamica de parches. En mi tesis, me centro
en explicar su importancia para el mantenimiento del mosaico de vegetacidn en sistemas
aridos mixtos (es decir, compuestos por lefiosas y herbaceas). EI mecanismo que postulo
puede actuar a varias jerarquias y entre escalas (Peters, Bestelmeyer, y Turner 2007). Por
ejemplo, el entorno de cada parche podria actuar como regulador de las dindmicas que
ocurren en los parches y en los espacios entre los parches (suelo desnudo, también
denominados “interparche”). Pero también, dentro de un mismo parche, las distintas fases
dentro de la sucesion ciclica afectarian de manera diferencial las tasas vitales de las
distintas especies. Este mecanismo puede considerarse como de estabilidad estructural,
dentro de la clasificacion de hipotesis de equilibrio y no equilibrio para explicar
ecosistemas complejos (DeAngelis y Waterhouse 1987; Wu y Loucks 1995). Sin

embargo, la estabilidad estructural ha sido estudiada a partir de la heterogeneidad espacial



respecto a caracteristicas topograficas, edafologicas o geoldgicas, donde la combinacion
de estos factores en el paisaje determina distintos tipos de habitat, que ajustan mejor o
peor a los requerimientos y tolerancias de las distintas especies y formas de vida
(DeAngelis y Waterhouse 1987). Esta es una vision centrada en la heterogeneidad
abiotica. Pero la heterogeneidad también puede estar dada por la distribucion de la propia
vegetacion (parches) en el espacio (heterogeneidad bidtica), y por la consecuente
afectacion (positiva o negativa) sobre recursos y reguladores que determinan el balance
de interacciones entre especies (Chen et al., 2020). Mi interés es contribuir a este tema
central para la ecologia de zonas limitadas por recursos del suelo desde las perspectivas
poblacional y comunitaria que, en general, ha sido mucho menos explorada en relacion a
los estudios ecofisiologicos (e.g. Duan et al. 2015) y ecosistémicos (e.g. Hanan y Ross
2010). Me parece importante aclarar que estos sistemas mixtos forman parte del
remanente a nivel planetario de vegetacion con baja modificacion antrdpica de la
estructura y la composicion (Riggio et al., 2020).

Los ecosistemas aridos y semi-aridos son ideales para estudiar como la estructura
puede controlar los procesos poblacionales, ya que en ellos la vegetacion se organiza
frecuentemente en un mosaico de dos fases: una fase con alta cobertura vegetal y una fase
con alta proporcién de suelo desnudo (Aguiar y Sala 1999; Van Der Valk y Warner 2009).
Como indiqué precedentemente, estas fases pueden formar diversos patrones como
manchas (Armas, Pugnaire, y Sala 2008; Soriano, Sala, y Perelman 1994), bandas o
franjas (Noy-Meir, 1973; Montafia, 1992; Mauchamp et al., 1993; Deblauwe et al., 2012),
o anillos (Ravi et al., 2008; Getzin et al., 2016). Estos patrones surgen como consecuencia
de la auto-organizacion de la vegetacion, debido a retroalimentacion (feedbacks) positiva
entre la vegetacion y la disponibilidad de recursos (Rietkerk et al. 2004; Rietkerk y van

de Koppel 2008), ya que las fases con alta cobertura determinan una alta heterogeneidad



en el plano horizontal respecto a las condiciones de agua y viento, en ambientes donde
los recursos son escasos. Las fases con alta cobertura en su estado de desarrollo mas
avanzado actiian como “islas de fertilidad”, dado que en su zona de influencia aumentan
la infiltracion de agua, retencion de propagulos y acumulacién de nutrientes (Daryanto,
Eldridge, y Koen 2012; Giladi, Segoli, y Ungar 2013; Pueyo et al. 2013; Schlesinger et
al. 1990). Esto contribuye al mejoramiento de habitat para otras especies al favorecer su
establecimiento y crecimiento (Pueyo et al., 2016). En muchos sitios, el viento también
cumple un rol central controlando la evapotranspiracion (demanda atmosférica) y el
movimiento de particulas y semillas [e.g. Aguiar y Sala (1997) en estepas de Patagonia;
Li, Okin, y Epstein (2009) en pastizales de desierto en Nueva Mexico; Zhao et al. (2017)
en estepas de Mongolia Interior]. Cambios en la configuracion de la vegetacion en el
espacio (ubicacién y tamafio de los parches) pueden generar cambios en la conectividad
de la matriz de suelo desnudo regulando el transporte de sedimentos, nutrientes y semillas

por agua y viento (Okin et al., 2015, 2018).

1.1.3. Dinamica de parches en zonas &aridas

La dindmica de los parches no necesariamente esta sincronizada. De acuerdo con
el paradigma de dindmica de parches, cada uno de esos parches experimenta un proceso
de sucesion ciclica autogénico (Meyer, Wiegand, y Ward 2009; Watt 1947), por lo cual
los mosaicos suelen ser heterogéneos y fluctuantes en el tiempo, independientemente del
patron de distribucion observado (i.e. manchas, bandas o anillos) a escala de paisaje.
Durante la sucesion ciclica suelen destacarse dos fases temporales marcadas, una de
construccion y una de degradacion (Watt, 1947). En la fase de construccion no sélo
aumenta la densidad de plantas pues aumenta la tasa de colonizacion, sino que también
hay acumulacion de agua y nutrientes aumentando la productividad. Mientras en la fase

de degradacion predomina la senescencia y mortalidad de plantas y el parche tiende a



desarmarse, y disminuye la productividad. En sistemas mixtos, el proceso de sucesion
ciclica estd dominado en general por la dinamica poblacional de las lefiosas acompafiadas
por especies herbaceas subordinadas. La dindmica de un parche seria entonces muy larga
por la expectativa de vida de las lefiosas. La senescencia y muerte de las plantas lefiosas
desencadena la fase de degradacion (Montafia, 1992; Ludwig y Tongway, 1995; Cipriotti
y Aguiar, 2017). El régimen de disturbios (i.e. fuego, sequia, herbivoria), muy
dependiente de la precipitacion media anual de la region, puede resetear el proceso de
sucesion ciclica, o desencadenar la fase de degradacion, controlando la persistencia de
parches en etapas climéaxicas (Coffin y Lauenroth 1989; Watt 1947).

La duracion del proceso de sucesion ciclica en cada parche, asi como la proporcién
de lefiosas y herbaceas en el nivel jerarquico de mosaico, estan principalmente definidas
por la demografia de cada especie y el balance de interacciones directas e indirectas entre
los individuos presentes (Watt, 1947; Cipriotti y Aguiar, 2017). Respecto a las
interacciones, mi supuesto es que las lefiosas en sus distintos estados ontogénicos
cumplen un papel relevante como organizadores de esta comunidad. Las herbaceas, en
tanto, pueden integrarse a la dindmica de dos formas: como plantas individuales en baja
densidad en la matriz de suelo (o interparche) o bien formando parte o creciendo cercanas
a las lefiosas organizadoras del parche de alta cobertura.

Se ha demostrado experimentalmente que las interacciones planta-planta son el
resultado de un balance de competencia/facilitacion que depende de la identidad de las
especies que interactdan en la comunidad (Cipriotti y Aguiar, 2015, 2017). En particular
ese balance depende de los rasgos funcionales o las estrategias ecologicas de las especies
[competitivas, estrés-tolerantes y ruderales (CSR), sensu Grime, (1977) (Butterfield y
Briggs 2011; Graff y Aguiar 2017; Melfo, Callaway, y Llambi 2020)]. Dado que la

comunidad esta compuesta por especies con distintas estrategias ecologicas, se puede



describir una red de interacciones entre especies. Esta red de interacciones involucra
interacciones directas e indirectas entre los pastos y los arbustos, y otros modificadores
bidticos como la herbivoria. Tanto la intensidad como el signo de esas interacciones de a
pares dentro de la red pueden cambiar a lo largo de los distintos estadios ontogénicos de
las plantas. Bajo el supuesto que los estadios ontogénicos de los arbustos controlan el
proceso de dinamica de parches, se puede pensar a la red de interacciones entre especies

como un regulador de la dindmica de parches.

1.1.4. El rol del pastoreo en la dindmica de parches de zonas aridas

La dindmica de parches puede ser modificada por la herbivoria silvestre y el
pastoreo domeéstico. Histéricamente, en ecologia se ha propuesto que la herbivoria podria
evitar la exclusion competitiva afectando diferencialmente a la especie dominante
(Silvertown, 2004). A su vez, el pastoreo podria reiniciar los parches a fases previas
(Watt, 1947). Esto coincide con la idea de pastoreo como factor estabilizante en
comunidades ecoldgicas (DeAngelis y Waterhouse 1987). Si bien la herbivoria forma
parte del régimen de disturbio histérico en muchos sistemas aridos (Lauenroth, 1998),
actualmente existe un patrén de intensificacion de uso ganadero de los pastizales con una
densidad de animales superior a la de los sistemas silvestres (McNaughton et al., 1993;
Vitousek etal., 1997). El pastoreo continuo con altas densidades de animales puede
conducir a la desertificacion en sistemas aridos. Principalmente debido a una disminucién
en la cobertura total, cambiando la composicion de especies, estructura y funcionamiento
de la vegetacion, y aumentando la circulacién del viento, que a su vez promueve la
demanda atmosférica y la erosion del suelo (Maestre et al. 2016; Maestre, Salguero-
Gomez, y Quero 2012; Valladares et al. 2015). Por lo tanto, el pastoreo (que es selectivo
aun con altas cargas) también puede promover cambios en la red de interacciones

(directas e indirectas) entre especies de pastos y arbustos y modificar la proporcion de



lefiosas y herbaceas. Mi tesis asume que el pastoreo puede afectar la estructura de la
vegetacion, pero también la red de interacciones entre especies y por lo tanto la dinamica
de parches. Mi objetivo es profundizar el estudio sobre el rol que cumple el pastoreo en
estepas templadas, afectando la coexistencia de formas de vida, la dinamica de parches y

el mantenimiento del mosaico de vegetacion.

1.1.5. Dinamica de parches en estepas patagénicas

Hasta el momento, la mayoria de los trabajos que pusieron a prueba las hipétesis
del HPDP para explicar la coexistencia de lefiosas y herbaceas lo han hecho en sabanas
tropicales y subtropicales (Gillson, 2004; Moustakas et al., 2009). En cambio, no existe
informacion empirica sobre lo que ocurre en sistemas templados y con especies lefiosas
de menor porte que los arboles. La estepa patagonica dominante en el distrito floristico
Occidental de Argentina (Soriano, 1956; Ledn et al., 1998; Oyarzabal et al., 2018) es un
sistema adecuado para estudiar de qué manera las interacciones entre la organizacion
espacial y los procesos demogréficos controlan la abundancia relativa de lefiosas y
herbaceas. Esta estepa esta compuesta por dos formas de vidas dominantes y perennes,
gramineas en matas (desde ahora seran nombradas pastos) y arbustos de mayor porte que
los pastos. Dentro de cada una de estas formas de vida se puede caracterizar un gradiente
de estrategias de vida desde especies mas competitivas hasta especies mas estrés
tolerantes. Dentro de los pastos, las especies competidoras suelen ser también las mas
preferidas por el ganado. Los arbustos como forma de vida tienen diferencias
significativas con los arboles en las sabanas. Por ejemplo, los arbustos pueden ser
afectados por la herbivoria en todo su ciclo de vida como es el caso de Azorella prolifera
(Valenta etal., 2020), en tanto que los arboles no (Sankaran et al., 2004). Ademas,
algunas especies de arbustos como Senecio filaginoides presentan un alto solapamiento

radical con los pastos (Fernandez y Paruelo 1988). Esto se traduce en diferencias
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ecologicas relevantes para las interacciones planta—planta y planta—animal que componen
la red de interacciones. En este sentido, los mecanismos que explican la coexistencia de
herbaceas y lefiosas podrian diferir entre estepas y sabanas.

El mosaico de vegetacion en las estepas graminoso-arbustivas se compone por una
fase extensa (0 matriz) integrada por pastos y suelo desnudo (vegetacion dispersa, baja
densidad de plantas) y otra fase con plantas de arbustos en diferentes estados ontogénicos
que pueden estar rodeados de pastos (alta densidad de plantas) (Cipriotti y Aguiar 2005;
Soriano, Sala, y Perelman 1994). Para explicar el mantenimiento de esta estructura en
mosaico se ha propuesto una sucesion ciclica (Soriano, Sala, y Perelman 1994) que la
ubica dentro del marco tedrico de dinamica de parches propuesto por Watt (1947). La
sucesion ciclica comenzaria con el establecimiento de un arbusto en la fase dominada por
pastos en baja densidad. Al crecer, generaria en su vecindad un sitio con mayor
reclutamiento de pastos, formandose un anillo de individuos a su alrededor (fase de
construccidn). Esto seria el resultado de la acumulacion de propagulos en su vecindad y
del balance de interacciones (competencia y facilitacion) (Aguiar y Sala 1994; Cipriotti
y Aguiar 2015). Cuando el arbusto senesce y finalmente muere, la planta pierde hojas y
ramas y altura, lo que determinaria que nuevamente cambien las condiciones en su
vecindad (Cipriotti y Aguiar 2015, 2017). En general, de acuerdo con la hipdtesis de
sucesion ciclica, los pastos que crecen en alta densidad alrededor de los arbustos muertos
aumentan sus tasas de mortalidad, lo que permite inferir que hay una tendencia a
desarticular el anillo, es decir una gradual fragmentacion del anillo (fase temporal de
degradacion). De esta forma, cada parche dentro del mosaico seguira un proceso de
ocupacion y desocupacion a lo largo del tiempo. Es decir, que en cada parche se suceden

estadios dominados en un momento por lefiosas y en otro por herbaceas.
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La descripcion anterior corresponde al proceso de sucesion que ocurriria en todos
los parches dentro del mosaico, pero considerados de manera individual. En los distintos
parches del mosaico se suceden simultaneamente (pero no de manera coordinada) las
fases de construccion, articuladas alrededor de la lefiosa que se recluta y crece, y las fases
de degradacion, que ocurren al morir y desintegrarse el arbusto y su anillo de pastos
(Soriano, Sala, y Perelman 1994). A nivel de mosaico (y con una imagen congelada de la
organizacion espacial de la comunidad), la conformacion estructural de la estepa estaria
entonces determinada por el conjunto de parches en distinto estado sucesional. La
asincronia entre los estados de transicién en los parches determinaria que en la estepa
coexistan pastos y arbustos y por lo tanto la fisonomia de la comunidad nunca sea la de
un arbustal o la de un pastizal. Ademas, esta asincronia determina una alta heterogeneidad
en el plano horizontal respecto a las condiciones de viento y agua en el suelo (Aguiar y
Sala, 1994, Cipriotti y Aguiar, 2017).

Lo que propongo en esta tesis es que la configuracion espacial y temporal de cada
parche puede no ser azarosa y en cambio tener cierto determinismo dado por la propia
organizacion espacial de pastos y arbustos. Es decir, que los parches estan determinados
por la configuracion del mosaico. Por ejemplo, las ubicaciones posibles para un parche
en formacion pueden estar condicionadas por la organizacién espacial de la comunidad,
que es la que determina el movimiento de particulas, agua, y diasporas (Mauchamp et al.,
1993). Por ejemplo, la disponibilidad de agua en suelo puede ser menor debajo de plantas
que en suelos desnudos. En cambio, la de materia organica es mayor debajo de plantas
perennes que en suelo desnudo (Golluscio etal., 2009). Otro determinante de la
comunidad como es la disponibilidad de diasporas en el suelo también puede cambiar,
pues las plantas o los parches de necromasa (broza, mantillo) pueden retener propagulos

de manera diferencial entre tipos de sitios (Aguiar y Sala 1994; Rotundo y Aguiar 2004,
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2005). Es decir que la ocupacién del mosaico determina efectos de legado que
condicionan la dindmica temporal dentro de cierto rango de influencias (Cipriotti y
Aguiar, 2017). Cada parche al ocuparse es condicionado por la organizacion anterior,
donde se desarrollaron como ocupantes pastos o0 arbustos. Esto puede entenderse como
un control sobre las dinamicas de ocupacion posteriores, pues la vegetacion ya establecida
y las interacciones con la vecindad, modifican el contenido de agua en el suelo y la
condiciones de viento en superficie (Biancari, Aguiar, y Cipriotti 2020; Cipriotti y Aguiar
2017).

La estructura y dindmica de la vegetacion descripta para la estepa patagénica
comparte muchas caracteristicas con diversos sistemas terrestres enmarcados bajo la
dindmica de parches. Los recursos son limitantes favoreciendo la formacion de un
mosaico cambiante de parches en distintos estados sucesionales (control abidtico). Esta
sucesion de etapas es el resultado de las dindmicas poblacionales controladas por procesos
intrinsecos y por las interacciones inter-especificas con otras especies vegetales y con
herbivoros (control biético). Debido a ello, propongo gue las conclusiones de mi trabajo
sobre las relaciones entre patrones y procesos pueden ser generalizables a otros sitios con

caracteristicas equivalentes.

1.2. OBJETIVOS Y PREDICCIONES

El objetivo general de mi trabajo de tesis doctoral es estudiar como la estructura
del mosaico de parches de vegetacion que tiene la estepa patagonica regula procesos
demogréaficos de las especies dominantes de pastos y arbustos, y en qué medida el
pastoreo doméstico puede influir sobre estas relaciones entre patrones y procesos. Este
objetivo general se desagrega en tres objetivos especificos.

La estepa patagdnica, como otros sistemas aridos, tiene méas del 50% del suelo sin

cobertura. Esta superficie se reparte en areas de suelo de tamafios variables. En el primer



13

objetivo especifico propongo estudiar el efecto del pastoreo sobre la estructura y la
dindmica de las areas de suelo desnudo, que componen la mayoria de la fase “vegetacion
dispersa” del mosaico de vegetacion, ya que es en estas areas donde luego se inician y
construyen los parches de vegetacion. Las preguntas especificas que respondo con
estudios de campo y analizando simulaciones de DINVEG (modelo de simulacién
espacialmente explicito de la dindmica de la vegetacion en la estepa patagénica, Cipriotti
etal.,, 2012, 2014, 2019) son: ¢Cudl es el efecto del pastoreo sobre la estructura
espacial y la velocidad del viento en superficie en parches de suelo desnudo?
Prediccién 1: El pastoreo controla la estructura espacial de las areas de suelo desnudo,
aumentando su tamarfio y grado de apertura, determinando una mayor velocidad de viento
a nivel de superficie. ¢ Como es la dindmica temporal (largo plazo) de ocupacion del
suelo desnudo en estepas con diferente intensidad de pastoreo? Prediccion 2: El
pastoreo disminuye la tasa de colonizacién de los suelos por parte de pastos y arbustos,
respecto a estepas clausuradas al pastoreo. Estas diferencias se deben a una menor
reproduccion sexual y asexual de las especies mas afectadas por el pastoreo.

En el segundo objetivo especifico propongo estudiar como a lo largo de la
sucesion ciclica cambian las interacciones entre dos especies de arbustos dominantes con
estrategia ecoldgica diferente (Graff y Aguiar 2017) y cinco especies de gramineas
perennes dominantes. Especificamente estudié los efectos de esas interacciones sobre la
emergencia de plantulas y su establecimiento, y sobre la supervivencia de juveniles de
gramineas. Teniendo en cuenta que las interacciones estan controladas por la
disponibilidad de recursos (‘“bottom-up control”) y por los herbivoros (“top-down
control”), busco entender los efectos del pastoreo sobre las interacciones entre pastos y
arbustos a lo largo de la sucesion ciclica. Este objetivo se desarrolla en dos capitulos

sucesivos que involucran estudios de campo. En el capitulo 3 presento y analizo los datos
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buscando diferencias entre las medias de los diferentes tratamientos. En el capitulo 4 los
resultados son utilizados para construir redes de interacciones entre las especies de pastos,
las de arbustos y el pastoreo ovino. A lo largo de la sucesion ciclica, ¢cambian las tasas
vitales de las gramineas que crecen en fases contrastantes de la sucesion guiadas por
diferentes especies de arbustos? Prediccion 3: El ciclo de vida de una planta de arbusto
(ontogenia) controla las tasas vitales de las especies de gramineas que crecen en su
vecindad al cambiar el balance de facilitacibn-competencia. En el caso de un arbusto
estrés tolerante con raices superficiales (Senecio filaginoides) las gramineas vecinas
tendran tasas de emergencia y establecimiento mas bajas que las plantas proximas a un
arbusto competitivo (Azorella prolifera). ¢ Las distintas especies de gramineas difieren
en sus estrategias ecoldgicas en relacion a la sucesion ciclica o pueden considerarse
como un unico grupo funcional de respuesta? Prediccion 4: Respecto a las estrategias
de vida, las respuestas de supervivencia de las gramineas vecinas seran mayores para las
especies competitivas durante la fase de construccion. En cambio, en la fase de
degradacion sera mayor la supervivencia de las especies estrés tolerantes (sensu Grime
1977). ¢Cambian por el pastoreo las respuestas poblacionales de las especies
herbaceas a lo largo de la sucesion ciclica? Prediccion 5: El pastoreo doméstico
promueve la emergencia y el establecimiento de nuevos individuos y enterrado de
diasporas por medio del pisoteo por igual, independientemente del momento de sucesién
ciclica. En otras palabras, no hay interaccién entre el pastoreo y la fase sucesional.

En el tercer objetivo especifico investigo si organizacion de las vecindades de los
arbustos pueden determinar sus tasas vitales. De las vecindades estudié dos aspectos: el
tamano del area de vecindad y la suma del tamafo de los arbustos vecinos. En censos
sucesivos de parcelas permanentes (de mas de 15 afios) estimé las probabilidades de

establecimiento y mortalidad de individuos en funcion de la organizacion espacial de
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arbustos a su alrededor. En este objetivo, las preguntas fueron: Cuén importante es la
organizacion espacial del area de vecindad controlando los procesos de
establecimiento, crecimiento y mortalidad? Prediccion 6: La organizacion espacial del
mosaico controla las tasas vitales o demograficas poblacionales de las especies de
arbustos dominantes al modificar el balance de competencia/facilitacion. Areas de
vecindad amplias con vecinos de bajo porte reducen la competencia por recursos entre
los arbustos, respecto a situaciones con areas de vecindad de menor tamafio con vecinos
de mayor porte. ¢ Modifica el pastoreo las relaciones entre estructura y tasas vitales?
Prediccién 7: El pastoreo modera las relaciones entre estructura y funcionamiento, ya
que al promover la disminucién de la densidad de arbustos reduce la intensidad de la
competencia. Este control es ejercido de manera directa por el consumo de estructuras
reproductivas, y de manera indirecta por el control negativo sobre la biomasa de pastos,

que facilita el establecimiento de algunas especies de arbustos como Azorella.

1.3. IMPLICANCIAS DE LA TESIS

Mi tesis representa un aporte a la teoria ecoldgica que trata la organizacion y
funcionamiento de las comunidades mixtas templadas-aridas. Uno de los aspectos claves
y novedosos de la tesis es profundizar el estudio de las relaciones entre composicion,
estructura y procesos sobre la red de interacciones entre especies de plantas dominantes.
Las relaciones entre patrones y procesos han sido propuestas muchas veces como
conceptos claves para la ecologia de comunidades y de paisajes (Wiens, 2002). Sin
embargo, son pocos los estudios que han encarado su abordaje en conjunto en plantas
superiores y a escalas temporales y espaciales propias del nivel de organizacion de
comunidad. Hasta ahora, existe una asimetria entre la teoria y las hipdtesis derivadas de
ella, y los datos experimentales producidos para ponerlas a prueba. Ademas, trabajar la

red de interacciones entre especies dominantes da cuenta de la importancia de considerar
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las diferencias entre especies y cuestiona el clasico modelo conceptual de “pastos,
arbustos y herbivoros” que es insuficiente para explicar la coexistencia de herbaceas y
lefiosas (Scholes y Archer 1997). Conocer los mecanismos demograficos que determinan
la coexistencia de lefiosas y herbaceas en comunidades mixtas ha sido propuesta como
una de las 100 preguntas fundamentales en Ecologia (Sutherland et al., 2013). Estos son
aspectos importantes en sistemas templados con arbustos pues mucha de la teoria que
aplicamos sin control empirico fue desarrollada en sabanas subtropicales y tropicales.

El énfasis de mi trabajo sobre los efectos del pastoreo doméstico como factor
ecologico relevante se debe a que el 65% del uso de la tierra en zonas aridas esta destinado
a pastoreo doméstico, una actividad de la que dependen millones de personas para su
sustento en paises en desarrollo (Safriel et al., 2005). Por ello, continuar profundizando
el conocimiento acerca de como el pastoreo afecta la biodiversidad (en sentido amplio,
sensu Noss, 1990) es importante. Propongo que el régimen de disturbios por pastoreo
domeéstico es un determinante principal en las estepas: se ha reportado que el pastoreo
provoca disminuciones en el ciclado de nutrientes, infiltracion de agua en el suelo y
estabilidad del suelo (Maestre etal., 2016), asi como procesos de arbustizacidn
(Perelman, Ledn, y Bussacca 1997). Sin embargo, los efectos del pastoreo no son
generalizables para todos los sistemas pastoriles y su efecto puede cambiar con la
intensidad o carga ganadera, y con su manejo o variacion espacio-temporal. Por ejemplo,
en densidades de ovejas bajas a medias, la biomasa de pastos disponible para consumo
puede aumentar respecto a situaciones sin animales (clausuras). Este cambio en biomasa,
no representa cambios en la composicion de especies, ni en la proporcion pastos:arbustos
o0 en el ciclado de nutrientes (Ofiatibia y Aguiar 2016; Ofiatibia, Aguiar, y Semmartin

2015).
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1.4. SISTEMA DE ESTUDIO

El lugar donde realicé los estudios manipulativos y descriptivos—comparativos fue
la estacion experimental del INTA en Rio Mayo, en la Provincia de Chubut (S 45° 23'
05,6" - O 70° 14' 36,7") y en campos aledafios. Estos sitios estan ubicados en el Distrito
Occidental de la Provincia Fitogeografica Patagonica (Soriano, 1956; Leon et al., 1998;
Oyarzabal et al., 2018). Este distrito de vegetacion cubre aproximadamente 150.000 km?,
y Se caracteriza por una estepa arbustivo-graminosa con una altura entre 60 cm y 180 cm
y una cobertura del 50%. La mayor parte de la cobertura vegetal corresponde a gramineas.
El campo experimental posee una superficie de 9.895 ha.

En el sitio de estudio el agua es el principal recurso limitante (Jobbagy y Sala,
2000; Flombaum et al., 2017). La precipitacion media anual es de 131 mm (rango: 55—
251 mm, n = 38, periodo: 1982-2020). Las precipitaciones se concentran
(aproximadamente un 69%) durante el otofio e invierno (marzo a septiembre). La
temperatura media anual es de 9,5 °C, variando desde los 2 °C en promedio para el mes
de julio a los 15 °C en enero. Esto implica un desfase entre los momentos de mayor
precipitacion en otofio-invierno con los de temperaturas éptimas para el crecimiento en
primavera-verano (Figura 1.1a). A su vez, la velocidad del viento es mayor durante los
meses mas calidos acentuando la desecacidn en superficie (Figura 1.1b).
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Figura 1.1. (a) Climodiagrama ombrotérmico de Gaussen mostrando la precipitacion
(mm) y la temperatura (°C) de julio a junio para el sitio de estudio. (b) Velocidad del
viento diaria promedio (km h) de julio a junio para el sitio de estudio.
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En la actualidad, la principal actividad agropecuaria en las estepas es la ganaderia
ovina. En mis estudios incluyo lotes que presentan cargas que histéricamente han sido
moderadas (entre 0,2 y 0,4 EqOv ha?) y otros con cargas altas (0,6 EqOv ha?),
correspondientes a INTA y campos privados, respectivamente. También trabajé con
clausuras dentro del campo experimental de INTA que fueron instaladas con distinta
fecha de inicio: 1954, 1972, 1983 y 1994. Diversos grupos de investigacion han trabajado
en estos sitios durante mas de 60 afios, lo que permite contar con una base importante de
conocimiento empirico y cientifico de la historia natural y la ecologia de la estepa.

La cobertura vegetal es de aproximadamente 50% (Leon et al., 1998), repartida
entre gramineas perennes, arbustos y broza. Los pastos tienen una cobertura basal
promedio cercana al 25%, y estan representados por Pappostipa speciosa Trin. et Rupr.,
Pappostipa humilis Cav., Poa ligularis Nees ap. Steud y Bromus pictus Hook.
(Fernandez, Sala, y Golluscio 1991). Los arbustos, con alturas maximas cercanas a 1 m,
cubren el 12% vy estan representados principalmente por Azorella prolifera (Cav.)
(previamente denominada Mulinum spinosum Cav. Pers), Adesmia volckmannii Philippi
y Senecio filaginoides De Candolle (Ofiatibia y Aguiar 2016). Estas especies de pastos y
arbustos acumulan mas del 90% de la biomasa vegetal presente en el sitio, siendo la
productividad primaria neta aérea similar para ambas formas de vida (Fernandez, Sala, y

Golluscio 1991; Jobbagy y Sala 2000).

1.5. ESTRUCTURA DE LA TESIS

Mi tesis para optar al grado de Doctor de la Universidad de Buenos Aires consta,
ademas de este capitulo introductorio, de cuatro capitulos que presentan resultados de
experimentos y estudios descriptivos, y uno final de discusion general. En el Capitulo 2
presento los resultados relativos a las predicciones 1y 2, referidas a las areas de suelo

desnudo y de su dinamica de ocupacion en el largo plazo. En el capitulo comparo estas
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areas entre clausuras (disturbio por ausencia total de herbivoria) y pastoreos intensivos
(disturbios por muy alta herbivoria). En estas areas es donde potencialmente puede
instalarse la vegetacion, dando inicio al proceso de sucesion ciclica (Watt, 1947), por lo
cual es fundamental su estudio para entender la organizacion de la vegetacion en el
espacio. En el Capitulo 3, estudio como cambian las tasas vitales de cinco especies de
gramineas perennes dominantes creciendo cerca de dos especies de arbustos perennes
dominantes con estrategias ecoldgicas contrastantes (Cipriotti y Aguiar 2012; Graff y
Aguiar 2017), que presuntamente actian como organizadores de la comunidad. Las
respuestas en tasas vitales de las gramineas (emergencia, establecimiento y
supervivencia) son estudiadas en distintos momentos de la sucesién ciclica (suelo
desnudo, fase de construccion y fase de degradacion de los parches de vegetacion). Luego
comparo los resultados obtenidos dentro de la clausura con los obtenidos fuera de ella.
Esto permite inferir la importancia relativa de los controles bottom-up (disponibilidad de
recursos, determinada por el micrositio en la sucesion ciclica y la especie de arbusto
presente) y top-down (accion de la herbivoria) sobre las tasas vitales de las distintas
especies de pastos perennes (predicciones 3, 4 y 5). En el Capitulo 4, para profundizar y
sintetizar los resultados del capitulo anterior, presento un analisis de redes de
interacciones entre especies dominantes (lefiosas y herbaceas) bajo situaciones con y sin
pastoreo domeéstico. Construyo las redes a partir del efecto de los arbustos dominantes de
la estepa sobre las tasas vitales de cinco especies de herbaceas perennes dominantes.
Ademaés, evallio métricas clésicas para el estudio de redes: conectancia de cada red y
numero, intensidad y signo de las interacciones entre arbustos y pastos. A diferencia de
los capitulos precedentes, donde trabajo con pastos y arbustos, en el Capitulo 5 me centro
en tres especies de arbustos dominantes que, de acuerdo con el modelo de sucesion

ciclica, actuan como organizadores de la vegetacion. Estudio como la estructura espacial
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ya existente puede determinar sus tasas vitales evaluando patrones de establecimiento,
crecimiento y mortalidad en relacién a las areas de vecindad. Este estudio permite estimar
como la estructura puede condicionar a los procesos (prediccion 6), y como el pastoreo
puede afectar estas relaciones entre patrones y procesos (prediccion 7). En el capitulo de
discusion final, sintetizo y unifico los principales resultados de esta tesis de acuerdo con
el objetivo general y el marco conceptual discutido en el Capitulo 1. Discuto las relaciones
entre estructuras y procesos en la dinamica de parches, y los cambios generados por el
pastoreo y la composicién de especies sobre estas relaciones. Cierro el capitulo con las

perspectivas y lineas futuras que se abren a partir de este trabajo.
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Capitulo 11

Efectos del pastoreo sobre la estructura y dinamica de
areas de suelo desnudo

2.1. INTRODUCCION

La vegetacion en zonas aridas es escasa y usualmente esta organizada en un
mosaico con dos fases, una vegetada y una con alta proporcion de suelo desnudo (Noy-
Meir, 1973; Aguiar y Sala, 1999). Ha sido propuesto, y en muchos casos empiricamente
demostrado, que la estructura del mosaico es un controlador clave de la dinamica
ecologica de la estepa. EI mosaico de vegetacion controla la redistribucion de recursos en
tiempo y espacio controlando a su vez las interacciones entre especies (Aguiar y Sala,
1999; Tongway et al., 2001). Hasta el momento, la mayoria de los trabajos relacionados
a patrones y procesos en zonas aridas hicieron, generalmente, foco en la fase vegetada
(Bisigato et al., 2005; Cipriotti et al., 2012; Getzin et al., 2016; Dohn et al., 2017).

En este capitulo, describo las areas de suelo desnudo (ASD), y su dinamica de
colonizacioén de largo plazo (siglos). Estas dindmicas pueden ser afectadas por diversos
factores, como la disponibilidad de agua (Jobbagy y Sala, 2000; Chesson et al., 2004) o
la velocidad de viento. El viento es un factor clave en muchos ecosistemas aridos que
interactua con el suelo y la vegetacion determinando patrones de evapotranspiracion
(Okin etal., 2018). La velocidad del viento en superficie puede ser también un
controlador de la erosion del suelo (Li et al., 2009; Zhao et al., 2017) pero también de las
dindmicas de dispersion de propagulos y por lo tanto de la colonizacion (Chambers y
MacMahon, 1994; Aguiar y Sala, 1997; Rotundo y Aguiar, 2004). Esto controlaria el

origen y tipo de parches (Aguiar y Sala, 1994; Puigdefabregas et al., 1999).
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La intensificacion del pastoreo podria conducir al aumento del suelo sin cobertura
en ecosistemas aridos y semiaridos (Schlesinger et al., 1990; Del Valle et al., 1998; Ares
et al., 2003; Ofatibia et al., 2015; Maestre et al., 2016). Pero atn no hay una descripcién
de como cambian las tasas de aparicion o desaparicion de ASD vy, en mas detalle, como
cambia la conformacién de esas areas. Estas transiciones a estadios degradados
promovidas por el pastoreo doméstico con altas cargas pueden ser graduales o abruptas
(Rietkerk etal., 2004). En los ultimos afios, algunas métricas basadas en parches de
vegetacion (Bautista et al., 2007; Kéfi, Rietkerk, Alados, et al., 2007; Berdugo et al.,
2017; Onatibia y Aguiar, 2019), asi como de conectividad de interparches a escala de
paisaje (Moreno-De Las Heras et al., 2012; Rodriguez et al., 2018) han sido propuestas
como predictores de esas transiciones. Sin embargo, las dindmicas de la vegetacion
ocurren a distintas escalas espaciales y temporales (Rietkerk et al., 2004). Por lo tanto, el
estudio de las areas de suelo desnudo a una escala de mayor detalle que paisaje puede
aportar informacion que ayude a entender mejor estos procesos.

Los estudios de este capitulo estan centrados en describir las areas de suelo
desnudo (ASD), y el efecto del pastoreo sobre su dindmica de colonizacién y cambios en
estructura. Utilicé el supuesto que las ASD pueden ser estudiadas como unidades
discretas sin cobertura vegetal de entre 1 y 2 m? delimitadas por pastos y arbustos. Estas
areas pueden permanecer vacantes o ser colonizadas por plantas de pastos o de arbustos.
La primera pregunta que estudié fue: ¢ Cudl es el efecto del pastoreo sobre la estructura
espacial y la ventilacién del suelo desnudo? Predicciéon 1: El pastoreo controla la
estructura espacial de las areas de suelo desnudo, aumentando su tamafio y grado de
apertura determinando una mayor ventilacion a nivel de superficie. Esto seria el resultado
de cambios en el nimero y tamafio de los individuos bordeando esas areas (Kéfi, Rietkerk,

Alados, etal., 2007; Onfatibia y Aguiar, 2019) y en su organizacion espacial (Kefi,
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Rietkerk, van Baalen, et al., 2007). La segunda pregunta fue: ¢ Como es la dinamica
temporal (largo plazo) de ocupacion del suelo desnudo en estepas con diferente
intensidad de pastoreo? Prediccion 2: El pastoreo disminuye la tasa de colonizacion de
los suelos por parte de pastos y arbustos, respecto a estepas clausuradas al pastoreo. Estas
diferencias se deben a una menor reproduccion sexual y asexual de las especies mas
palatables y afectadas por el pastoreo. Debido al largo plazo de estos procesos (afios-
décadas), trabajé con un modelo de simulacion espacialmente explicito (DINVEG) que
fue desarrollado para la estepa patagénica. La robustez de DINVEG ha sido verificada en
la estepa, y reproduce la composicion, la densidad de seis especies dominantes, su
productividad y organizacion especial de la vegetacion (Cipriotti etal., 2012).
Recientemente, el modelo fue utilizado para predecir los efectos a largo plazo del manejo
del pastoreo en la estepa (Cipriotti et al., 2019). Con este modelo, simulé las transiciones

de suelo desnudo a areas cubiertas por pastos o arbustos y de ellas a suelo sin cobertura.

2.2. METODOLOGIA

2.2.1. Descripcidn de las areas de suelo desnudo en campos con distinta
historia de pastoreo

Para describir las areas de suelo desnudo (ASD) estableci tres transectas de 50 m
en cada condicién de pastoreo representada por una clausura (>5 ha) y un campo con
pastoreo intensivo (>600 ha). De este modo, las transectas capturaron la heterogeneidad
del paisaje respecto a los patrones de ASD estudiados de aproximadamente 2.10* ha. Se
evitaron localizaciones cercanas a aguadas o alambrados para evitar areas con alta presion
local de pastoreo. En estas transectas, fotografié todas las ASD interceptadas (Camara
NIKON EB8400, 3264x2448 pixeles). Las fotos fueron tomadas a principios de enero del
2018, momento de alta verticalidad en la posicion cenital del sol. Cada foto incluia el

ASD vy las plantas que la rodeaban (ejemplo en la figura 2.1). Cada fotografia digital se
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tomo desde una altura promedio de 1,5 m. De un total de 98 fotos en lotes pastoreados y
87 en clausuras, sorteamos y seleccionamos 50 para cada condicion (n total por
tratamiento = 50). De este modo, en la mayoria de los casos no analicé ASD contiguas.
Por lo tanto, el procedimiento utilizado redujo significativamente la potencial

autocorrelacion espacial.

¥ AL SN

A\ .
o desnudo analizadas.

=

Figura 2.1. Ejé.mplo e una las 10 ftografl’ de suel
Utilizando el software Imagel, estableci la escala y dimension de cada foto
utilizando una regla como guia. Las fotos fueron analizadas para definir poligonos y
medir distancias entre puntos con el software QGIS (QGIS Development Team, 2020).
En cada imagen, usé las plantas individuales de pastos perennes y arbustos que rodeaban
cada ASD para delimitar poligonos (Figura 2.2). Los limites se dibujaron en cada foto
conectando pares de plantas vecinas. De este modo, estimé para cada ASD: tamafio del
area, numero y tamafio de individuos rodeando el ASD, y la suma de distancias entre
plantas que limitan el ASD (a partir de ahora llamada “apertura”). En cada foto coloqué
una regla para establecer la escala de cada fotografia utilizando el software ImageJ
(Schneider et al., 2012). Las areas de ASD y de las plantas fueron calculadas a partir de

poligonos marcados con vectores. Asimismo, calculé una medida sintética para estudiar
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el desvio entre la forma de las ASD respecto a un circulo perfecto [indice de forma (Shape
index, Ec. 2.1); Patton, 1975]. Este indice toma valores de 1 cuando la forma es
perfectamente circular. Valores > 1 indican irregularidad. El estudio de la forma de las
areas de suelo desnudo se relaciona con la rugosidad del sistema (Zo), un parametro clave
en el estudio de perfiles de viento y erosion edlica. El indice de forma elegido (entre
diversos posibles) tiene sentido bioldgico, pues areas mas circulares poseen menor
rugosidad en el plano horizontal y menor restriccion al paso del viento, lo cual aumentaria

la velocidad de viento en superficie.

Perimetro

2xJm.Area (2' 1)

Indice de forma =

4ok S 4~

Figura 2.2. Ejemplo de la estimacion de distancias entre individuos (lineas rojas) y
delimitacién de areas de suelo desnudo (linea azul) en una de las fotografias analizadas.

Medi la velocidad del viento en superficie durante 1 minuto, a 20 cm sobre el
suelo, en cada ASD fotografiada. Realicé las mediciones en el borde y el centro de las
ASD, luego del mediodia y antes del atardecer. La velocidad del viento fue medida en
enero, que es un mes con alta frecuencia de dias ventosos (Figura 1.1b). La velocidad del
viento histdrica a 2 m de alto durante enero es 4,47 m s, Los anemometros integran las

mediciones de velocidad de viento durante 1 minuto. Utilicé dos anemoémetros (Kestrel
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2000, Pennsylvania, EE.UU., afio 2010) localizados en direccién O-E debido a que es la
direccién predominante del viento. Durante los cuatro dias de mediciones, la velocidad
del viento medida en la estacion meteoroldgica fue de 5,90 m s en promedio (sensor
ubicado a 2 m de altura).

Utilicé analisis de la varianza (ANDEVA) para analizar el efecto del pastoreo en
las variables medidas y calculadas. EI tamafio de las ASD fue transformado con logaritmo
para ajustar los valores a una distribucién normal antes del analisis. Calculé la
distribucion poblacional de las ASD (distribucion de frecuencia de las variables) y estudié
el efecto del pastoreo con tests Kolmogorov-Smirnov. Las diferencias de velocidad del
viento entre el centro y borde de cada ASD fueron analizadas con ANDEVA. Estudié la
correlacion entre la diferencia en la velocidad de viento con todas las variables que
describen las ASD (tamafio ASD, forma y apertura, y tamafio y numero de plantas
rodeando cada ASD). Estas variables descriptivas fueron incluidas en el modelo a partir
de sus efectos simples y la interaccion con el pastoreo. Antes del andlisis, evalué si existia
una alta colinealidad entre variables descriptivas que pudiera estar inflando la varianza
(Graham, 2003; Zuur et al., 2010). Estas variables presentaron una correlaciéon menor a
0,6 entre ellas. Las variables descriptivas fueron centradas y estandarizadas (antes de los
analisis) para poder comparar su importancia relativa. Estas transformaciones permiten
estimar coeficientes independientes, interpretables y numéricamente estables (Schielzeth,
2010). ElI modelo inicial ajustado que consideraba todas las variables de estructura fue
simplificado por medio de una seleccion de modelos hacia atras, utilizando tests de
cocientes de verosimilitud (Zuur etal., 2009). También, utilicé una inferencia multi-
modelo para determinar la importancia del resto de las variables a partir de su presencia
y efecto en modelos alternativos (Burnham y Anderson, 2002). Estos modelos

alternativos se basan en subconjuntos de modelos globales considerando todas las
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variables y sus diferentes combinaciones. Seleccione los diez mejores modelos (de un

total de 275) y los ordené a partir del segundo criterio de informacion de Akaike (AICc).

2.2.2. Dinamicas de areas de suelo desnudo

Para estimar la dindmica de colonizacion de las ASD usé resultados de
simulaciones realizadas con DINVEG (Cipriotti et al., 2019). Si bien los resultados de las
simulaciones a nivel de comunidad fueron publicados, este conjunto de resultados de las
simulaciones sobre colonizacion de celdas permanecia sin analizar. En simulaciones de
200 afios, registré la probabilidad de que cada celda de ASD permanezca como ASD
(estasis), 0 sea ocupado por un arbusto o pasto bajo dos escenarios de pastoreo (con y sin
pastoreo ovino). Brevemente, DINVEG es un modelo de simulacién eco-hidrologico
espacialmente explicito basado en individuos, calibrado y validado por Cipriotti et al.
(2012) para estas estepas graminoso-arbustivas. Simula la dinamica temporal y espacial
de la vegetacién en la estepa patagdnica considerando tres especies de pastos (Bromus
pictus, Poa ligularis, y Pappostipa speciosa) y tres especies de arbustos (Adesmia
volckmanii, Azorella prolifera y Senecio filaginoides). EI modelo simula una parcela de
50m x 50m, dividida en 62.500 celdas de 0,2m x 0,2m. Es decir, la unidad de simulacion
y analisis es una celda. Este tamafio de celda representa el tamafio aproximado de una
mata de pasto adulto. Por el contrario, los arbustos pueden ocupar varias celdas a lo largo
de su crecimiento. El paso temporal del modelo es mensual.

El modelo DINVEG tiene cuatro tipos de objetos: pastos, arbustos, banco de
semillas del suelo, y agua del suelo. La dindmica de los primeros tres objetos es controlada
por reglas sobre transiciones demograficas y aspectos clave de su ciclo de vida. Estas
transiciones estan controladas por la disponibilidad de agua en el suelo en cada celda, la
cual depende del consumo de las plantas, evaporacion y precipitacion (Paruelo y Sala,

1995). El consumo depende de la biomasa en una celda y en sus 8 celdas vecinas. De esta
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manera, la vegetacion rodeando esa celda controla la disponibilidad de agua y, por lo
tanto, las transiciones demograficas en la celda. Las interacciones entre plantas ocurren a
través de la disponibilidad de agua. Esto controla los procesos de emergencia,
reclutamiento, crecimiento y mortalidad. Cipriotti et al. (2012) provee una descripcion
detallada del modelo y del método de parametrizacion inversa basado en un largo registro
de datos obtenidos en la estepa. La serie temporal de precipitacion y temperatura fue
construida a partir de aleatorizar un registro de 31 afios de datos climaticos del sitio de
estudio. El procedimiento de aleatorizaciéon fue disefiado de modo tal de conservar la
autocorrelacion observada entre afios, la media, y la variabilidad interanual. La versién
de DINVEG utilizada en este capitulo incluye pastoreo ovino (Cipriotti et al., 2019). El
pastoreo ovino es simulado de manera continua con un paso mensual removiendo
biomasa de plantas de acuerdo con la especie (mas o menos preferidas por el ganado) y
su ubicacion (cerca o lejos de arbustos). El pastoreo también afecta las tasas vitales de las
especies.

Estudié el registro de transicion desde una celda de suelo desnudo (SD) a pasto
(P), arbusto (A), o SD (permanece como SD) en el lapso de un afio. La probabilidad de
transicion entre parches fue registrada a partir de la frecuencia de ocurrencia de este
evento desde un tiempo t a un tiempo t+1, para toda la parcela simulada. Los analisis
estadisticos comienzan en el afio 60 de cada simulacion para no incluir los primeros afios
en los cuales el modelo presenta una dinamica inicial de ajuste. Las simulaciones se
corrieron hasta el afio 200, donde se aproximan a un equilibrio estocéstico (Cipriotti et al.
2019).

Las series de tiempo de las tasas de transicion de parches de suelo desnudo a
diferentes estados fueron construidas para el promedio de 8 escenarios simulados (4

parametrizaciones y dos condiciones iniciales de DINVEG). Las 4 parametrizaciones
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simulan dinamicas compatibles con datos de campo usados para la validacion del modelo.
A su vez, ambas situaciones iniciales son representativas de una estepa graminoso-
arbustiva en condiciones de clausura al pastoreo, respecto a cobertura de pastos y
arbustos, densidad de plantas, y al patron espacial del mosaico de vegetacion. Estos 8
escenarios son un subconjunto de los 42 escenarios originalmente simulados. Utilizando
la serie temporal promedio de los 8 escenarios para los 140 afios analizados, calculé los
autocorrelogramas y correlogramas cruzados para cada tipo de transicion (SD a SD, SD
a P,y SD a A), para ambas condiciones de pastoreo. Para estos analisis utilicé las
funciones “acf” y “ccf” del software estadistico R (R Core Team, 2020). Las funciones
de autocorrelacion fueron calculadas en la funcion “acf” usando la ecuacion (2.2)
propuesta por Venables y Ripley (2002); y las funciones de correlaciones cruzadas fueron

calculadas usando la ecuacion (2.3) propuesta por Brockwell y Davis (1991).

- n
t=17t

n—-k
acfy (k) = H=LYLYetk ytyy,f*" (Ec. 2.2)

Donde x es la serie temporal, k es el lag o desfase temporal, y es el residual

respecto a la media estimada de la serie, t es tiempo y n el maximo desfase (lag).

Cov(Xt+Yt+k)

ccfyy (k) = oo (Ec. 2.3)

Donde X e Y son las series temporales, t es tiempo, y k es el desfase (lag).

Utilizando correlaciones cruzadas entre tasas de transicion dentro de cada
condicion de pastoreo estimé si las probabilidades de transicion de SD a SD, SD a P, y
SD a A, estaban temporalmente relacionadas y en fase. Estas correlaciones cruzadas
fueron calculadas con un desfase temporal (lag) de hasta 4 afios. Los intervalos de
significancia fueron estimados a partir de bandas de confianza del 95% contrastando con

una serie de ruido blanco estricto.
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2.3. RESULTADOS

2.3.1. Descripcion de las &reas de suelo desnudo en campos con distinta
historia de pastoreo
Algunas de las variables que describen las ASD fueron estadisticamente diferentes
entre las transectas realizadas en clausura y en pastoreo (Figura 2.3). El tamafio (m?) de
las ASD fue un 17% mayor en sitios con pastoreo que en clausuras (Pastoreo=0,46+0,03
m? vs Clausura=0,39+0,02 m?, p<0,05). Las formas de las ASD fueron en general
irregulares (1,47 £+ 0,02), indicando que las ASD poseen 47% mas perimetro que un
circulo de la misma é&rea. El pastoreo disminuyd la irregularidad un 13%
(Pastoreo=1,44+0,02 vs. Clausura=1,50£0,02, p<0,05). La apertura de las ASD (cm) fue
un 15% mayor en pastoreo comparado a transectas en clausura (Pastoreo = 104,9+6,16
cm vs. Clausura = 88,66+5,05 cm, p<0,05). El nimero y tamafio de plantas individuales
rodeando las ASD no mostraron diferencias significativas entre las dos condiciones de
pastoreo (p>0,05). La distribucion de frecuencias acumuladas para estas cinco variables
descriptoras de ASD no cambiaron con el pastoreo (p>0,05 en tests de Kolmogorov-

Smirnov de dos muestras, para todas las variables).
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Figura 2.3. Variables estructurales que caracterizaron las areas de suelo desnudo (ASD) en
clausura y pastoreo (media + error estandar). a) Tamafio de ASD. b) indice de forma. Siendo
1 perfectamente circular, y valores mayores indicando formas cada vez mas irregulares. c)
Apertura de ASD. d) Ndmero de plantas individuales delimitando las ASD. e) Tamafio
medio de plantas que delimitan las ASD.

La velocidad promedio del viento (m s) fue mayor en el centro que en el borde
de las ASD. La diferencia entre estas dos posiciones fue un 70% mayor en pastoreo que
en clausuras (Pastoreo=0,65+0,11 vs Clausura=0,20+0,05, t=3,86, grados de libertad=98,
p<0,001) (Figura 2.4). La diferencia de velocidad del viento entre el centro y el borde no
estuvo fuertemente correlacionada con las variables estructurales que describen las ASD.
El mejor modelo de regresion multiple para explicar la velocidad del viento incluyé los
factores: condicion de pastoreo, tamafio, forma, y apertura de las ASD, pero solo explicd
un bajo porcentaje de variabilidad (R?=0,25) (Figura 2.5; Cuadro 2.1; Cuadro 2.2). No
hubo interacciones estadisticamente significativas entre las variables de estructura y el
pastoreo. El tamafio de las ASD fue la Unica variable de estructura asociada positivamente
a la diferencia en la velocidad del viento (pendiente=1,21). Por otro lado, cuando las
formas de las ASD eran mas irregulares, las diferencias en velocidad del viento eran
atenuadas (pendiente=-0,91). Finalmente, cuando las ASD eran mas abiertas, las

diferencias en velocidad del viento tendieron a ser menores (pendiente= -0,08).
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Figura 2.4. Diferencias en la velocidad del viento promedio (m s) entre el centro y el
borde de las ASD para clausura y pastoreo. Se representan medias y errores estandar.

Rankin Tamafio Forma N°de Apertura Tar;:ﬁo Interaccion a'ruzst AlCc delta Deso
g ASD ASD plantas ASD significativa J P
plantas ado

1 0,82 -0,46 -1,11 0,25 427,8 - 0,09
Pastoreo: Tamafio

2 0,37 -0,41 -0,59 ASDy 0,26 429,1 1,31 0,06
Pastoreo:Apertura

3 0,89 -0,38 -0,21 -1,12 0,25 429,1 1,35 0,05

4 0,83 -0,45 -0,90 Pastoreo:Apertura 0,25 429,2 150 0,04

5 0,79 -0,36 -1,09 Pastoreo:Forma 0,24 429,7 2,02 0,03

6 071  -046 1,12 PaStoreAOS:Eamam 024 4298 203 0,03

7 0,79 -0,45 -1,07 0,08 0,24 4299 2,17 0,03

8 0,89 -0,36 -1,09 0,23 4299 2,19 0,03
Pastoreo: Tamafio

9 0,41 -0,37 -0,49 ASD y 0,25 430,0 2,26 0,03
Pastoreo:Apertura
Pastoreo: Tamarfio

10 0,45 -0,32 -0,24 -0,58 ASDy 0,26 430,2 2,48 0,02

Pastoreo:Apertura

Cuadro 2.1. Ranking de los 10 mejores modelos respecto a los 275 modelos posibles de
acuerdo a las variables consideradas, por medio de inferencia multimodelo. Pastoreo hace
referencia al factor condicion de pastoreo (clausura o pastoreo), y esta presente en todos
los modelos. Los modelos fueron ordenados de menor a mayor AICc. En el cuadro
mostramos los valores de AICc, el delta respecto al mejor modelo, y el r? ajustado. La
variable peso estima el peso de la evidencia en favor de cada modelo para ser el que mejor
explica la velocidad del viento, asumiendo que la suma de los pesos de los 275 modelos
tiene un valor de 1. Celdas sin valores implican que esa variable no fue incluida en ese

modelo.
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Figura 2.5. Resultados del modelo de regresion multiple con mejor ajuste que relaciona
la diferencia en la velocidad de viento promedio (m s*) con a) tamafio de ASD (m?), b)
indice de forma, y c) apertura de ASD (cm). Lineas llenas negras representan transectas
en clausura, y las lineas grises de trazo representan transectas en pastoreo.

. Error Grados
Estimado . de Valor F valorp
estandar .
libertad
Clausura 0,77 0,29
Pastoreo 2,29 0,29 1 1341 0,0004
Apertura ASD -1,11 0,28 1 15,94 0,0001
Tamaiio ASD 0,82 0,28 1 8,63 0,004
Forma -0,46 0,21 1 5,14 0,03

Cuadro 2.2. Anélisis de la varianza para el modelo final obtenido para el cual se realiz6
un analisis de regresion mdaltiple. En negrita se resaltan los efectos significativos
(p<0,05).

2.3.2 Dindmicas de areas de suelo desnudo

En base a los valores simulados por el modelo, el pastoreo disminuye la
probabilidad de transicion desde suelo desnudo (SD) a parches cubiertos por pasto (P)
(Figura 2.6). Ademas, el pastoreo aumenta la transicién desde SD a arbusto (A), pero a
lo largo del tiempo hay una leve caida en esta transicion. En ausencia de pastoreo, la
transicion desde SD a A es 3 veces menos probable gue la transicion a P o SD.

Las dindmicas individuales de los diferentes escenarios presentan una variabilidad
diferente dependiendo de la transicion analizada y la condicidn de pastoreo (Figura 2.7).

Las transiciones de suelo desnudo a suelo desnudo son las que tienen menor variabilidad

entre escenarios, en ambas condiciones de pastoreo. Las transiciones hacia pastos en
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general tienen mayores valores en pastoreo, pero la variabilidad es similar en ambas
condiciones. Finalmente, las transiciones hacia arbustos, tanto en magnitud de

transiciones como en variabilidad son mayores en pastoreo.

Probabilidad de transicion hacia:
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Figura 2.6. Probabilidad de transicion de parches de suelo desnudo a arbustos (rojo),
pastos (azul), o permanencia como suelo desnudo (negro) a través de los afios de
simulacion. Cada punto de la linea es el promedio de 8 escenarios (4 parametrizaciones
por 2 situaciones iniciales, linea llena) con sus maximos y minimos (banda de colores
claros). Los analisis comenzaron en el afio 60 para excluir dindmicas de ajuste inicial del
modelo.
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Figura 2.7. Dindmicas individuales de los 8 escenarios diferentes simulados comparando
tratamiento en clausura y pastoreo para las transiciones desde una celda con a) suelo
desnudo a suelo desnudo, b) suelo desnudo a pasto, c) suelo desnudo a arbusto.

El pastoreo aumenta significativamente la autocorrelacion temporal de
transiciones desde SD a SD (Figura 2.8a) y desde SD a A (Figura 2.8b), pero tiene un
menor impacto en la estructura de autocorrelacion de la transicion desde SD a P (Figura
2.8¢). En las dos condiciones de pastoreo se observa que la autocorrelacion disminuye a
medida que el desfase (lag) aumenta, particularmente en condiciones sin pastoreo. En

simulaciones con pastoreo, la estructura de autocorrelacion se mantiene ain a altos

desfases.
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Analizando las correlaciones cruzadas para ambas condiciones de pastoreo, las
transiciones desde SD a P y desde SD a A, son significativas y de signo opuesto a la
probabilidad de transicion desde SD a SD (Figura 2.9). La correlacion entre la
probabilidad de transicion desde SD a SD con la transicion desde SD a P es -0,99 sin
pastoreo y -0,93 con pastoreo ovino. En clausuras al pastoreo, la correlacion negativa

entre la transicion desde SD a A es -0,80 e incrementa en términos absolutos con pastoreo

a-0,91.
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Figura 2.8. Valores de autocorrelacion para las transiciones desde a) suelo desnudo a
suelo desnudo, b) suelo desnudo a arbusto, y ¢) suelo desnudo a pasto, en escenarios con
clausura (linea llena) y pastoreo (linea de traza). Las lineas de traza rojo oscuro sefialan
los intervalos de confianza del 95% comparando con una serie temporal tedrica de ruido
blanco estricto.
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Figura 2.9. Valores de correlaciones cruzadas entre diferentes probabilidades de
transicion, desde desfase 0 (sin desfase) hasta 4 afios. VValores positivos de desfase indican
la correlacion entre valores de transicién a arbustos [t+1] y transicién a pastos [t] (verde,
linea de traza); transicion a suelo desnudo [t+1] y transicion a pastos [t] (azul, linea de
puntos); y transicion a suelo desnudo [t+1] y transicion a arbustos [t] (rojo, linea llena).
Valores negativos de desfase indican la correlacion entre valores de transicion a arbustos
[t] y transicion a pastos [t+1] (verde, linea de trazo); transicion a suelo desnudo [t] y
transicion a pastos [t+1] (azul, linea de puntos); y transicion a suelo desnudo [t] y
transicion a arbustos [t+1] (rojo, linea llena). Las lineas rojo oscuro indican los intervalos
de confianza del 95% comparando con una serie temporal tedrica de ruido blanco estricto.
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2.4. DISCUSION

El suelo desnudo es una caracteristica importante e idiosincratica de los
ecosistemas aridos (Schlesinger et al., 1990). La proporcion total de suelo desnudo esta
relacionada positivamente con la aridez, al igual que su importancia ecologica. Como la
vegetacion se estructura en parches, el suelo desnudo también puede presentar limites
discretos. En la estepa patagdnica, el pastoreo ovino modifica algunas variables que
definen las areas de suelo desnudo individuales (ASD) como la cobertura total, las
especies dominantes y la cobertura de broza (Ofatibia et al., 2018; Ofatibia y Aguiar,
2019). Sin embargo, a la escala de area de suelo desnudo y contrario a mis predicciones,
estos cambios nunca superaron el 20% de diferencia entre condiciones de clausura y
pastoreo intensivo (donde la densidad de ovejas duplica la densidad recomendada). Por
el contrario, bajo condiciones de pastoreo intensivo las diferencias en la velocidad del
viento entre el borde y el centro de las ASD incrementaron dramaticamente (70%). Este
cambio no estuvo robustamente asociado con variables estructurales como establecian
mis predicciones. El pastoreo, de acuerdo con las simulaciones de DINVEG, también
promueve cambios en la dindmica temporal de las ASD. En simulaciones sin pastoreo, la
probabilidad que una ASD sea colonizada por arbustos es tres veces mas baja que la
probabilidad de permanecer como ASD. Mientras que la probabilidad de ser colonizada
por pastos es similar a la de permanecer como ASD. El pastoreo disminuye las
probabilidades de las ASD de ser colonizadas por pastos, e incluso por arbustos en el
largo plazo. Por el contrario, la condicion de suelo desnudo incrementa a lo largo del
tiempo. Estos resultados apoyan la hipétesis de que el pastoreo afecta negativamente
patrones y procesos que tienen lugar en los suelos desnudos, y estos cambios son lo
suficientemente importantes como para afectar procesos relevantes a escalas superiores

(Peters et al., 2007). Por ejemplo, incrementos en la velocidad del viento podrian reducir
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las probabilidades de las semillas de permanecer en ASD, e iniciar el reclutamiento en
estas areas (Aguiar y Sala, 1997).

En general, los cambios promovidos por el pastoreo en las variables de estructura
con que caractericé las ASD no excedieron el 20%. El tamafio de las ASD tendi6 a ser
mayor en campos con pastoreo ovino. La magnitud y direccion de los cambios estimados
son consistentes con aquellos propuestos en otros estudios (Augustine etal., 2012;
Onfatibia et al., 2018). Sin embargo, conviene aclarar que los estudios previos estan
basados en lineas de intercepcion de suelos desnudos en vez de medir sus areas
individuales. En ese tipo de estudios, las lineas de muestreo interceptan las ASD en
diferentes partes por lo cual sus tamafios exactos solo pueden ser inferidos muestreando
un gran namero de areas. Por otro lado, por la distribucién dispersa de las plantas, los
estudios “basados en areas” recurren a una forma hipotética del suelo desnudo que
establece reglas para definir los limites o contornos de las ASD. En mi trabajo, seleccioné
como forma hipotética el circulo y contrasté esta geometria con ASD en campos con y
sin pastoreo. En sitios con pastoreo, las formas de las ASD son més parecidas al circulo.
Ademas, las ASD tienen mayor distancia entre plantas o barreras (apertura) que marcan
los limites, comparadas con las de clausura. EI nimero y tamarfio de plantas individuales
rodeando las ASD no fueron afectadas por pastoreo ovino. En esta estepa, al igual que en
muchos otros sitios, el pastoreo doméstico promueve el reemplazo de especies en vez de
disminuir la densidad total de pastos (Ofatibia et al., 2018). Adicionalmente, estudios
previos en la estepa encontraron que el pastoreo reduce el tamafio de plantas de especies
preferidas y aumenta el tamafio de las especies menos palatables (Ofiatibia y Aguiar,
2019). Esto explicaria que, en promedio, no haya cambios en el tamafio de individuos en

mi sitio de estudio. Por lo tanto, contrariamente a las predicciones del estudio, los efectos
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del pastoreo en la estructura de las ASD podrian causar cambios en la distribucién de
individuos en el espacio, pero no en su numero o tamario.

En esta estepa patagonica la velocidad del viento a nivel de superficie fue
fuertemente aumentada por el pastoreo (70%). Estos cambios podrian implicar una mayor
evaporacion del agua del suelo, asi como transportar fuera del sistema semillas, particulas
de minerales y materia organica particulada (Aguiar y Sala, 1997; Li et al., 2009; Bochet,
2015). La vegetacion es el principal control de la velocidad del viento a nivel de superficie
(longitud de rugosidad, Zo) y puede ser modificada por pastoreo (Aguiar et al., 1996). Sin
embargo, encontré que los efectos del pastoreo en tamafio, forma y apertura de ASD
fueron en general <20%. Para explicar esta asimetria entre cambios estructurales y
cambios en la velocidad del viento, pueden proponerse dos explicaciones
complementarias. La primera establece que estas variables estructurales actlan de manera
conjunta sinérgicamente determinando diferencias en velocidad de viento. Por lo tanto,
pequefios cambios en ellas podrian implicar un efecto desproporcionado sobre la
velocidad de viento. Cuando las ASD son méas grandes, mas abiertas y con superficies sin
obstaculos en la direccion del viento podrian tener una mayor velocidad de viento que
areas con cada una de estas caracteristicas por separado. Se ha propuesto que la
degradacion de los mosaicos de vegetacion en zonas aridas generan sistemas mas
homogéneos, que resultan ser disfuncionales porque desaparecen zonas que actlien como
sumideros (Tongway et al., 2001). En este sentido, es importante considerar la forma y
las distancias entre plantas (apertura) ya que determinaran la superficie de rugosidad de
la vegetacion en el sistema. Teniendo menos rugosidad un sistema es mas susceptible a
transporte de materiales por viento, o erosion (Wolfe y Nickling, 1993; Dupont et al.,
2014). Complementariamente, una segunda explicacion es que las diferencias de viento

son determinadas por patrones a una jerarquia mayor (i.e. nivel de mosaico de vegetacion)
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(Peters et al., 2007). Mi modelo de regresion maltiple apoya esta segunda explicacion. En
efecto, el modelo de regresion final que incluye solo las variables relevantes para explicar
esta respuesta tiene un poder explicativo relativamente bajo (r>=0,25). En otras palabras,
quizas la estructura espacial de la vegetacion a nivel de paisaje juega un rol clave en la
formacion y mantenimiento de los patrones, controlando la redistribucién y consumo de
los recursos. Por lo tanto, las caracteristicas de las ASD como las que medi no serian
buenas predictoras de una variable clave como velocidad de viento en superficie. A
futuro, se requiere profundizar el trabajo respecto a la organizacion de los arbustos y
grandes matas de pastos, junto a mediciones de la circulacion general del viento a nivel
de mosaico/paisaje. En el capitulo V de esta tesis profundizo sobre cambios en la
organizacion espacial de los arbustos debido al pastoreo que pueden ser relevantes para
esta discusion.

En relacion con la segunda pregunta especifica (¢como es la dinamica temporal
de ocupacion del suelo desnudo en estepas con diferente intensidad de pastoreo?), el
pastoreo podria cambiar la dindmica temporal de las ASD, ya que estos cambios son
controlados por procesos poblacionales (Ofatibia y Aguiar, 2019) es necesario seguir
estos procesos a largo plazo o alternativamente simularlos con modelos espacialmente
explicitos. En arbustos de la estepa patagonica, los tiempos generacionales de las especies
dominantes son mayores a dos décadas (Cipriotti etal., 2012) por lo que estudiar
empiricamente la dindmica de las ASD es dificil. Simulaciones con DINVEG indican que
el pastoreo disminuye la probabilidad de las ASD de ser colonizadas por pastos. Estos
resultados concuerdan con trabajos en los que se comparo la estructura de la vegetacion
de clausuras con la de sitios con pastoreo. En ellos las distancias interparche aumentan
(Funk et al., 2018; Oniatibia et al., 2018). Las simulaciones con DINVEG demostraron

que el pastoreo disminuye la colonizacion de suelos por pastos, mientras que las
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transiciones hacia arbustos son mas estables en el tiempo. Estos cambios pueden ser
explicados ya que los arbustos tienen mayor esperanza de vida que los pastos perennes
dominantes en la estepa. También encontramos que habria una correlacion positiva entre
transiciones desde ASD hacia pastos y desde ASD hacia arbustos. Esta evidencia indica
que los tiempos dptimos para la colonizacion de los suelos desnudos son similares para
pastos y arbustos, por lo cual no hay evidencia que apoye que el sistema gane o pierda
arbustos significativamente. Aumentos o disminuciones en la transicién desde ASD a
arbustos pueden involucrar un mayor nimero o tamario de arbustos, implicando procesos
demogréficos o individuales, respectivamente. Sin embargo, es importante notar que las
salidas de DINVEG son el resultado de dindmicas de celdas individuales condicionadas
por la dinamica de su contexto (8 celdas vecinas). Finalmente, los resultados de DINVEG
indican incrementos en la autocorrelacion temporal dentro de la transicion desde ASD
hacia ASD. Esto apoya la idea de que en estepas pastoreadas hay menor capacidad de
aprovechar los afios mas adecuados para colonizar areas de suelo desnudo (es decir,
cuando hay mayor disponibilidad de agua, principal recurso limitante desde la perspectiva
de lefiosas y herbaceas). Mis resultados fueron simulados corriendo DINVEG con el
escenario climatico actual. Estudios futuros deberian investigar cbmo la disponibilidad

de agua afecta la dinamica de ocupacion de los suelos desnudos con pastoreo.

2.5. CONCLUSIONES

Estudiar descriptores de areas de suelo desnudo individuales (en lugar de las
tradicionales intercepciones en transectas) mostrd que el pastoreo en la estepa promueve
pequefios cambios en su tamafio, forma y apertura. La velocidad del viento en superficie,
un controlador critico del movimiento de materiales, aumentd significativamente en
situaciones de pastoreo. Sin embargo, este cambio no se correlaciona fuertemente con

cambios estructurales en las areas de suelo desnudo. Resolver esta discrepancia es
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importante y requiere estudios mas profundos que permitan expandir las escalas de los
estudios, y hacer andlisis de escalas cruzadas como fue propuesto por Peters et al. (2007).
Los resultados de simulacién muestran que manejos contrastantes del pastoreo, como su
intensificacion o el abandono, puede resultar en cambios a largo plazo en las
probabilidades de ocupacion de areas de suelo desnudo. Esta informacion sobre las
transiciones hacia pastos o arbustos puede ser dificil de obtener por medio de estudios de
campo, y puede ser crucial para predecir la estructura de la vegetacion. Mis resultados
sugieren que estudios de areas individuales de suelo desnudo pueden proveer informacion
valiosa para mejorar nuestro entendimiento sobre el funcionamiento y la estructura de la

vegetacion en zonas aridas.
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Capitulo I1I

Respuestas de las tasas vitales de herbaceas a la
estructura del vecindario y al pastoreo

3.1. INTRODUCCION

En el capitulo anterior, analicé las areas de suelo desnudo y su dinamica de
colonizacion por pastos y arbustos durante periodos de tiempos largos con un modelo de
simulacion espacialmente explicito. También estudié el efecto del pastoreo ovino sobre
las areas de suelo desnudo y su dinamica de ocupacion temporal. En este capitulo, estudio
experimentalmente los controles y mecanismos que pueden regular el ensamble de
herbaceas en la comunidad. Las tasas vitales de las especies pueden estar controladas
tanto por medio de consumidores (top-down) como por disponibilidad de recursos
(bottom-up). En algunos sistemas pueden predominar los controles bottom-up, mientras
que en otros los top-down (Baez et al., 2006; Hillebrand et al., 2007). Ambos tipos de
controles pueden interactuar entre si (van der Waal et al., 2016; Sitters y Olde Venterink,
2021). En zonas aridas, los trabajos que estudian ambos tipos de controles
simultaneamente y sus interacciones son escasos (Meserve et al., 2003; Béez et al., 2006;
Lezama et al., 2014; Davis et al., 2015; Cipriotti et al., 2019). Ademas, los estudios
previos se han enfocado en variables de respuestas como cobertura aérea o biomasa. En
cambio, es menos frecuente estudiar las tasas vitales de las poblaciones. Las tasas
poblacionales serian el resultado de los mecanismos involucrados, y permiten
comprender si las jerarquias entre controles se mantienen a lo largo del ciclo de vida de
las plantas.

La herbivoria, como control top-down, puede ser un determinante clave sobre las

distintas etapas del ciclo de vida en poblaciones vegetales (Smit et al., 2006, 2007;
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Kladivova y Miinzbergova, 2016). En el caso del pastoreo domestico, los efectos sobre
las especies tienen que ver principalmente con defoliacién y pisoteo (Lezama y Paruelo,
2016). A su vez, el pastoreo forma parte del régimen de disturbios lo cual involucra
cambios y redistribucion de recursos entre las especies (Soliveres y Eldridge, 2014;
Onatibia et al., 2015). El pastoreo ovino es altamente selectivo y la presion de consumo
puede ser mucho mayor sobre las especies preferidas (Graff et al., 2007; Cipriotti et al.,
2019; Onatibia y Aguiar, 2019; Ofiatibia, Golluscio, et al., 2020).

En zonas éaridas, el agua es considerada el recurso mas limitante de las dindmicas
de la comunidad actuando como control bottom-up (Yahdjian et al., 2011; Davis et al.,
2015). Su efecto o control sobre plantas en diferentes estadios o tamafios depende tanto
de procesos subterraneos gque controlan la provision, como de aéreos que controlan la
demanda atmosférica que debe tolerar la planta. La estructura espacial en mosaico de dos
fases (fase con alta cobertura vegetal y fase con alta proporcion de suelo desnudo)
condiciona la redistribucién de agua en el espacio y la demanda atmosférica para las
plantas (Aguiar y Sala, 1994, 1999). Mi supuesto es que las tasas vitales de las especies
de una comunidad pueden estar condicionadas por esta heterogeneidad ambiental. En
general, los parches vegetados son considerados islas de fertilidad por la intercepcion de
nutrientes, propagulos, y por menor evaporacion relacionada a disminuciones en
velocidad del viento (Aguiar y Sala, 1999; Wang et al., 2007; Biancari et al., 2020).

Los controles bottom-up podrian estar determinados particularmente por la
especie de arbusto (y su tamario o vitalidad) que domina cada parche del mosaico (Catorci
etal., 2016; Noumi etal., 2016). Por ejemplo, especies de arbustos con distinta
profundidad radical, pueden determinar la disponibilidad de recursos a lo largo del perfil
del suelo, condicionando el acceso para las herbaceas que en general tienen sus raices en

los primeros 20 cm del suelo. O también, distintas arquitecturas aéreas pueden modificar
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la influencia de reguladores sobre plantas vecinas (Reisman-Berman, 2007). A su vez, las
estrategias de vida también podrian determinar el balance de interacciones (Liancourt
etal., 2005; Maestre, Callaway, etal., 2009). En Patagonia, la diferenciacion de
estrategias ecoldgicas dentro de los grupos de arbustos y de pastos se traduce en un
balance de interacciones que puede ser positivo o negativo (Graff y Aguiar, 2017).

En un contexto de cambios ambientales drasticos debido al cambio climatico y la
intensificacion del pastoreo, las tasas vitales de las poblaciones vegetales son un aspecto
clave para conocer y predecir respuestas de esas comunidades (Vitousek et al., 1997;
Foley et al., 2005). En zonas aridas, hacer foco sobre las especies herbaceas resulta
particularmente relevante. Como demostré en el capitulo anterior, este grupo funcional es
el que determina con mayor magnitud las dindmicas de ocupacion del suelo desnudo y es
el mas sensible al pastoreo (Biancari et al., 2020). A su vez, cambios en la composicién
de especies herbaceas se relacionan con cambios en la estructura y el funcionamiento
(Gaitan etal., 2017). Estos cambios en el funcionamiento controlan la provision de
servicios de forraje y conservacion de C y N en los pastizales aridos (Safriel y Adeel,
2005; Onatibia et al., 2015).

Las tasas vitales de las especies a distintos contextos ambientales de
disponibilidad de recursos y herbivoria podrian estar reguladas por sus estrategias de vida.
Por ejemplo, las especies competitivas podrian tener mayores tasas de establecimiento y
supervivencia que las especies estrés tolerantes durante la fase de construccion, donde la
disponibilidad de agua y nutrientes es mayor a la fase de degradacion (Grime, 1977;
Cipriotti y Aguiar, 2017). Mientras que lo contrario ocurriria durante la etapa de
degradacion, pues en esa etapa de la sucesion ciclica hay alto estrés por desecacion y
menor disponibilidad de nutrientes (Cipriotti y Aguiar, 2017). En relacion al control que

ejerce la herbivoria, las especies estres-tolerantes en general son menos preferidas por el
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ganado pues sus rasgos funcionales que permiten tolerar la baja disponibilidad de recursos
suelen converger con los que aumentan la evasion a la herbivoria [e.g. presencia de
espinas y alta relacion carbono/nitrogeno, Adler et al. (2004, 2005)]. Por lo tanto, al
aumentar la presion de pastoreo doméstico seria esperable que las tasas vitales de las
especies estrés tolerantes sean menos afectadas que las de las especies competitivas.

En este capitulo propongo estudiar como en etapas progresivas de la sucesion
ciclica cambian las tasas vitales de cinco especies de gramineas perennes dominantes.
Especificamente estudié la emergencia de plantulas y su establecimiento, y la
supervivencia de juveniles de gramineas en distintas etapas de la sucesion ciclica.
Teniendo en cuenta que las interacciones estan controladas por la disponibilidad de
recursos (“bottom-up control”) y por los herbivoros (“top-down control”), busco entender
los efectos del pastoreo sobre las interacciones entre pastos y arbustos a lo largo de la
sucesion ciclica. Las preguntas y predicciones de este capitulo fueron: A lo largo de la
sucesion ciclica, ¢cambian las tasas vitales de las gramineas que crecen en fases
contrastantes de la sucesion guiadas por diferentes especies de arbustos? Prediccion
3: El ciclo de vida de una planta de arbusto (ontogenia) controla las tasas vitales de las
especies de gramineas que crecen en su vecindad al cambiar el balance de competencia-
facilitacion. En el caso de un arbusto estrés tolerante con raices superficiales (Senecio
filaginoides) las gramineas vecinas tendran tasas de emergencia y establecimiento mas
bajas que las plantas préximas a un arbusto competitivo (Azorella prolifera). ¢Las
distintas especies de gramineas difieren en sus estrategias ecoldgicas en relacion a la
sucesion ciclica o pueden considerarse como un anico grupo funcional de respuesta?
Prediccion 4: Respecto a las estrategias de vida, las respuestas de supervivencia de las
gramineas vecinas seran mayores para las especies competitivas durante la fase de

construccion. En cambio, en la fase de degradacion sera mayor la supervivencia de las
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especies estrés tolerantes (sensu Grime 1977). ¢ Cambian las respuestas poblacionales
de las especies herbéaceas por el pastoreo a lo largo de la sucesion ciclica? Prediccion
5: El pastoreo doméstico promueve la emergencia y el establecimiento de nuevos
individuos por medio del pisoteo y enterrado de diasporas por igual, independientemente
del momento de sucesion ciclica. En otras palabras, no hay interaccion entre el pastoreo

y la fase sucesional.

3.2. METODOLOGIA

3.2.1. Especies de pastos

Trabajé con las cuatro especies de pastos dominantes del distrito Occidental de la
estepa patagonica: Bromus pictus Hook, Poa ligularis Nees ap. Steud, Pappostipa
speciosa Trin. et Rupr. y Pappostipa humilis Cav. (Golluscio et al., 1982; Oyarzabal
et al., 2018). También incluimos a la variedad P. speciosa var. major, que posee como
rasgo ecoldgico relevante y distinto a P. speciosa su palatabilidad extremadamente baja.
En el Cuadro 3.1 se resumen las principales caracteristicas funcionales de las cinco
especies. Las mismas fueron ordenadas de acuerdo con su preferencia por el ganado en
sentido decreciente, y por su xeromorfismo en sentido creciente. No pude conseguir

informacion en la bibliografia respecto a los rasgos funcionales de P. speciosa var. major.
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Especie graminea

Rasgo Bromus Poa Pappostipa P. P. Fuente
pictus ligularis speciosa  humilis speclosa
var. major
(Couso y Fernandez,
Palatabilidad  Muy alta Alta Intermedia Baja  Muybaja  2012; Ofiatibiay
Aguiar, 2016)
N (%) 1,15 0,73 0,72 0,77 - (Adler et al., 2004)
CIN hoja 33,9 61,9 63,5 59,6 - (Adler et al., 2004)
Area foliar ,
especifica 175 131 21,9 29,1 . (Armasetal, 2008,
- Leva et al., 2013)
(cm*g™)
Potencial agua i i ) (Golluscio y
efectivo 1,45 1,31 1,45 1,48 Oesterheld, 2007)
Superficialidad i (Golluscio y
de las raices 0,39 0,32 0.41 0.43 Oesterheld, 2007)
0,
RGFfjit:_'l')o ® 178 0,91 1,16 0,29 ; (Leva et al., 2009)
i7 (O
RG%i;a_‘l')z % 267 1,58 0,57 0,50 . (Leva et al., 2009)
(Couso y Fernandez,
. . . Muy 2012); inferida con
Xeromorfismo Bajo  Intermedio Alto Alto Muy Alto informacion previa
Estrateqia Inferida con
€g C+ C S S+ S+ informacidn previa;
relativa

(Grime, 1977)

Cuadro 3.1. Comparacion de rasgos ecoldgicos de cinco especies patagonicas de
gramineas. Se detallan las medias. Elaboracion propia basada en Graff y Aguiar (2017,

tabla 2).

3.2.2. Especies de arbustos

Para este estudio elegi parches con dos especies de arbustos dominantes en la

estepa: A. prolifera o S. filaginoides (Cuadro 3.2.). Ambas especies representan el 76%

de la densidad y la cobertura de arbustos en esta zona (Fernandez et al., 1991). Ambas

especies difieren en sus defensas fisicas y quimicas a la herbivoria determinando

diferencias en la palatabilidad (Bonvissuto et al., 1983; Cavagnaro et al., 2003). Respecto

a la morfologia, S. filaginoides tiene un sistema radical con la mayor concentracién de

raices en los primeros 30 cm del suelo (Fernandez y Paruelo, 1988) determinando mayor

solapamiento de raices con los pastos. Azorella prolifera, por su parte, tiene un sistema

radical mas profundo, con la mayor concentracién radical entre los 30 y 50 cm de
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profundidad (Fernandez y Paruelo, 1988). Utilizando las estrategias ecologicas CSR
propuestas por Grime (1977) y teniendo en cuenta sus rasgos funcionales se ha propuesto
que A. prolifera puede clasificarse cualitativamente como una especie competitiva,
mientras que S. filaginoides se encontraria dentro de las tolerantes al estrés por sequia

(Graff y Aguiar 2017).

3.2.3. Tratamientos de pastoreo

Para estimar la importancia del control top-down trabajé en cuatro potreros con
pastoreo domeéstico y en cuatro potreros con clausuras al mismo, ubicados dentro de una
region que ha sido pastoreada por ovejas durante los ultimos 100 afios (Golluscio et al.,
1998). Las clausuras tienen distintos afios de inicio (1954, 1972, 1983 y 1994) y se
encuentran en el Campo Experimental de INTA Rio Mayo. En ese campo experimental
también trabajé dentro de un potrero con pastoreo moderado (0,3 ovejas ha afio™). Los
restantes potreros, con alta carga de pastoreo (0,5-0,6 ovejas ha afio™), se ubicaron en tres
campos vecinos. Los cuadros mencionados tienen pastoreo ovino de razas Merino desde

abril hasta diciembre, ya que entre enero y marzo las ovejas son llevadas a un mallin.
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Especies de arbusto

Rasgo Azorella Senecio Fuente
prolifera filaginoides
. . (Bonvissuto et al., 1983;
Palatabilidad Alta Muy baja Cavagnaro et al., 2003)
Metabolitos secundarios
basados en carbono (%) 17,2 +£0-5 21,2+0,8 (Cavagnaro et al., 2003)
Fenologia de la planta
(nuNmero de meses en el (Golluscio et al., 2005;
afio en los cuales las 7 12 Flombaum y Sala, 2012)
plantas tienen hojas y ’
verdes)
Area f‘z(':'r?]rz g?f;ec'f'ca 57+2,16 45+2,16 (Bucci et al., 2009)
Dens'dadcfne_sgnadera @ 36+001 0,45+ 0,01 (Bucci et al., 2009)
Tasa de crecimiento 1,3+0,13 1,2+0,16 (Flombaum y Sala, 2012)
relativa
Conductividad hidraulica
especifica (ks: kg ms? 0,43 +£0,03 0,33 +£0,04 (Bucci et al., 2009)
Mpa?)
Conductividad hidraulica
especifica en hoja (KI: 0,51 + 0,03 0,38 £ 0,05 (Bucci et al., 2009)

104 kg m* st Mpa™)
Eficiencia en el uso del

agua / potencial agua
efectivo

Profundidad de las raices

Estrategia ecoldgica

concentracion
entre 30-50 cm

21,1+23/-0,22 10,6+0,05/-0,82

Mayor Mayor

C S

concentracion en
los primeros 30 cm

(Golluscio y Oesterheld,
2007)

(Fernandez y Paruelo,
1988)

Inferida con informacion
previa;
(Grime, 1977)

Cuadro 3.2. Comparacidn de rasgos ecoldgicos de dos especies patagdnicas de arbustos.
Se detallan medias + errores estandar. Tomada de Graff y Aguiar (2017, tabla 1).

3.2.4. Disefio experimental

El estudio fue iniciado en mayo 2018 y el Gltimo muestreo lo realicé sobre las

plantas supervivientes al estrés de sequia estival en mayo 2019. A partir de este momento

los datos empiricos indican que las plantulas tienen bajas chances de morir (Aguiar et al.,

1992; Aguiar y Sala, 1994; Graff et al., 2007). Durante el experimento, la precipitacion

acumulada fue 102 mm (la probabilidad de una precipitacion igual o menor es de 0,26),

y durante la etapa de crecimiento (octubre a marzo) se acumularon 39,6 mm (la
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probabilidad de una precipitacion acumulada igual o menor es 0,32). En base a esta
informacidn, el afio experimental puede ser catalogado como seco. Para estudiar el efecto
de los controles bottom up y top-down sobre las tasas de emergencia, reclutamiento y
supervivencia de gramineas llevé a cabo un disefio experimental manipulativo de tipo
parcelas divididas (split-plot). Trabajé con tres etapas de la sucesion ciclica (Soriano
etal., 1994) identificadas en cuatro clausuras y cuatro potreros pastoreados: suelo
desnudo, arbusto adulto con anillo de pastos y anillo con arbusto modal removido. Esta
ultima etapa fue generada manipulativamente en el campo (Figura 3.1). Para ello,
inicialmente busqué dos tipos distintos de parches: con suelo desnudo de tamafio modal
y con un arbusto adulto con el anillo de pastos cubiertos entre un 60 y 80%. Los parches
con arbustos eran de dos tipos: con el arbusto S. filaginoides o con el arbusto A. prolifera.
En la mitad del segundo tipo de parches con arbustos de S. filaginoides y A. prolifera,
removi el arbusto dejando el anillo de pastos intacto. Estos tratamientos fueron
establecidos tanto en clausuras como en pastoreos. Un disefio equivalente fue probado
exitosamente para una situacion sin pastoreo y en parches dominados por A. prolifera por

Cipriotti y Aguiar (2015).

Agregado de semillas Trasplantes
#‘/
|
h“‘
Suelo desnudo Arbusto adulto con anille
(sD) completo

(Construccidn, C)

_—
Ny

Arbusto
removido
(Degradacion, D)

Figura 3.1. Representacion esquematica del disefio experimental. Se detallan las etapas
de la sucesién ciclica simuladas experimentalmente. En cada etapa (parche en el mosaico
de la vegetacion) se sembraron semillas y se trasplantaron juveniles. El fondo en cada
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esquema representa al suelo desnudo, las formas irregulares verdes a matas de pasto y los
circulos grises a los arbustos. Este disefio fue repetido en 4 clausuras y 4 campos con
pastoreo. En cada una de esas repeticiones verdaderas, se replicaron 3 submuestras del
disefio. Los arbustos en las etapas o tratamientos de estructura C y D eran de las especies
Azorella prolifera y Senecio filaginoides. En la etapa D, la copa del arbusto fue removida
manualmente tratando de no remover el suelo.

Para evaluar emergencia y establecimiento, sembré cantidades conocidas de
semillas de las especies de pastos estudiadas en los tres tratamientos (SD, C y D). La
recoleccion de semillas de cada graminea fue hecha durante el mes de enero antes del
comienzo del ensayo en el area de estudio, durante el pico de produccion de semillas.
Realicé un ensayo de germinacion en incubadoras a 10-20 °C para estimar la viabilidad
de las semillas recolectadas de las distintas especies. A partir de este ensayo, determiné
la cantidad de semillas adecuada a afiadir en cada repeticion por especie, en funcién de la
viabilidad de germinacion de las semillas. Busqué que en condiciones 0ptimas germinen
en cada micrositio de siembra al menos 10 plantulas por especie en un periodo de un mes.
La cantidad de semillas de Bromus pictus fue 10, de Poa ligularis 50, y de Pappostipa
speciosa, Pappostipa speciosa var. major y Pappostipa humilis fue 30. La tasa de
emergencia de plantulas por especie de pasto fue estimada como el nimero de plantulas
nuevas detectadas durante los meses de octubre-noviembre (6 meses después de la
siembra) respecto del total de semillas sembradas. La tasa de establecimiento fue estimada
al afio de haber comenzado el experimento como la proporcion de plantas sobrevivientes
respecto al total de plantulas emergidas en cada repeticion.

Para evaluar supervivencia de plantas, durante otofio del 2018 trasplanté
individuos jovenes de las mismas cinco especies extraidos del area de estudio. Para ello
me base en la metodologia publicada por Graff y Aguiar (2017). Los trasplantes fueron
de individuos de cuatro macollos con su raiz. De esta forma reduje la mortalidad por el
trasplante a un nivel aceptable. Los individuos fueron trasplantados hacia el noreste del

parche experimental, uno a continuacion del otro, separados por una distancia de 5 cm.
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La supervivencia se evaluo al afio de haberlos trasplantado, a través de una variable
dicotomica.

Cada tratamiento contd con 4 repeticiones y 3 subréplicas dentro de cada lote. De
este modo, quedaron establecidas 720 unidades experimentales, como resultado de la
combinacion de 5 especies de pasto, 2 especies de arbusto, 3 fases de sucesion ciclica,

repetido 3 veces en 4 lotes en cada una de las condiciones de pastoreo.

3.2.5. Analisis estadistico

Para el andlisis estadistico del efecto sobre las tasas vitales de las herbaceas ajusté
modelos lineales mixtos y modelos generalizados lineales mixtos con los que realicé
analisis de varianza (ANDEVA). En todos los modelos, dentro de los factores fijos se
incluyd a los efectos simples e interacciones de pastoreo, etapa (sucesion ciclica), especie
de arbusto y especie de pasto. En el factor aleatorio se incluyo la subréplica para cada
especie de arbusto anidada dentro del lote (repeticion verdadera) donde se encontraban.
De ese modo explicité el disefio experimental de parcelas divididas (split-plot) en el
modelo estadistico. Los modelos lineales mixtos fueron ajustados en R (R Core Team,
2020) utilizando la funcion Imer, del paquete Ime4 (Bates et al., 2015), para las variables
emergencia y establecimiento. EI modelo generalizado lineal mixto fue ajustado
utilizando la funcién glmer en el mismo paquete para la variable supervivencia. Las
variables emergencia y establecimiento fueron transformadas con logaritmos para
ajustarse a una distribucion normal. La variable supervivencia no fue transformada, pero
se trabajd con la familia de distribucion binomial ya que los datos son dicotdmicos. En
los anélisis de las tres tasas vitales, el modelo complejo con los efectos simples de todos
los factores y sus interacciones fue simplificado por medio de un step backward-
regression analysis (Zuur et al., 2009). Es decir que del modelo mas complejo en factores

e interacciones se decrece a un modelo mas simple con menos factores e interacciones En
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los cuadros de resultados muestro los modelos completos luego de la simplificacion,
incluyendo factores fijos no significativos si formaban parte de una interaccion. Los tests

de Tukey a posteriori fueron realizados con el paquete emmeans en R (Lenth, 2020).

3.3. RESULTADOS

La emergencia de plantulas sélo dependio de la especie de los pastos (p<0,0001,
Cuadro 3.3, Figura 3.2). La especie B. pictus tuvo mayor probabilidad de emergencia
(0,5£0,03) que las otras cuatro especies (p<0.0001). Poa ligularis tuvo la menor
probabilidad de emergencia (0,01+0,003), significativamente distinta a las otras cuatro
especies (p<0.05). Pappostipa humilis, Pappostipa speciosa y Pappostipa speciosa var.
major se comportaron como un grupo de respuesta relativamente homogéneo con baja
probabilidad de emergencia y sin diferencias significativas entre si (p>0,05). Pappostipa
speciosa tuvo una probabilidad de emergencia de 0,07+0,01, P. humilis de 0,040,006, y

P. speciosa var. major de 0,05+0,006.

Emergencia Establecimiento Supervivencia
x? df p x? df p x? df p
Pastoreo 014 1 0,71 11,9 1 <0,001
Etapa 1,74 2 042 505 2 0,08
Especie arbusto (Arbusto) 1,18 1 028 447 1 0,03
Especie pasto (Pasto) 747,7 4 <0,0001 1,13 4 089 22,1 4 <0,001
Pastoreo x Arbusto 094 1 033
Pastoreo x Pasto 8,39 4 0,07
Arbusto x Pasto 731 4 012 106 4 0,03
Pastoreo x Etapa 496 2 0,08
Arbusto x Etapa 407 2 013
Pasto x Etapa 16,3 8 0,03 124 8 0,14
Pastoreo x Etapa x Arbusto 10,1 2 <0,01
R?modelo final 0,77 0,26 0,27

Cuadro 3.3. Efecto de los factores fijos y sus interacciones en las tasas vitales de
gramineas perennes segun tests de Wald a partir del estadistico Chi-cuadrado. En negrita
se resaltan los efectos significativos (p<0,05). Los factores e interacciones no
significativos fueron simplificados del modelo final cuando fue posible, a través del
método de seleccidén de modelos de pruebas de cocientes de verosimilitud.



54

0,55

0,50+ Especie pasto:
0454 p<0,0001
0,40 4

0,15 -

ad de emergencia

0,10

i~
L

-TI-
—

)
st

1]

T T T
B pict. P lig. P spec P.hum P s
var Major

Figura 3.2. Probabilidad de emergencia de cinco especies de gramineas perennes (de
izquierda a derecha Bromus pictus, Poa ligularis, Pappostipa speciosa, Pappostipa
humilis, Pappostipa speciosa var. major). Los valores representan medias + errores
estandar.
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El establecimiento de esas plantulas emergidas estuvo controlado por la triple
interaccion entre la condicion de pastoreo, etapa de la sucesion ciclica, y la especie de
arbusto controlando ese parche, y también por la doble interaccion entre la etapa de la
sucesion ciclica y la especie de pasto (Cuadro 3.3, Figura 3.3 Figura 3.4). En otras
palabras, la interaccion entre los controles modificé de manera significativa el
establecimiento de todas las especies herbaceas por igual. En los suelos desnudos
cercanos a Azorella (Figura 3.3A), el establecimiento fue un 117% mayor en pastoreo que
en clausura (SD-Clausura=0,41+0,11 vs. SD-Pastore0=0,89+0,07, p<0,05). En parches
dominados por Azorella, en sitios con exclusion del pastoreo el establecimiento fue mayor
durante la etapa de construccion que en los parches de suelo desnudo (SD-
Clausura=0,41+0,11 vs. C-Clausura=0,64+0,11, p<0,05). Mientras que, en pastoreo, la
emergencia fue mayor en suelos desnudos que en la etapa de degradacion (SD-
Pastoreo=0,89+0,07 vs. D-Pastoreo=0,56+0,12, p<0,05). Estas respuestas a las etapas de
la sucesion ciclica y al pastoreo, no fueron similares en parches dominados por Senecio
(Figura 3.3B). Con Senecio, el establecimiento fue mayor durante la etapa de construccion

en presencia de pastoreo (C-Clausura= 0,49+0,11 vs. C-Pastoreo= 0,79+0,13, p<0,05).
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Figura 3.3. Probabilidad de establecimiento promedio de gramineas perennes en clausura
y pastoreo, en distintas fases de la sucesion ciclica (suelo desnudo, construccion y
degradacion) en parches dominados por Azorella prolifera y Senecio filaginoides. Los
valores representan medias + errores estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas entre medias usando tests de Tukey post-hoc (p<0,05).

El establecimiento también dependié de la interaccion entre la etapa de la sucesion
ciclica y la especie de pasto estudiada (Cuadro 3.3, Figura 3.4). En P. ligularis (PL) el
establecimiento fue mas bajo en las etapas de suelo desnudo y construccion del parche,
respecto a la etapa de degradacion (SD-PL=0,38+0,17, C-PL=0,52+0,18, D-
PL=0,86+0,10, p<0,05). Sin embargo, la respuesta fue inversa en la especie mas tolerante
al estrés, P. speciosa var. major (VM). El establecimiento de esta especie fue mayor en
suelo desnudo y en la etapa de construccion respecto a la etapa de degradacion del parche

(SD-VM=0,79+0,10, C-VM=0,75+0,11, D-VM=0,38+0,14, p<0,05).
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Figura 3.4. Probabilidad de establecimiento de cinco especies de gramineas perennes
(Bromus pictus, Poa ligularis, Pappostipa speciosa, Pappostipa humilis, Pappostipa
speciosa var. major) en distintas fases de la sucesion ciclica (suelo desnudo, construccion
y degradacion). Los valores representan medias + errores estandar. Letras distintas
indican diferencias significativas entre medias usando tests de Tukey post-hoc (p<0,05).

Frobabilidad de establecimiento

La supervivencia de los juveniles dependid del pastoreo y de la interaccion entre
la especie de pasto y la especie de arbusto que domina o conforma el parche (Cuadro 3.3,
Figura 3.5a,b). El pastoreo aumentd un 34% el porcentaje de supervivencia
(Clausura=0,44+0,04 vs Pastoreo=0,59+0,04, p<0,01). La supervivencia de B. pictus, la
especie con rasgos mas competitivos y preferida por el ganado, fue 30% menor en los
parches bajo la influencia de S. filaginoides respecto a A. prolifera (AP=0,65+0,07 vs.
SF=0,46%0,07, p<0,05). Sin embargo, en P. humilis (PH) y P. speciosa var major, la
supervivencia aumento6 en promedio un 91% en los parches dominados por S. filaginoides
respecto a A. prolifera (AP-PH=0,16+0,07 vs. SF-PH=0,37+0,09, y AP-VM=0,25+0,09

vs. SF-VM=0,45+0,11, p<0,05).
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Figura 3.5. (a) Probabilidad de supervivencia de cinco especies de gramineas perennes
(Bromus pictus, Poa ligularis, Pappostipa speciosa, Pappostipa humilis, Pappostipa
speciosa var. major) en parches dominados por Azorella prolifera (AP) y Senecio
filaginoides (SF). Los valores representan medias + errores estandar. Letras distintas
indican diferencias significativas entre medias usando tests de Tukey post-hoc (p<0,05).
(b) Probabilidad de supervivencia de plantas juveniles de las gramineas perennes en
clausura y pastoreo.

3.4. DISCUSION

La identidad de las herbaceas fue el principal y Unico factor que determind
significativamente la magnitud de las tres tasas vitales estudiadas en este experimento,
emergencia y establecimiento de plantulas, y supervivencia de juveniles. La emergencia
en general no estuvo afectada por el ambiente abidtico y bidtico que roded a las semillas.
En cambio, el establecimiento y la supervivencia dependieron de la especie, pero también
fueron afectados por los controles impuestos por los recursos disponibles (control bottom-
up) y los herbivoros (control top-down). Tanto el control top-down por pastoreo, como el
bottom-up por la sucesién ciclica y la especie de arbusto, tendrian una importancia y
jerarquia similar ya que hay interaccion entre estos factores en establecimiento y
supervivencia. Este resultado agrega un nivel de complejidad a lo encontrado en estudios
previos, donde el pastoreo (Flombaum et al., 2017; Tadey, 2020) y la precipitacion (Davis
et al., 2015; Farias et al., 2021) se distinguian como los controles mas importantes de la
vegetacion en pastizales y arbustales aridos. Analizando las tasas vitales por especie,

encontrée que las Pappostipas (coirones) se comportaron siempre cComo un grupo



58

relativamente homogeéneo. Esto es esperable, considerando que tienen rasgos similares de
tolerancia y evasion a la sequia y al pastoreo (Milchunas et al., 1988). Bromus pictus tuvo
tasas altas de emergencia y establecimiento, y tasas medias de supervivencia. Por ultimo,
P. ligularis presentd tasas de emergencia y establecimiento extremadamente bajas, pero
las tasas de supervivencia mas altas de las cinco especies.

El efecto top-down por pastoreo fue importante para el establecimiento y
supervivencia de los pastos. Sin embargo, estos efectos son similares para todas las
especies, y no parecen estar relacionados a diferencias en palatabilidad de las herbaceas.
Esto podria deberse a que estudié tasas vitales que ocurren durante los primeros estadios
de vida de los pastos. Es decir, el consumo es alto para todas las especies por tener
tamafos pequefios y poca biomasa muerta, y no hay una selectividad marcada (Hester
etal., 1999; Ofatibia y Aguiar, 2019). Por lo tanto, la promocion bajo pastoreo del
establecimiento de herbaceas en suelos desnudos podria deberse a una mayor
disponibilidad de recursos, que seria el resultado de la liberacion de los mismos por
disminucion de la competencia interespecifica, y también de adicion de nutrientes al
sistema por deposiciones (Lezama y Paruelo, 2016; Sitters y Olde Venterink, 2021). La
ocurrencia de esas deposiciones en la proximidad de Azorella y no de Senecio podria
deberse a una mayor frecuencia de visita debido al consumo preferencial de estructuras
reproductivas de Azorella durante la estacion de crecimiento (Valenta et al., 2020). Por
otra parte, el mayor establecimiento de las herbaceas creciendo cerca de Senecio bajo
pastoreo puede estar relacionado a una mayor disponibilidad de recursos dada por el
disturbio, ya que Senecio posee una alta concentracion de raices en superficie en
solapamiento con las herbaceas, y en clausuras la competencia puede ser mas intensa. Si
bien mi prediccion proponia que el establecimiento de gramineas sea mayor en Azorella,

no haber encontrado diferencias entre ambas especies de arbustos puede estar relacionado
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a que los arbustos estrés tolerantes pueden ser nodrizas para especies competitivas
(Liancourt etal., 2005; Graff y Aguiar, 2017). Por ultimo, la promocion de la
supervivencia bajo pastoreo independientemente de la especie de pasto o arbusto no
puede ser desentrafiada con este experimento, pero podria deberse a una mayor
disponibilidad de recursos como ocurre con el establecimiento.

El control bottom-up estd determinado por la interaccion entre recursos
disponibles y su utilizacién diferencial por las diferentes especies que conforman lared y
que se organizan espacialmente en los diferentes parches. Este control bottom-up no
determind la emergencia, pero si el establecimiento y la supervivencia. La estructura de
la comunidad dada por la sucesion ciclica entra en juego sélo para el establecimiento.
Esta tasa vital es una fase critica porque integra la transicion de raices seminales a raices
adventicias que ocurre en el momento en que aumenta el estrés hidrico de la estacion
estival. La estructura de la vegetacion controla la interaccion plantas-herbivoros como
describimos en el parrafo anterior y mis resultados coinciden con resultados de
interacciones entre pastoreo y gradientes de productividad, donde los controles bottom-
up y top-down son relevantes (Lezama et al., 2014; Ofatibia et al., 2018). Pero, por otro
lado, los resultados indicaron que la estructura de la vegetacion controlo el
establecimiento diferencialmente dependiendo de la especie estudiada. Asi, el
establecimiento de P. ligularis es mayor durante la etapa de degradacién del parche que
en las etapas de suelo desnudo y construccion lo que permite proponer que es una especie
tardia dentro de la sucesion ciclica Lo opuesto fue observado en P. speciosa var. major
con un establecimiento menor durante la etapa de degradacion. Una posible hipdtesis es
que las especies competidoras (o adquisitivas; Wright et al., 2004) se ven favorecidas por
la mayor disponibilidad de recursos, mientras lo opuesto ocurre en las especies estrés-

tolerantes (conservativas). Por ultimo, en general las tasas vitales de las herbaceas en
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suelos desnudos no fueron diferentes a las de la etapa de construccién (i.e. arbusto
presente) como propone mi prediccion. Esto podria explicarse ya que, en ciertos
momentos del afo, las areas de suelo desnudo tienen mayor disponibilidad de agua debido
a una menor competencia por recursos (Cipriotti y Aguiar, 2017).

La especie de arbusto que domina el parche de vegetacion modifico la
supervivencia, y este efecto dependié de la especie herbacea. Bromus pictus la especie
mas competitiva y palatable, tuvo menor supervivencia en la proximidad a S. filaginoides.
Por el contrario, P. humilis y P. speciosa var. major, especies estrés tolerantes y menos
palatables, tuvieron mayor supervivencia creciendo en un parche dominado por S.
filaginoides. Al menos para supervivencia estos resultados contrastan con estudios
previos, donde la diferenciacion de estrategias ecoldgicas (competitivas o estrés
tolerantes) de los pastos y de los arbustos aumentaba la importancia de las interacciones
positivas debido a estrés por reguladores (Graff y Aguiar, 2017). Una posible explicacion
es que en el afio de mi estudio la precipitacion fue escasa (102 mm, una precipitacion
similar o menor durante esos meses tiene una probabilidad de ocurrencia de 0,26),
aumentando la importancia del estrés por recursos. Lo cual puede cambiar el balance neto

de interacciones (Maestre et al., 2005).

3.5. CONCLUSIONES

Encontré que en la estepa patagénica hay interacciones complejas entre los
controles bottom-up y top-down sobre las tasas poblacionales de las especies herbaceas.
La identidad de las herbaceas determin todas las tasas vitales, pero modero las respuestas
a los controles exclusivamente en bottom-up, ya que la respuesta al pastoreo como control
top-down fue similar para todas las especies, promoviendo establecimiento y
supervivencia. Como el experimento fue instalado y seguido durante un afio, no pude

observar como las variaciones interanuales en los recursos podrian determinar las
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respuestas observadas (Meserve et al., 2003; Liancourt et al., 2005). Esto abre nuevos
interrogantes a futuro sobre como la variabilidad en la disponibilidad de recursos puede
determinar la jerarquia de los controles bottom-up y top-down sobre las tasas vitales.
Los resultados de este capitulo confirman empiricamente la importancia de la
dindmica de parches y del pastoreo como controles de la composicion de herbaceas y la
estructura de la comunidad. Si bien esto tiene sentido ecoldgico y se menciona en la
mayoria de las discusiones de los trabajos, hasta ahora no habia datos concretos de estos
mecanismos. Incluso, en ecologia de comunidades se ha puesto en duda el papel de las
interacciones en el ensamblado de las comunidades (Teoria Neutral de Comunidades,
Hubbell, 2001). También los resultados alertan en el sentido que cambios en la
composicion de especies de una comunidad pueden afectar nuestra capacidad de entender

y predecir las respuestas a los controladores del cambio global.
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Capitulo IV

Redes de interacciones entre lefiosas y herbaceas

4.1. INTRODUCCION

Al presentar el marco conceptual general de la tesis planteé que mi intencion era
abandonar la vision usual de interacciones entre lefiosas y herbaceas, es decir entre formas
de vida, y en cambio trabajar con las especies dominantes individuales. Mis estudios
proponian diferenciar las respuestas (tasas vitales) de las especies para poder identificar
el papel que juegan en la dindmica estructural y composicional de la comunidad.
Asimismo, propuse que para poder inferir el efecto neto de todas las especies era
necesario pensar a la comunidad como el resultado de una red de interacciones positivas
y negativas. En general, los trabajos y modelos mas recientes siguen proponiendo a la
competencia entre lefiosas y herbaceas como la interaccién mas importante (Meyer et al.,
2009).

A escalas espaciales de extension media (mosaico) y pequefia (parche de un
mosaico) las interacciones bioticas representan un filtro clave en el ensamble de
comunidades de plantas y en el mantenimiento del mosaico de vegetacion (House,
Archer, Breshears, Scholes, Tree, et al., 2003; Ponisio et al., 2019). Estas interacciones
pueden ocurrir dentro de un mismo nivel tréfico y ser negativas (Silvertown, 2004) o
positivas (Bruno et al., 2003; Graff et al., 2007; Graff y Aguiar, 2017), pero también
ocurren entre especies de distintos niveles tréficos (i.e. herbivoria, Cipriotti et al. 2019;
Eldridge et al. 2018; Ofatibia and Aguiar 2019).

Los analisis de redes de interacciones son una herramienta que permite avanzar
en el estudio de las comunidades (Verdu y Valiente-Banuet, 2008; Losapio, de la Cruz,

et al., 2018; Saiz et al., 2018). Cuando las redes se construyen a partir de datos de campo
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se estructuran a partir de la agregacion de interacciones realizadas entre pares de especies
(Delmas et al., 2019). En esta tesis, donde estudio experimentalmente la interaccion y
coexistencia de especies lefiosas y herbaceas, estos pares de especies estan conformados
por una especie de cada forma de vida que interactlian pues crecen muy cerca una de otra.
Esta vecindad genera competencia por recursos como agua (Sala et al., 1989; Aguiar
etal., 1992) o nutrientes (Yahdjian et al., 2014), pero las interacciones pueden también
ser positivas (facilitacion). Muchas herbaceas tienen mayores tasas vitales creciendo
cerca de especies lefiosas que lejos, tanto por mejoramiento de habitat como por refugio
de herbivoria (Aguiar y Sala, 1994; Graff et al., 2007). El resultado final debe ser
comprendido como un balance de interacciones positivas y negativas que acttan al mismo
tiempo en un ambiente multifactorial, y estos factores pueden ser recursos o reguladores
(Graff y Aguiar, 2017).

La mayoria de los trabajos de campo que han abordado el estudio del ensamble y
coexistencia a partir de las interacciones en general lo han hecho con modelos
experimentales simplificados. Por ejemplo, una simplificacion seria excluir la interaccién
de los herbivoros aunque estos en la realidad actlen intensamente generando muerte de
tejidos o individuos (disturbio sensu Grime (1977)) o estrés bidtico sensu Bertness y
Callaway (1994). Sabemos que el pastoreo domestico puede ejercer un rol clave como
moderador en las redes de interaccion de comunidades vegetales (Smit et al., 2009).
Analizando las interacciones entre plantas de especies forrajeras y no forrajeras que
conforman la comunidad, en presencia de herbivoria las interacciones positivas por
defensas por asociacion (efecto refugio) pueden tener un mayor peso que las interacciones
negativas por competencia (Callaway et al. 2005; Smit, Den Ouden, y Miller-Schérer
2006). Otra simplificacion usual es que las redes suelen disefiarse con plantas en un Gnico

estadio de vida cuando las interacciones entre especies pueden cambiar a lo largo de su
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ciclo de vida (Losapio, Pugnaire, et al. 2018; Sankaran, Ratnam, y Hanan 2004). Por
ultimo, al momento de analizar las interacciones entre especies de una red, muchas veces
no se consideran sus estrategias ecologicas que resumen sus efectos y respuestas frente al
ambiente bidtico y abidtico (e.g. especies competidoras vs. stress tolerantes, sensu Grime,
1977). Como ha sido demostrado, este aspecto puede ser importante para determinar el
balance de interacciones positivas y negativas entre especies (Graff y Aguiar 2017;
Maestre et al. 2009).

El objetivo de este estudio fue utilizar la informacion empirica de mis estudios
para construir redes de interacciones entre las especies dominantes de la estepa
patagonica. Al incluir a las ovejas como un actor importante en las redes damos cuenta
de la larga historia de investigacién en ecosistemas aridos en los que se sefiala su
importancia como estructurador de las comunidades. La prediccion que puse a prueba es
que el pastoreo aumenta la frecuencia e intensidad de interacciones positivas en la red de

interacciones debido al efecto refugio.

4.2. METODOLOGIA

Utilizando los datos de los estudios reportados en el Capitulo 3 construi redes para
cinco gramineas perennes interactuando con dos especies de arbustos. Estas redes
incluyen el efecto (intensidad de la interaccion positiva o negativa) que tiene la presencia
de los arbustos sobre tres tasas vitales importantes para las gramineas: emergencia y
establecimiento de plantulas, y supervivencia de juveniles.

En este analisis utilicé el indice de intensidad de interaccion de Armas et al.
(2004). Este indice tiene propiedades matematicas y estadisticas especificas: varia entre
-1 y 1, y las magnitudes negativas y positivas son equivalentes. Valores positivos
implicaban balance de interaccion positivo, es decir que predomina la facilitacion.

Valores negativos indican que predomina la competencia. Para estimarlo, calculé la
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respuesta de cada graminea creciendo cerca de un arbusto rodeado por un conjunto de
pastos formando un anillo (PA) respecto a crecer en el medio de un parche de suelo
desnudo (SD) [Figura 4.1, Ec. 4.1, PA: efecto de pastos y arbustos en conjunto sobre tasas
vitales (germinacién, establecimiento y supervivencia)]. Por otro lado, comparé el
desempefio (es decir, las distintas tasas vitales) de especies de gramineas cerca del anillo
de pastos sin el arbusto (P) con el desempefio en suelo desnudo (SD) (Figura 4.1, Ec. 4.2,
P, efecto del anillo de los pastos). Finalmente, el efecto de los arbustos respecto a crecer
en suelo desnudo sobre las tasas vitales de las gramineas (Figura 4.1, Ec. 4.3, A) fue

estimado como la diferencia entre las ecuaciones (4.1) y (4.2).

PA = 2200 (g 4y,
PA{+SD;
p= 20 (Ec. 4.2);
Pi+SD;
A= PA-A (Ec. 4.3)

Estas ecuaciones se estimaron para cada especie herbacea (Bromus pictus, Poa
ligularis, Pappostipa speciosa, Pappostipa speciosa var. major, y Pappostipa humilis).
El calculo fue realizado para tres tasas: la emergencia de plantulas a partir de semillas
sembradas, el establecimiento de esas plantulas emergidas, y la supervivencia de

juveniles trasplantados.
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Figura 4.1. Representacion esquematica del disefio para estimar el efecto de los arbustos
sobre las tasas vitales de herbaceas. Estos efectos fueron estimados para tres tasas vitales
(emergencia, establecimiento y supervivencia) de cinco especies de gramineas (Bromus
pictus, Poa ligularis, P. speciosa, P. speciosa var. major, y P. humilis).

Consideré que las interacciones fueron significativas entre pares de especies
cuando las medias e intervalos de confianza del indice de interacciones no incluian al 0.
Luego realicé un analisis general de cada red de interacciones, y de las diferencias entre
ellas. Cada red fue caracterizada por el nimero de interacciones significativas presentes,
por el valor medio de las interacciones, su signo (positivo o negativo), y por su
conectancia (numero de interacciones presentes / nimero de interacciones posibles)
(Delmas et al., 2019). EI numero de interacciones posibles no siempre fue de 10 (5
especies de pastos x 2 de arbustos). Esto se debe a que algunas especies herbaceas no
sobrevivieron al trasplante en la misma réplica para las fases temporales suelo desnudo
(SD), construccion (C) y degradacion (D), por lo cual no pude estimar el indice de

interacciones para su supervivencia.
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4.3. RESULTADOS

En la estepa patagonica estudiada las redes de interacciones entre gramineas y
arbustos que se desarrollan en ausencia prolongada de herbivoros (clausura) o en su
presencia (potreros pastoreados) presentan diferencias sustantivas (Figura 4.2, Cuadro
4.1). La emergencia de gramineas estuvo controlada por redes en las que predominaron
interacciones negativas, tanto en clausura como pastoreo (Cuadro 4.1). El pastoreo no
cambia drasticamente la conectancia ni la intensidad media de las interacciones durante
la emergencia (Cuadro 4.1). En clausura, las interacciones negativas son un 14% mas
intensas que las positivas entre A. prolifera y B. pictus (-0,14+0,06), Figura 4.2), y un 8%
mas intensas las positivas entre S. filaginoides y P. speciosa (0,08+0,05). En pastoreo, las
interacciones significativas solo incluyen a A. prolifera como lefiosa, y son negativas con

P. speciosa (29%, -0,29+0,17) y P. speciosa var. major (12%, -0,12+0,08).

El establecimiento de plantulas estuvo controlado por redes en las que la especie
de arbusto y la herbivoria son significativos. En clausura predominan las interacciones
negativas, pero en presencia de pastoreo predominan las interacciones positivas (Cuadro
4.1). Sin embargo, la conectancia de la red (una medida de la complejidad ecoldgica) es
el doble en clausuras (Cuadro 4.1). En clausuras, cuando A. prolifera es el arbusto que
organiza la red, el efecto es positivo sobre B. pictus (9%, 0,09+0,05, Figura 4.2). Por el
contrario, al analizar el balance de interacciones con S. filaginoides las interacciones
significativas son mas intensas y negativas con B. pictus (19%, -0,19+0,13) y con P.
speciosa (16%, -0,16+0,09). En presencia de pastoreo, el balance de interacciones es un
30% mas negativo (-0,30+0,16) entre S. filaginoides y B. pictus y un 34% positivo entre
S. filaginoides y P. speciosa (0,34+0,20).

La red de interacciones para la supervivencia de trasplantes de plantas juveniles

es mas compleja que para las otras tasas vitales estudiadas. En general, predominan las
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interacciones positivas tanto en clausura como en pastoreo (Cuadro 4.1). Sin embargo, en
campos con pastoreo la conectancia de la red de interacciones es mayor, y aumenta la
intensidad promedio de las interacciones (Cuadro 4.1). En clausura, la presencia de A.
prolifera aumenta un 25% (0,25+0,14) la supervivencia de las plantas juveniles de B.
pictus (Figura 4.2). Con pastoreo, el efecto de A. prolifera en la supervivencia continda
siendo positivo, pero en este caso el efecto significativo es sobre P. ligularis (50%,
0,50£0,20). Para S. filaginoides, por otro lado, encontramos tanto interacciones positivas

con P. humilis (33%, 0,33+0,17), como negativas con B. pictus (34%, -0,34+0,10).

(a) Pastoreo
| P. speciosa | | Senecio |
P. speciosa P. speciosa
Var. Major Var. Major
(b) Clausura Pastoreo
Establecimiento
P. speciosa P. speciosa
Var. Major Var. Major
0 T Clausura G Pastoreo '-;.'P;c:u: """"
Supervivencia
P. speciosa P. speciosa
Var. Major Var. Major

Figura 4.2. Interacciones entre arbustos (A. proliferay S. filaginoides) y pastos (B. pictus,
P. ligularis, P. humilis, P. speciosa y P. speciosa var. major) para cada condicion de
pastoreo (clausura y pastoreo) y etapa del ciclo de vida: (a) emergencia, (b)
establecimiento de plantulas y (c) supervivencia de juveniles. El color rojo representa
balance competencia-facilitacion negativo. Con verde el balance de interacciones es
positivo. El ancho de las flechas representa la media. El valor exacto de intensidad se
explicita en el texto y en Cuadro 1. Solo se muestran las interacciones para aquellas
medias cuyos intervalos de confianza no incluian el 0 (balance neto de interacciones
neutro).
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.., Intensidad
Condicion .
N° . mediade Balance
de . . Conectancia
interacciones la neto

pastoreo . .,

interaccion
Emeraencia Clausura 2 0,20 0,11+0,03 -
g Pastoreo 2 0,20 0,21+0,09 -
Establecimiento Clausura 3 0,30 0,15+0,03 -
Pastoreo 2 0,20 0,32+0,02 +
S . . Clausura 1 0,11 0,25 +
UPErVIVencia  pastoreo 3 0,50 0,390,06 +

Cuadro 4.1. Caracterizacion de las distintas redes de interaccién durante emergencia,
establecimiento y supervivencia, en clausuras y bajo pastoreo. Se describe para cada red
el n° de interacciones, la conectancia (n° interacciones presentes n° interacciones
posibles™), la intensidad de las interacciones (media + error estandar), y el balance neto
de todas las interacciones que puede ser positivo (+) o negativo (-).

4.4. DISCUSION

Para las gramineas, la vecindad de los arbustos tiene un efecto distinto y
dependiente de las especies involucradas, la etapa en el ciclo de vida (semilla, plantula o
juvenil) y las condiciones de herbivoria. Estos resultados basados en datos experimentales
de campo apoyan la idea de una compleja red de interacciones que habia sido propuesta
para la estepa basados en simulaciones con el modelo de simulacion DINVEG (Cipriotti
etal., 2014).

Las respuestas de B. pictus y P. ligularis en general se diferenciaron de las tres
especies de Pappostipas incluidas en mis estudios, pero entre ambas especies se
encontraron diferencias aun siendo del grupo de las mas palatables (Ofatibia, Golluscio,
et al., 2020), mayor habilidad competitiva, y mayor tasa de crecimiento relativo (Cuadro
3.1). En tasas vitales mas avanzadas en el ciclo de vida tiende a aumentar la intensidad
de las interacciones, y la frecuencia de las interacciones positivas. Este resultado coincide
con la idea de que a lo largo de la ontogenia de los individuos aumenta la particién de

nichos y la ocurrencia de interacciones positivas (Flombaum y Sala 2008).
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El pastoreo modifica las redes de interaccion aumentando la intensidad de
interaccion para las tres tasas vitales reforzando la idea de que las interacciones son mas
fuertes en presencia de estrés biotico (Callaway et al., 2005; Smit et al., 2006; Graff et al.,
2007). Pero el pastoreo también cambia el balance de interacciones durante el
establecimiento, siendo mas frecuentes las interacciones positivas. Este resultado sustenta
con datos de campo para diversas especies con distintos rasgos morfologicos y
funcionales, el concepto de defensa de herbivoria por asociacion (i.e., efecto refugio
Graff, Aguiar, and Chaneton 2007). Por lo tanto, la presencia de pastoreo doméstico en
la estepa patagdnica y su caracter selectivo controlan las tasas vitales de plantulas y
juveniles de algunas herbaceas promoviendo la coexistencia de especies, pero también de

formas de vida.

4.5. CONCLUSIONES

La idea de pensar a la estepa co-dominada como el producto de la red de
interacciones bidticas que ocurren en presencia de diferentes especies de arbustos es
novedosa, ya que la mayoria de los modelos actuales recurren a la competencia entre
pastos y especies arbustivas o arboles. Ademas, permite postular la existencia de
mecanismos que sostienen a diferentes especies evitando la dominancia de una Unica
especie de herbacea. De este modo, queda en evidencia el papel controlador de los
arbustos sobre la composicion de la comunidad. El balance de las interacciones entre
pastos y arbustos depende fuertemente del momento del ciclo de vida de las gramineas,
de la presencia de herbivoria, y de la identidad de las especies involucradas, al menos en

este conjunto de datos experimentales.
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Capitulo V

Estructura de vecindarios y pastoreo como
determinantes de las tasas vitales de arbustos

5.1. INTRODUCCION

A nivel de stand (area de 100-200 m? sin diferencias de suelo o clima), las
dinamicas poblacionales (aqui definidas como el resultado y balance de establecimiento,
crecimiento y mortalidad de las plantas del stand) pueden estar controladas por las
estrategias ecoldgicas de las especies, filtradas por las interacciones inter- e
intraespecificas con plantas y enemigos naturales (Sankaran et al., 2004; Graff y Aguiar,
2017; Cipriotti et al., 2019). La organizacion del stand (aqui definida como la abundancia
relativa de plantas de diferentes tamarios y el arreglo espacial de plantas individuales)
podria ser un control de las dinamicas poblacionales, dado que impone a una planta focal
efectos directos e indirectos de otras plantas y herbivoros. Este modelo simple ha sido
puesto a prueba solo con modelos de simulacion o en plantas anuales sin identificar el
posible efecto de enemigos naturales (Watkinson y Harper, 1978; Pacala, 1986). Las
especies lefiosas perennes permanecen poco estudiadas experimentalmente debido a la
escasez de estudios lo suficientemente largos como para cubrir contingencias bioldgicas
en escalas temporales ecolégicamente significativas. En este capitulo me enfoco en un
grupo de tres especies de arbustos dominantes en la estepa mixta con diferentes estrategias
ecoldgicas. De esta manera pretendo capturar gran parte del rango de complejidad
ecologica en estepas graminoso-arbustivas y hacer inferencias robustas de los efectos de
los patrones de organizacion sobre los procesos que la mantienen. Estas relaciones
causales entre patrones y procesos son un paradigma de la ecologia y sin embargo no han

sido suficientemente validadas de forma empirica. Las interacciones planta-animal
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agregan una complejidad ecologica significativa cuando se propone comprender y
predecir el efecto de la actividad antropica sobre la relacion entre patrones y procesos.
Un ejemplo de estas interacciones puede ser el pastoreo domeéstico, considerado como
ingeniero del ecosistema (Derner et al., 2009)

Los arbustos cumplen un rol clave en las estepas graminoso-arbustivas pues por
su biomasa y arquitectura controlan la dinamica de la comunidad y funcionamiento del
ecosistema (Noy-Meir, 1973; Soriano et al., 1994; Aguiar y Sala, 1998, 1999). En su zona
de influencia, entre otros efectos, pueden aumentar la disponibilidad de agua por
levantamiento hidraulico e infiltracion, retener diasporas, acumular nutrientes, y
disminuir la demanda atmosférica de agua (Daryanto et al., 2012; Giladi et al., 2013). Sin
embargo, los efectos descriptos observados entre distintas formas de vida pueden ser
distintos a los que pueden observarse entre especies de una misma forma de vida. Al
pertenecer a una misma forma de vida seria esperable un alto solapamiento de nichos
ecologicos entre especies, y por lo tanto alta intensidad de competencia inter-especifica
que afecte sus tasas vitales, generando finalmente auto-raleo. Usualmente, los efectos
negativos de la densidad aumentan a medida que las plantas en poblaciones de arbustos
crecen, y acumulan porte y biomasa. Debido a ello, propongo que el balance de
interacciones positivas y negativas podria retroalimentar cambios en la organizacién
espacial (Wiegand et al., 2005; Cipriotti y Aguiar, 2010; Sea y Hanan, 2012) e interactuar
de manera sinérgica con el pastoreo doméstico (Cipriotti et al., 2019).

La herbivoria doméstica (pastoreo y ramoneo) intensifica el régimen de disturbios
en ecosistemas aridos, y modifica la estructura y el funcionamiento a diferentes escalas,
desde stand hasta una region (Schlesinger et al., 1990; Aguiar et al., 1996; Soliveres y
Eldridge, 2014; Onfatibia, et al., 2020). Por ejemplo, el pastoreo y el ramoneo promueven

cambios en los patrones de vegetacion, que incrementan las areas de suelo desnudo y la
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velocidad del viento en superficie (Schlesinger et al., 1990; Ofiatibia et al., 2018; Biancari
et al., 2020; Valenta et al., 2020). Ademas, la herbivoria también puede afectar el balance
de interacciones entre especies. En la presencia de herbivoros, las interacciones positivas
pueden superar las interacciones negativas debido a defensas por asociacion, pero hasta
un cierto nivel de presion de pastoreo (Callaway et al., 2005; Smit et al., 2006; Graff
etal., 2007). Finalmente, la herbivoria puede afectar directamente las tasas vitales de
arbustos como establecimiento, crecimiento y mortalidad (Hunt, 2010; Cipriotti y Aguiar,
2012; Kladivova y Miinzbergova, 2016; Cipriotti et al., 2019).

En este capitulo investigo si la organizacion de las vecindades de los arbustos
puede determinar sus tasas vitales. En censos sucesivos de parcelas permanentes (de mas
de 15 afios) estimé las probabilidades de establecimiento y mortalidad de individuos en
funcién de la organizacién espacial de arbustos a su alrededor. Debido a los tiempos de
clausura (>15 afios al momento de establecer las parcelas permanentes) y los registros de
densidad de ovejas, asumo que tanto la organizacion como las dinamicas de las tasas
vitales se encuentran en estado estacionario respecto a los tratamientos de pastoreo. En
este objetivo, las preguntas fueron: ¢ Cuan importante es la organizacion espacial del
area de vecindad controlando los procesos de establecimiento, crecimiento y
mortalidad? Prediccion 6: La organizacion espacial del mosaico controla las tasas
vitales o demogréficas poblacionales de las especies de arbustos dominantes al modificar
el balance de competencia/facilitacion. Areas de vecindad amplias con vecinos de bajo
porte reducen la competencia por recursos entre los arbustos, respecto a situaciones con
areas de vecindad de menor tamafio con vecinos de mayor porte. ¢ Modifica el pastoreo
las relaciones entre estructura y tasas vitales? Prediccion 7: El pastoreo regula las
relaciones entre estructura y funcionamiento, ya que al disminuir la densidad de arbustos

reduce la intensidad de la competencia. Este control es ejercido de manera directa por el
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consumo de estructuras reproductivas, y de manera indirecta por el control negativo sobre
la biomasa de pastos, que facilita el establecimiento de algunas especies de arbustos como

Azorella prolifera.

5.2. METODOLOGIA

5.2.1. Especies de arbustos

Trabajé con tres especies de arbustos que dominan el Distrito Occidental de la
estepa patagdnica: Azorella prolifera (densidad = 0,19 ind m), Senecio filaginoides
(densidad = 0,13 ind m™) y Adesmia volckmanii (densidad = 0,11 ind m), a partir de
ahora llamadas Azorella, Senecio, y Adesmia (Golluscio et al., 1982; Oyarzabal et al.,
2018). Estas especies difieren en su palatabilidad (Azorella>Adesmia>Senecio)
(Cavagnaro et al., 2003; Ofiatibia et al., 2018). Senecio tiene un sistema radical superficial
que se desarrolla principalmente en los primeros 30 cm del suelo (Fernandez and Paruelo,
1988). Mientras que Azorella y Adesmia tienen sistemas radicales mas profundos,
mayormente localizados entre 30-50 cm, y entre 30-90 cm de profundidad,
respectivamente (Fernandez and Paruelo, 1988). Adesmia es la Unica especie fijadora de
nitrdgeno de estas tres especies (Golluscio et al., 2006). La funcién del follaje es también
diferente. Senecio tiene hojas perennes, mientras en Azorella y Adesmia son deciduas

(Golluscio et al., 2005; Flombaum y Sala, 2012).

5.2.2. Disefio experimental y estimacién de tasas vitales

Este estudio se realizd a partir de cinco censos espacialmente explicitos de
poblaciones de arbustos en parcelas de 10 x 10 m establecidas en 1997, en las que se
relevaron méas de 300 individuos en total. Trabajé en 3 parcelas incluidas en areas sin
pastoreo doméstico (clausura) y 3 parcelas en potreros de tamafios usuales en la
explotacion ganadera con cargas o densidades de ovejas moderadas (0,3 ovejas ha * afio 2,

pastoreo). En cada parcela, en 1997, se identificaron (marcados con rotulos de aluminio)
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y se midieron todos los individuos vivos de Azorella, Adesmia y Senecio. Luego se
midieron en 2000, 2003, 2017 y 2020. Cada planta fue identificada con un nimero, y su
ubicacion dentro de la parcela registrada en un mapa a partir de coordenadas cartesianas.
Ademas, la informacion para cada individuo incluia: especie y tamafio (altura y dos
diametros perpendiculares). A partir del censo del 2000 se identificaron las plantas que
habian muerto desde 1997, y los nuevos individuos establecidos desde el censo anterior.
Un individuo se consideraba establecido cuando su tamafio era >10 cm de altura y tenia
al menos una ramificacion del tallo principal. Este criterio aseguraba que los individuos
hayan sobrevivido al menos un ciclo de crecimiento que incluye una temporada de alto
estrés (verano). Transformé la informacion de establecimientos y muertes en dos
variables dicotdbmicas. En el caso de establecimiento tomaban un valor de 1 aquellos
individuos establecidos durante ese periodo, y de 0 el resto de los individuos vivos. Para
la variable mortalidad, tomaban valor de 1 los individuos muertos durante ese periodo, y
0 el resto de los individuos vivos. El crecimiento fue estimado utilizando la tasa relativa
de crecimiento individual para el tamafio (cm cm™ afio™?) (Paine et al., 2012). Para cada
planta, comparamos su tamafio inicial y final (promedio de diametro mayor y el de su
perpendicular + altura) en un periodo de tres afios, usando la ecuacion 5.1:

In(Tamaifio;)—In(Tamaios_4)
3

RGR (cmcm™t afio™?) = (Ec.5.1)

5.2.3. Caracterizacion del stand de arbustos

En cada parcela permanente de 100 m? defini el stand de arbustos como la sumatoria
de arbustos y sus areas de vecindades en términos de areas de Voronoi (siguiendo a
Aguilera y Lauenroth, 1993). Comparé los cambios (dindmicas) en el stand durante los
periodos 2000-2003 y 2017-2020, y los analicé como réplicas temporales. En el analisis

solo entraron los arbustos que tenian todos sus vecinos dentro de la parcela. Para cada
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arbusto, estimé su poligono de Voronoi usando el software QGIS (QGIS Development
Team, 2020) para analizar el mapa de la parcela. Consideré como vecinos aquellos
arbustos cuyas areas de VVoronoi eran adyacentes al area del arbusto focal (pudiendo ser
de la misma o distinta especie que el arbusto focal). En resumen, para cada arbusto dentro
de cada parcela estimé: el area del poligono de VVoronoi (vecindad o area de vecindad), el
numero de arbustos vecinos, y la suma de tamarfios de esos vecinos. Utilicé estas variables
para estudiar si explican el establecimiento, el crecimiento en tamafio, y la mortalidad de

las distintas especies de arbustos, en clausura y pastoreo.

5.2.4. Analisis estadistico

Luego de un analisis preliminar seleccioné dos variables para representar el efecto
de la vecindad: el area dentro del poligono de Voronoi alrededor del arbusto focal y la
suma de tamafios de sus plantas vecinas. Usando estas dos variables evité la multi-
colinealidad, ya que la correlacion con las otras variables descriptivas del vecindario era
mayor a 0,7 (Graham, 2003). Ademas, estas dos variables representan mejor el efecto
ecologico asociado a interacciones planta-planta, y planta-animal.

Ajusté modelos lineales mixtos para el area de Voronoi y la suma de tamafio de
vecinos incluyendo dos factores: condicidn de pastoreo y especie de arbusto. Ademas,
inclui el efecto aleatorio del disefio experimental jerarquico del estudio, anidando los
individuos dentro de las parcelas como interceptos aleatorios. También modelé
interceptos aleatorios para los periodos de tiempo en que realizamos los censos (2000-
2003 y 2017-2020). Para cada modelo con interacciones significativas, realicé tests de
Tukey post-hoc para detectar diferencias entre tratamientos con el paquete emmeans en
R (Lenth, 2020; R Core Team, 2020).

Utilicé modelos lineales generalizados mixtos para estudiar si las variables del

vecindario explican las tasas de establecimiento, crecimiento (sélo para plantas vivas en
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el periodo considerado) y mortalidad. Los factores fijos incluian: especie de arbusto,
condicion de pastoreo, suma de tamarios de los vecinos del arbusto focal, tamafio del area
de Voronoi del arbusto focal, y las interacciones dobles entre estos cuatro factores. No
inclui interacciones triples o cuadruples, para evitar sobreajuste y falta de parsimonia.
Ademas, consideré que la probabilidad de falta de convergencia se incrementa junto a la
complejidad del modelo. Para el andlisis de las tasas de crecimiento y mortalidad, también
inclui el tamafio del arbusto focal en interaccion con el area de Voronoi como co-variable.
De este modo, consideré en el analisis las relaciones entre el tamafio de los arbustos
respecto a su area de vecindad. Pero también la asimetria de tamarfios entre la planta focal
y sus vecinos, que podria definir el resultado de las interacciones (Thomas y Weiner,
1989; Dieckmann et al., 2000).

Los modelos lineales mixtos y lineales generalizados mixtos fueron ajustados
utilizando el paguete Ime4 en R (Bates et al., 2015; R Core Team, 2020). Los datos de
establecimiento y mortalidad fueron modelados con una distribucion binomial con
funcién de enlace logit. Los datos de crecimiento fueron transformados con logaritmo
para cumplir el supuesto de normalidad. Los modelos fueron analizados estadisticamente
con tests de Wald tipo 111 con estadistico Chi-cuadrado, utilizando la funcion Anova del
paquete car (Fox y Weisberg, 2019). Realicé analisis de simplificacion de modelos hacia
atras (backward stepwise regression analysis) para cada variable respuesta utilizando tests
de cocientes de verosimilitud (Zuur et al., 2009). El objetivo fue ajustar los modelos mas

simples que mejor expliquen las variables respuesta.

5.3. RESULTADOS

Las tres especies de arbustos tuvieron areas de Voronoi de tamafios similares.
Estas fueron significativamente méas grandes en potreros pastoreados que en potreros

clausurados (p<0,0001, Cuadro 5.1, Figura 5.1a). Las diferencias fueron mas grandes en
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Adesmia (clausura = 1,25 + 0,11 m? vs. pastoreo = 2,02 + 0,26 m?, p<0,05), y en Azorella
(clausura = 1,16 + 0,06 m? vs. pastoreo = 1,94 + 0,18 m?, p<0,05) comparadas con Senecio
(clausura = 1,06 + 0,07 m? vs. pastoreo = 1,65 + 0,19 m?, p<0,05). El efecto del pastoreo
sobre el tamarfio de los vecinos dependio de la especie (interaccion especie X pastoreo,
p=0,01, Cuadro 5.1, Figura 5.1b). Los vecinos de Adesmia fueron 13% mas grandes en
lotes pastoreados (clausura = 411 + 21,8 cm vs. pastoreo = 465 + 35,5 cm, p <0,05) y
36% en Azorella (clausura = 380 £ 13,6 cm vs. pastoreo = 516 + 29,5 cm, p <0,05), pero
no hubo cambios significativos en Senecio (clausura = 445 * 20,4 cm vs. pastoreo = 477

+ 29,6 cm, p>0,05).

Variable respuesta

Area de Voronoi

Suma tamanos de vecinos

Factor x> df  valorp X2 df valor p

Especies (E) 456 2 0,10 9,72 2 0,008
Condicion de pastoreo (P) 259 1 <0,0001 1,51 1 0,22
ExP 9,24 2 0,01

Cuadro 5.1. Efecto de los factores fijos y su interaccion en las variables utilizadas para
describir la estructura del stand de arbustos (&rea de Voronoi y suma de tamafios de
vecinos) de acuerdo con tests de Wald a partir del estadistico Chi-cuadrado. En negrita se
resaltan los efectos significativos (p<0,05).
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Figura 5.1. (a) Area de Voronoi de las especies en distintas condiciones de pastoreo
(clausura vs pastoreo), (b) suma de tamafios de vecinos para las especies en distintas
condiciones de pastoreo (clausura vs pastoreo). Los valores representan medias + errores
estandar. Letras distintas indican diferencias significativas entre medias usando tests de
Tukey post-hoc (p<0,05).
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La probabilidad de establecimiento de arbustos fue afectada por la identidad de
las especies (p<0,01, Cuadro 5.2, Figura 5.2a). Senecio (0,28 £ 0,03) tuvo mayor tasa de
establecimiento comparada con Adesmia (0,10 + 0,03) y Azorella (0,13 £ 0,02) (p<0,05).
La probabilidad de establecimiento también dependié de la interaccion entre las especies
de arbustos y la suma del tamafio de sus vecinos (Figura 5.2b). En Senecio, la probabilidad
de establecimiento disminuyé a medida que la sumatoria de sus vecinos aumenta.
Adesmia mostro una relacion positiva con una pendiente leve. Pero el establecimiento de

Azorella no respondio al tamafio de los arbustos vecinos.

Variable respuesta

Establecimiento Crecimiento Mortalidad
Factor x?> df wvalorp X2 df  valorp x> df valorp
Especies (E) 11,2 2 0,003 264 2 0,27 17,9 2 p<0,001
Condicion de 213 1 014 00001 1 0,99
pastoreo (G)

Sumatoria tamafo
vecinos (STV)
Area Voronoi 5 37

arbusto focal (AV) ’

ExP 12,8
ExSTV 9,83 2 0,007
ExAV
PxSTV
PxAV

Tamafio arbusto
focal (TAF) - - - 59,3 1 p<0,001 145 1 p<0,001

AVXTAF - - -

196 1 0116 5,35 1 0,02

[E=Y

0,02
0,001 571 2 0,06

N

R?modelo final 0,17 0,69 0,85

Cuadro 5.2. Tasas vitales de las especies de los arbustos (establecimiento, crecimiento y
mortalidad). Efecto de los factores fijos (especie, area de Voronoi, sumatoria de vecinos
y pastoreo) y su interaccion de acuerdo con tests de Wald a partir del estadistico Chi-
cuadrado. En negrita se resaltan los efectos significativos (p<0,05). Los factores e
interacciones no significativas se simplificaron del modelo cuando fue posible,
empleando seleccion de modelos con tests de cocientes de verosimilitud.
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Figura 5.2. () Probabilidad de establecimiento de cada especie individual en el periodo
de tres afos, y (b) probabilidad de establecimiento de cada especie en funcién de la suma
del tamafio de vecinos en el periodo de tres afios. Los valores en (b) representan valores
ajustados * intervalos de confianza para un modelo lineal generalizado mixto con
distribucion binomial con funcion de enlace logit.

El crecimiento de arbustos también fue diferente para cada especie y condicién de
pastoreo (interaccidn especie X pastoreo, p<0,05) (Cuadro 5.2, Figura 5.3a). El pastoreo
aumento6 93% el crecimiento de Adesmia (clausura = 0,033 + 0,011 afio* vs pastoreo =
0,064 + 0,016 afio™?, p<0,05) y redujo 62% el crecimiento de Azorella (clausura = 0,074
+ 0,007 afio™! vs pastoreo = 0,028 + 0,007 afio}, p<0,05) y 17% el crecimiento de Senecio
(clausura = 0,082 + 0,01 afio™! vs pastoreo = 0,068 * 0,006 afio, p<0,05). A nivel de
stand, el crecimiento del pool de las tres especies (es decir tomadas como una forma de
vida) estuvo negativamente correlacionado con areas de vecindad mas amplias (p<0,05,
Figura 5.3b). Finalmente, hubo una relacién negativa entre el crecimiento del pool de las

tres especies (forma de vida) y el tamafio de los arbustos vecinos (p<0,05, Figura 5.3c).
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Figura 5.3. (a) Tasa relativa de crecimiento individual para cada especie bajo diferentes
condiciones de pastoreo (clausura vs pastoreo), (b) tasa relativa de crecimiento (para las
tres especies juntas) en funcion del &rea de VVoronoi del arbusto focal, y (c) tasa relativa
de crecimiento (para las tres especies juntas) en funcién de la suma de tamafios de
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vecinos. Los valores en (b) y (c) representan valores ajustados * intervalos de confianza
para un modelo lineal generalizado mixto. Letras distintas indican diferencias
significativas entre medias usando test post-hoc de Tukey (p<0,05).

Los factores que utilicé para describir las areas de vecindad no explicaron de
manera significativa la mortalidad (Cuadro 5.2). La mortalidad dependi6 de la especie
independientemente de la condicién de pastoreo (Figura 5.4a). Senecio tuvo la mayor
probabilidad de mortalidad (Senecio = 0,204 + 0,033 > Adesmia = 0,034 = 0,019 y
Azorella = 0,079 + 0,019, Figura 5.4a). A su vez, la mortalidad disminuyé con el tamafio

del arbusto focal, independientemente de la especie o el pastoreo (Figura 5.4Db).
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Figura 5.4. (a) Probabilidad de mortalidad en el periodo de tres afios para cada especie,
(b) Probabilidad de mortalidad en el periodo de tres afios (para las tres especies juntas) en
funcion del tamafio del arbusto focal. En (b), los valores representan valores ajustados *
intervalos de confianza para un modelo lineal generalizado mixto con distribucion
binomial con funcién de enlace logit. Letras distintas indican diferencias significativas
entre medias usando test post-hoc de Tukey (p<0,05).

5.4. DISCUSION

La organizacion del mosaico de vegetacion es un aspecto central para el
funcionamiento de ecosistemas aridos pues controla tanto la red de interacciones entre
especies como los procesos del ecosistema (Noy-Meir, 1973; Schlesinger et al., 1990;
Aguiar y Sala, 1999). Las dinamicas poblacionales de las especies de arbustos censadas

indican que la estructura de los vecindarios no esta relacionada de la misma forma con
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todas las tasas vitales de las especies que dominan el mosaico de vegetacion. El efecto
del tamafio de los vecinos sobre el establecimiento dependio de la especie de arbusto
focal, siendo negativa para Senecio, positiva para Adesmia y neutral para Azorella. El
crecimiento fue menor en arbustos con areas de vecindad grandes y con vecinos de mayor
tamafno. A diferencia de lo esperado, la mortalidad no estuvo significativamente
relacionada con las variables del vecindario estudiadas, ni cambid con el pastoreo. El
pastoreo cambid la organizacion espacial de los vecindarios y algunas tasas vitales de las
especies. Sin embargo, el pastoreo en el rango de intensidad moderada estudiado no
cambid las relaciones entre patrones (variables de vecindario) y procesos (tasas vitales).

El tamario de los vecinos como variable de estructura del stand seria un indicador
de cambios generados por el pastoreo en la red de interacciones. En potreros clausurados
al pastoreo, los arbustos de Senecio (sistema radical superficial) pueden tener vecinos de
mayor tamafio que Adesmia y Azorella, probablemente debido a una menor competencia
inter-especifica por menor solapamiento de nichos con otros arbustos. Ademas, los
efectos positivos del pastoreo en los vecinos de Azorella, podrian ser resultado de
competencia aparente debido al consumo preferencial de flores y tallos de Azorella
durante la temporada de crecimiento (Valenta et al., 2020). La organizacion espacial del
vecindario es similar para los individuos de las tres especies, pero las areas de \Voronoi
son significativamente mas amplias bajo pastoreo. Los cambios medidos en campos
pastoreados pueden ser explicados por impactos directos en las tasas vitales como ha sido
descripto en otros estudios (Hunt, 2010; Cipriotti et al., 2012; Kladivova y Miinzbergova,
2016; Laokken et al., 2019). A su vez, los cambios observados en la organizacion espacial
del stand permiten explicar las grandes diferencias en la velocidad del viento en superficie
entre clausura y pastoreo observadas en el Capitulo 2. Las grandes diferencias en la

velocidad del viento no solo tendrian que ver con areas mas grandes de suelo desnudo,
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sino también con arbustos mas separados reduciendo la rugosidad del sistema y la capa
limite. Estos cambios podrian tener consecuencias funcionales ya que al aumentar la
ventilacion del sistema cambia la distribucion espacial de nutrientes y materiales
generando areas de deflacion y de acumulacion (Aguiar y Sala, 1997; Li et al., 2009;
Bochet, 2015; Biancari et al., 2020).

La menor probabilidad de establecimiento de Senecio al aumentar el tamafio de
sus vecinos podria ser el resultado de efectos indirectos mediados por una mayor densidad
de pastos en la vecindad de arbustos (Soriano etal., 1994; Cipriotti etal., 2014).
Considerando que Senecio tiene una mayor densidad de raices en superficie, el
establecimiento puede ser menor si predominan interacciones negativas inter-forma de
vida (Cipriotti y Aguiar, 2010). Lo opuesto ocurrié con Adesmia y Azorella, que tienen
crecimiento de raices en profundidad durante la primera estacion de crecimiento (Sala
etal., 1989). Por lo tanto, al menos para establecimiento, el balance de interacciones
positivas y negativas entre arbustos dependeria de la identidad de las especies y sus rasgos
funcionales.

El pastoreo redujo las tasas de crecimiento de Azorella y Senecio, lo cual era
esperable ya que las ovejas consumen tallos durante la floracion pudiendo generar
mayores costos metabodlicos (Valenta et al., 2020). Ademas, las areas de VVoronoi mas
amplias en condiciones de pastoreo pueden intensificar el estrés de reguladores por
viento, reduciendo el agua disponible en la superficie y las tasas de crecimiento de
Senecio (raices superficiales). El aumento del crecimiento de Adesmia en condiciones de
pastoreo podria ser un efecto indirecto debido a un menor crecimiento de las otras
especies de arbustos dominantes. La disminucion en las tasas de crecimiento cuando las
areas de vecindad son mas grandes contrastan con mis predicciones, y sustentan la idea

de que las interacciones positivas en esta estepa son también importantes entre las
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especies de arbusto. Esto podria ser explicado por una mayor demanda atmosférica en
mosaicos mas abiertos debido a una mayor distancia entre las plantas que controlan la
altura de la capa limite y/o por la pérdida de materiales por erosién eolica de materia
organica particulada (Puigdefabregas et al., 1999; Li et al., 2009; Dupont et al., 2014;
Mayaud y Webb, 2017). Sin embargo, el menor crecimiento de arbustos focales cuando
el tamafio de los vecinos es mayor permite inferir interacciones negativas entre vecinos y
el arbusto focal. Por lo tanto, el crecimiento individual podria estar controlado de manera
opuesta por los dos descriptores del vecindario estudiados ya que el tamafio del area de
Voronoi y el tamafio de los vecinos controlan la importancia de la facilitacion y la
competencia, respectivamente. Esto podria depender de si el estrés es por reguladores
(mayor evaporacion en vecindades abiertas debido a mayor velocidad de viento en
superficie) o recursos (mayor intensidad de competencia cuando los vecinos tienen mayor
tamario).

La mortalidad de los arbustos fue diferente entre las distintas especies
(Senecio>Azorella>Adesmia) siguiendo la expectativa de vida de cada especie (Cipriotti
etal., 2014). Las variables estudiadas del vecindario no condicionan la mortalidad de
arbustos, lo cual abre interrogantes sobre cuales son los procesos que afectan la
mortalidad ya que aparentemente no es explicada por interacciones intra-forma de vida.
La respuesta puede estar en las interacciones inter-forma de vida con los pastos, que el
modelo conceptual de este capitulo considera constantes. Esto concuerda con la
importancia del rol de los pastos en el modelo de sucesion ciclica descripto para este sitio
de estudio (Soriano et al., 1994), donde anillos de pastos se forman alrededor de los
arbustos, hasta que eventualmente el arbusto muere por falta de recursos. Otra explicacion

alternativa podria ser la importancia de la competencia intra-especifica, ya que en este
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capitulo no consideramos la identidad de especies de los vecinos (Kambatuku et al.,
2011).

Mis resultados contribuyen a la discusion de las interacciones entre vecinos, y a
las relaciones denso-dependientes en zonas aridas. La teoria tradicional de interacciones
entre lefiosas propone procesos de auto-raleo y relaciones negativas entre densidad y peso,
rendimiento o tamafio (Silvertown y Charlesworth, 2009; Vandermeer y Goldberg, 2013).
Estas hipdtesis han sido principalmente estudiadas en cultivos y sistemas forestales, con
individuos monoespecificos, coetaneos, y con amplia disponibilidad de recursos. Sin
embargo, en estepas aridas en donde la dinamica de la composicion estaria controlada por
la red de interacciones, segun lo que propone mi hipoétesis general, las conclusiones
pueden ser diferentes. En el caso del componente arbustivo de esta comunidad esta red
compleja incluye tres especies dominantes con distintos rasgos funcionales, individuos
de distintas edades y estructuras de tamafio, en un contexto de escasos recursos en el
suelo. Como indiqué previamente, en nuestro sistema de estudio las respuestas de las
vecindades y la densidad no parecen estar relacionadas a la mortalidad (que solo responde
a la longevidad esperada para cada especie), pero si al establecimiento y crecimiento de
individuos. Las relaciones que encontré entre estas tasas y los vecindarios permiten inferir
relaciones positivas entre individuos, y no siempre competencia por recursos. Por Gltimo,
es importante considerar al pastoreo doméstico (disturbio) dentro de los mecanismos que
impiden o promueven la denso-dependencia, ya que, a diferencia de cultivos o bosques,
el disturbio por pastoreo promueve mayor disponibilidad de recursos, y también
interacciones indirectas entre lefiosas. Por lo tanto, puede afectar la red de interacciones

y las conclusiones sobre el auto-raleo.
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5.5. Conclusiones

Los resultados de este capitulo describen la organizacién espacial del stand de
arbustos en la estepa patagonica, y permiten entender como la estructura de la vegetacion
ya establecida puede condicionar el establecimiento y crecimiento de tres especies de
arbustos dominantes. En general, los resultados apoyan las predicciones propuestas
inicialmente. Las relaciones entre crecimiento y las variables de vecindario respaldan la
importancia tanto de la facilitacion como de la competencia en el balance de
interacciones, que es dependiente de las especies y del vecindario. De acuerdo con estos
resultados, cambios en la organizacion espacial parecen estar relacionados con el
establecimiento y el crecimiento, pero no con la mortalidad. Aun quedan preguntas por
responder sobre cuales son los procesos que controlan la mortalidad, ya que las variables
de estructura de la vegetacion que inclui en este estudio no han sido capaces de explicarla.

En este capitulo estudié como la organizacion podria estar controlando el
funcionamiento en un sistema que funciona bajo dinamica de parches. Bajo el supuesto
de que las lefiosas dominan la formacién y dindmica de parches, se puede concluir que la
organizacion de los parches controlaria la formacién y crecimiento de nuevos parches en
el mosaico, pero no el momento en que comienza la fase de degradacién pues la

mortalidad no estuvo asociada con la organizacion del vecindario.
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Capitulo VI

Discusion general

En este Gltimo capitulo relaciono los resultados de mi tesis con los marcos
conceptuales de la ecologia de zonas aridas y sistemas mixtos. A su vez, también busco
generar una sintesis que avance de manera robusta en nuevas explicaciones para entender
el fendmeno de la co-dominancia de lefiosas y herbaceas en estepas templadas. En primer
lugar, presento una sintesis de los principales resultados en relacion al objetivo general
de estudiar las relaciones entre estructura y procesos en la organizacion de un mosaico de
parches que es dindmico en tiempo y espacio. En segundo lugar, discuto los efectos del
pastoreo domestico sobre estas relaciones entre organizacion y funcionamiento. Luego
abordo la importancia de considerar a las especies individuales mas que a las formas de
vida para entender la dindmica de parches. Por Gltimo, cierro el capitulo enumerando

algunas de las perspectivas que abre mi tesis para ser estudiadas a futuro.

6.1. Relaciones entre estructura y procesos en la dindmica de parches

El modelo jerarquico de dinamica de parches ha sido propuesto para explicar el
mantenimiento del mosaico de vegetacion, y la coexistencia entre formas de vida en
comunidades aridas y semiaridas (Gillson, 2004; Wiegand et al., 2006; Meyer et al.,
2009). En mi tesis estudié un aspecto particular e importante de este modelo conceptual:
la estructura de la vegetacion como reguladora de los procesos que determinan la
dindmica de parches y la composicion de la comunidad. EI modelo de Sankaran et al.
(2004) propone que la dindmica de la composicidn (proporcion de pastos y arbustos) esta
determinada por las interacciones y sus efectos sobre la tasas vitales. Mi tesis avanza en

una direccién poco explorada proponiendo que un aspecto clave de estas comunidades
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mixtas, su estructura espacial, condiciona esas interacciones. A partir de preguntas a
distintos niveles jerarquicos, he demostrado como la estructura puede estar
condicionando a los procesos. Reducir el nimero de especies de la comunidad al grupo
de especies de pastos y arbustos dominantes facilito el trabajo experimental sin debilitar
la robustez de las inferencias (Grime, 1998). En el Capitulo 2, indico que la dindmica de
colonizacion de las areas de suelo desnudo por plantas de gramineas perennes puede ser
ralentizada por el pastoreo. Sin embargo, el efecto de las ovejas sobre la colonizacion de
plantas de arbustos es menos evidente. Si el supuesto de que la dindmica sucesional ciclica
de parches esta controlada por la dindmica de los arbustos es valido, se puede inferir que
el pastoreo no tiene un efecto marcado sobre la sucesion por medio de este mecanismo.
Muchos estudios describen que el pastoreo aumenta la proporcion de suelo desnudo de
los pastizales. Mi relevamiento fotografico de areas individuales de suelo sin cobertura
vegetal indica que el pastoreo promovid cambios en la organizacion (mayor tamafo y
apertura del perimetro) del area de suelo desnudo (ASD). También constaté que en
estepas pastoreadas la velocidad del viento en superficie es mas alta. Sin embargo, los
cambios en la velocidad del viento, es decir de la vectorialidad del mosaico (direccion y
movimiento de materiales transportados), son mas que proporcionales a los cambios en
la estructura de las ASD. Con base en estos resultados, propongo dos nuevas hipotesis
complementarias. Por un lado, que el pastoreo condiciona la estructura del mosaico (nivel
jerarquico superior). Por el otro, propongo que pequefios cambios en las variables de
estructura (tamano, apertura y forma de las ASD) pueden generar grandes cambios en un
forzante importante del funcionamiento del ecosistema.

En relacion con las interacciones inter-especificas que ocurren en el mosaico de
vegetacion, mi experimento comprob6 que la organizacion o estructura del parche de

vegetacion -la especie de arbusto y su estado ontogénico- puede modificar las tasas vitales
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de los pastos dependiendo de la presencia de pastoreo (Capitulo 3 y 4). Los resultados de
las interacciones dependen fuertemente de la identidad de la especie de graminea, y solo
las tres especies de Pappostipa se comportan como un grupo de respuesta relativamente
homogéneo. A partir de estos resultados propongo que, en la jerarquia de parche, la
organizacion espacial de cada etapa en la sucesion puede regular procesos que
eventualmente determinan la duracion de esa etapa y fase. A su vez, la estructura de las
distintas fases en que se organiza el mosaico también puede condicionar las
probabilidades de colonizacion de especies con distintos rasgos a lo largo de esa sucesion,
determinando en el tiempo la composicion de la comunidad de herbaceas dentro de cada
parche. También es importante sefialar que las interacciones entre especies permiten una
comprension mas ajustada de las interacciones entre las plantas respecto a modelos
basados en formas de vida, ya que cada especie cumple un rol diferente. Por lo cual, un
modelo conceptual basado en redes de interacciones entre multiples especies puede
brindar mas detalles sobre los mecanismos que explican la coexistencia si se lo compara
con modelos basados en interacciones entre dos grupos funcionales o formas de vida
(herbaceas y lefiosas) como suele ser usual al abordar el estudio de sabanas y estepas
(Sankaran et al., 2004).

Por ultimo, la dindmica poblacional de las especies arbustivas (el componente
lefioso de esta comunidad) responde a la organizacién espacial. Mi estudio de mediano a
largo plazo de las poblaciones de arbustos indicé que el establecimiento y el crecimiento
fueron las tasas vitales mas afectadas por la vecindad (area y tamafios de vecinos) y el
pastoreo. En cambio, la mortalidad solo fue controlada por la historia de vida de cada
especie, es decir sus expectativas de vida. Sobre este aspecto, este sistema patagonico en
donde el mosaico se organiza con manchas de vegetacion (“patrones leopardo”) se

comporta diferente que los sistemas con mosaico organizado con bandas de vegetacion
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(“patrones tigre” descriptos en México, Australia y Africa) (Aguiar y Sala, 1999). En
estos Ultimos, la densidad alta de plantas promueve menor crecimiento, pero también
mayor mortalidad (Mauchamp et al., 1993).

La formacion y mantenimiento de los parches podria estar condicionada por la
ubicacion de otros arbustos, lo que es importante ya que las lefiosas son la forma de vida
que controlaria el proceso de sucesion ciclica con su ciclo de vida (Soriano et al., 1994).
Mi tesis demuestra que la estructura de los vecindarios puede regular la formacion de
nuevos parches pues controla el establecimiento de los arbustos, pero también el
mantenimiento y la duracion de cada fase al controlar el crecimiento de los arbustos
(transiciones de arbustos pequefios, a medianos, a grandes). En sabanas y bosques, estos
mecanismos de interacciones intra-forma de vida en el mosaico suelen estar agrupados
bajo las hipdtesis basadas en competencia entre especies lefiosas (Sankaran et al., 2004;
Kambatuku et al., 2011; Sea y Hanan, 2012). Sin embargo, las interacciones que observé
en la estepa no siempre son de competencia, sino que también pueden ser positivas
(facilitacion). Muchos estudios han corroborado la hipétesis del gradiente de estrés
(Bertness y Callaway, 1994; Maestre, Callaway, et al., 2009). Esta hipotesis establece que
las interacciones positivas son mas frecuentes en ambientes con mas estrés fisico
(abidtico) o con mayor presion de consumo (bidtico), pero bajo el supuesto que ambos
tipos de estrés se maximizan en sentidos opuestos. Sin embargo, los resultados de mi tesis
aportan informacién en contextos con alto estrés abidtico, pero también con alta presion
de pastoreo selectivo, y evidencian co-ocurrencia de facilitacion y competencia en estas
comunidades aridas y semiaridas mixtas. Esta co-ocurrencia sucede especialmente
cuando se consideran todos los estadios ontogénicos (y por lo tanto ecoldgicos) por los

que pasan las plantas de distintas especies.



91

Como mencioné en el capitulo introductorio, el objetivo general de mi tesis es
estudiar como la estructura del mosaico de parches de vegetacion que tiene la estepa
patagonica regula procesos demograficos de las especies dominantes de pastos y arbustos,
y en qué medida el pastoreo doméstico puede influir sobre estas relaciones entre patrones
y procesos. Los resultados de los capitulos previos aportan evidencias robustas en este
sentido. Encontré que las tasas de los procesos poblacionales de las diferentes especies se
conjugan con la organizacion de la vegetacion ya establecida y regulan no solo la
composicion de la comunidad (coexistencia de especies arbustivas y de especies de
gramineas) si no también la dindmica de parches (la formacion de nuevos parches y sus
cambios en el tiempo), y su persistencia atn en casos de intensificacién de uso ganadero.
En ecologia es comun encontrarse con procesos para los que hay desarrollo conceptual o
teorico, y sin embargo los datos empiricos que las sustentan son relativamente escasos.
La idea o hipotesis sobre dindmica de parches como mecanismo que mantiene la
composicion mixta es novedosa y el apoyo empirico de mis estudios aporta robustez,
realismo y generalidad. Es decir, creo que puede ser generalizable para otros ecosistemas

mixtos templados y aridos dominados por arbustos.

6.2. Cambios generados por el pastoreo en estructura y procesos

Los efectos del pastoreo sobre las tasas vitales de pastos dependen de las especies
y del estadio de vida. El estudio de trasplantes de semillas y de juveniles de herbaceas
muestra que los efectos del pastoreo son positivos, promoviendo el establecimiento y
supervivencia de todas las especies de gramineas por igual. Sin embargo, este efecto no
se sostendria en el tiempo. Las simulaciones en DINVEG del Capitulo 2 muestran que,
bajo pastoreo, a largo plazo, y descontando las oscilaciones temporales debido a la
variacion climatica, el sistema tiende a perder pastos. Por lo tanto, el pastoreo podria tener

un efecto positivo durante los primeros estadios de vida de los pastos, pero negativo
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posteriormente afectando su densidad. A su vez, las diferencias de palatabilidad y de
estrategias de vida entre especies se expresarian en tasas vitales no registradas en este
estudio. Por ejemplo, el pastoreo podria reducir la produccion de flores y por lo tanto la
densidad de semillas de gramineas forrajeras en relacion a las no forrajeras. En el arbusto
Azorella prolifera se ha propuesto este mismo mecanismo (Cipriotti y Aguiar, 2012;
Valenta et al., 2020).

En general, mis datos muestran que ademas de cambios en las tasas vitales de
herbaceas y lefiosas perennes, el pastoreo también cambia la distribucion de estas plantas
en el espacio a la escala de décadas. Las parcelas permanentes muestran que el pastoreo
moderado modifica la estructura del stand de arbustos disminuyendo sus densidades
(Figura 6.1). Estos resultados no mostrados en el Capitulo 5 (pero que se utilizaron para
calcular las tasas mostradas en el capitulo) coinciden con las simulaciones a escala
temporal de siglo del programa DINVEG, sobre una menor ocupacion de suelo desnudo
por arbustos en pastoreo a lo largo del tiempo. Estas disminuciones son importantes para
Azorella prolifera y Senecio filaginoides, pero no para Adesmia volckmanii. Sin embargo,
durante los periodos estudiados en el Capitulo 5 no encontré un efecto claro del pastoreo
sobre el establecimiento ni la mortalidad de arbustos. Una posible explicacién es que el
establecimiento y/o la mortalidad de arbustos sean controlados por el pastoreo en
interaccion con la disponibilidad de recursos, y no lo haya capturado en los dos trienios

que analice.
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Figura 6.1. Densidad promedio de arbustos de A. prolifera (negro), S. filaginoides (azul)
y A. volckmanii (rojo) en (a) clausura, y (b) y pastoreo. Los valores representan medias
observadas + errores estandar. Letras distintas indican diferencias significativas entre
medias usando test post-hoc de Tukey (p<0,05). Se indican los valores p de cada factor
en un ANDEVA de medidas repetidas en el tiempo. Cada analisis se realiz6 para clausura
y pastoreo por separado.

Comparando con lo que se sabe de otros sistemas mixtos del mundo, los cambios
observados en la estructura del mosaico de parches de vegetacion son novedosos. En
general, las especies lefiosas de sabanas son afectadas por el pastoreo sélo durante los
primeros estadios de vida (Sankaran et al., 2004). Sin embargo, en estepas aridas, los
efectos indirectos del pastoreo por competencia aparente, y directos por consumo de
estructuras reproductivas, podrian actuar favoreciendo la coexistencia de gramineas y
arbustivas en el mosaico de vegetacion. A su vez, algunas especies como S. filaginoides
tienen mayor concentracion de raices en superficie, por lo que cambios en la estructura a
la jerarquia de mosaico generadas por pastoreo, y una mayor velocidad de viento, pueden
afectar su crecimiento al aumentar la evaporacion del agua en las capas superficiales.

Por altimo, si bien histéricamente la estepa evoluciond con herbivoria, el
abandono de la actividad ovina en algunos campos de la region abre interrogantes sobre
la estructura y dindmica de la vegetacion en situaciones de abandono de tierras
(Lauenroth, 1998; Texeira y Paruelo, 2006). Los resultados de mis estudios en clausuras
al pastoreo ovino de largo plazo (entre 67 y 27 afios) aportan informacion nueva. Las
tasas de establecimiento y supervivencia de pastos son menores en ausencia de ovejas,

posiblemente por una mayor competencia por los recursos en ausencia de disturbios. A
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su vez, para las mismas clausuras se ha registrado menor produccién de biomasa y mayor
porcentaje de biomasa muerta en clausuras respecto a potreros con pastoreo moderado
(Onatibia y Aguiar, 2016). Por lo tanto, en situaciones de abandono de tierra, podrian
ocurrir cambios en las densidades poblacionales de las especies herbaceas, y una menor

capacidad de provision de servicios ecosistémicos (Ofiatibia et al., 2015).

6.3. La importancia de considerar las especies: conclusiones para la
conservacion de la biodiversidad

Una de las conclusiones de mis estudios manipulativos y descriptivos es que la
mayoria de las respuestas son especie-especificas. Las especies tienen respuestas
idiosincraticas, y no siempre encontré patrones de respuesta de acuerdo con su forma de
vida. Las especies estudiadas de pastos y arbustos tienen rasgos y estrategias de vida
distintas, que se traducen en diversos grupos funcionales de efecto y respuesta (Diaz y
Cabido 2001). Es decir, la composicion de especies cumple un rol importante en la
moderacion de las relaciones entre organizacién y procesos. Estas conclusiones
contradicen uno de los supuestos propuestos por Soriano et al. (1994) sobre la sucesién
ciclica [y mas recientemente por Meyer et al., (2009)], dado que una de las hipotesis era
que las formas de vida son mas importantes para el proceso de sucesion que las especies.
Sin embargo, en la red de interacciones la presencia de arbustos no se relaciona de manera
similar con todas las especies de pastos. En el estudio manipulativo del Capitulo 3
encontramos que la etapa de mayor establecimiento dentro de la sucesion ciclica es
distinta para cada especie.

Las especies de arbustos presentaron diferencias en sus efectos y en sus
respuestas. Estas diferencias estarian explicadas por sus rasgos funcionales, y pueden
determinar diferencias en la red de interacciones con pastos. Las disminuciones en las

densidades de A. prolifera y S. filaginoides en los Gltimos afios representan una sefial de
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alarma (Figura 6.1). Disminuciones en la densidad de arbustos puede tener implicancias
en el funcionamiento por cambios en la estructura del mosaico de vegetacién. Como
mencioné, los arbustos cumplen un rol clave originando y manteniendo islas de fertilidad
en la estepa, y también regulando el proceso de erosion controlando la velocidad del
viento en superficie (Schlesinger et al., 1990; Ludwig y Tongway, 1995; Daryanto et al.,
2012; Giladi etal., 2013). De todos modos, por tratarse de una comunidad mixta es
necesario considerar cual ha sido la tendencia de los pastos para los que no tenemos
parcelas permanentes que sigan su densidad. En este sentido, es importante continuar con
los estudios de largo plazo, siguiendo a las poblaciones de las especies dominantes para
entender si estos cambios en la densidad son temporales y oscilatorios, o si es una
tendencia marcada.

Estas conclusiones sobre la composicion de la comunidad son importantes para la
conservacion, ya que no parece haber redundancia funcional entre las especies. El
recambio de especies podria dar estabilidad en ciertos atributos como cobertura. Sin
embargo, analizando otros procesos a escala de comunidad como las interacciones, la

pérdida o recambio de especies podria tener consecuencias sobre el funcionamiento.

6.4. Comentarios finales y perspectivas

En esta tesis, estudié y discuti relaciones entre patrones y procesos en la dindmica
de parches como mecanismos para entender la formacion y mantenimiento del mosaico
de vegetacion. La mayor parte del trabajo estuvo centrado en la jerarquia de parche, o
conjunto de parches vecinos. Un mecanismo complementario para entender la
coexistencia entre lefiosas y herbaceas consiste en integrar las dinamicas de parche
estudiadas en la jerarquia de paisaje (DeAngelis y Waterhouse, 1987). A nivel de paisaje,
el aumento de la escala espacial y la heterogeneidad ambiental proveen las condiciones

para estabilizar las inestabilidades bidticas (e.g. asimetrias en la habilidad competitiva)
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que ocurren en jerarquias inferiores (e.g. par de plantas vecinas). En otras palabras, a nivel
de paisaje puede haber un balance entre la formacion y degradacion de parches, que
permite la persistencia de parches en distintas fases dominadas por distintas formas de
vida. El paradigma jerarquico de dindmica de parches para la coexistencia en sabanas se
sustenta en esta idea (Wu y Loucks, 1995). Sin embargo, aun faltan estudios con datos de
campo que apoyen estos modelos conceptuales. En la figura 6.2 presento datos de
cobertura de arbustos y pastos en parcelas clausuradas distribuidas en un area de 5 ha de
estepa patagonica para un periodo de 25 afios. Las parcelas tienen 20 x 20 m y a esa escala
podrian estar dominadas por pastos o arbustos. Estas 4 parcelas indican cambios en la
cobertura relativa en el tiempo, con ganancia y pérdida de cobertura tanto de pastos como
de arbustos, llegando en algunos casos a cambios en la forma de vida dominante. A nivel
de paisaje (conjunto de parcelas), se observan relaciones negativas entre pastos y arbustos
que se mantienen en el tiempo (similitud en la pendiente de la funcion de regresion para
los tres periodos; p>0,05). Este juego de datos a la escala de décadas y hectareas muestran
que la estepa no es uniforme espacialmente (clausura de 5 ha), y que a nivel de paisaje se
mantiene el equilibrio entre formas de vida en el tiempo. A futuro, se puede seguir
profundizando sobre las relaciones entre la organizacion de la vegetacion y el
funcionamiento entre distintas escalas como explicacion al mantenimiento del mosaico
de vegetacion (Peters et al., 2007). Para ello, es importante mantener parcelas y estudios
de largo plazo y, al mismo tiempo, llevar adelante mas estudios de campo a distintas
escalas espaciales, con el objetivo de reducir la asimetria existente entre datos y teoria
manifiesta en las comunidades aridas mixtas. Otro aspecto que resta entender es como el
pastoreo doméstico, como disturbio, puede afectar estas relaciones entre formas de vida

a nivel de paisaje.
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Figura 6.2. Relacion entre cobertura de arbustos (%) y cobertura de pastos (%) en el
Distrito Occidental de la Provincia Fitogeogréafica Patagdnica (Campo Experimental de
INTA Rio Mayo, Chubut). Se muestran promedios de cobertura en 4 parcelas clausuradas
al pastoreo doméstico para los afios 1996, 2010 y 2021. Las lineas discontinuas
representan ajustes de regresiones lineales simples para las parcelas de cada afo. Las
lineas con flechas siguen las trayectorias de cada una de las parcelas en el tiempo.

En contexto de cambios climéticos globales es importante seguir estudiando como
cambios en precipitacion y temperatura pueden afectar las conclusiones de este trabajo.
Por ejemplo, la cobertura de pastos y arbustos, y las relaciones entre ambas formas de
vida cambian dependiendo de los afios (Figura 6.2), lo cual podria deberse a la
heterogeneidad temporal en la disponibilidad de recursos. Por lo tanto, seria esperable
que cambios en variables climaticas puedan afectar procesos estudiados en esta tesis
como la ocupacién de los suelos desnudos, o las redes de interacciones entre pastos y
arbustos. Incluso podrian cambiar las interacciones entre arbustos dentro de los
vecindarios (Zambrano et al., 2017). En el caso de la estepa es llamativo que las parcelas
en general muestran aumentos o disminuciones sincrénicas de pastos y de arbustos (ver
ajustes lineales y paralelos entre si en la Figura 6.2). Para este tipo de preguntas, creemos
que no sélo es importante manipular la disponibilidad de recursos, o trabajar con modelos

de simulacion, sino también disefiar y mantener experimentos de largo plazo. Las parcelas
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permanentes permiten seguir las relaciones entre patrones y procesos a lo largo del
tiempo.

Por ultimo, un avance de mi tesis fue complejizar la idea de formas de vida,
pensando a la comunidad a partir del balance neto de interacciones entre especies con
distintas estrategias de vida. Hasta el momento, los trabajos fundacionales de sistemas
mixtos basaron su desarrollo conceptual en el estudio de formas de vida (i.e. arboles y
pastos) o grupos funcionales (i.e. Cs vs. Cy, fijadoras de nitrogeno vs. no fijadoras)
(Knoop y Walker, 1985; Scholes y Archer, 1997; Jeltsch et al., 2000; House, Archer,
Breshears, Scholes, Coughenour, et al., 2003; Sankaran et al., 2004). Esta aproximacion
ha facilitado el modelado de dinamicas de sabanas, en busca de una mayor generalizacion.
Sin embargo, los resultados de mi tesis indican que la composicion especifica puede ser

un claro moderador de las relaciones entre patrones y procesos.
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