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RESUMEN 

La lignificación de sabanas es un fenómeno global que afecta la provisión de servicios 

ecosistémicos, como la producción de forraje, e incluso el rendimiento económico. Si bien 

se trata de un fenómeno multicausal, existe consenso acerca del impacto de los disturbios 

sobre la dinámica de las poblaciones leñosas responsables del proceso. Paralelamente a un 

aumento en la densidad de leñosas, la actividad ganadera se ha intensificado en las sabanas 

subtropicales. En esta tesis me focalicé en entender cómo el pastoreo y la vegetación herbácea 

afectan a semillas, plántulas y plantas juveniles leñosas entendiendo que su demografía está 

determinada por una red compleja de interacciones. Trabajé en 3 sitios de estudio que 

incluyen sabanas húmedas del Espinal y semiáridas del Chaco, donde Vachellia caven y 

Vachellia aroma son las especies responsables del proceso de lignificación. Mis resultados 

indican que el pastoreo y la vegetación herbácea actúan como cuellos de botella sobre algunas 

de las etapas del ciclo de vida de ambas especies. El pastoreo aumentó la disponibilidad de 

semillas de V. caven y, en todos los sitios de estudio, disminuyó la supervivencia de plántulas 

de ambas especies. Si bien la cobertura herbácea tuvo un efecto positivo sobre la tasa de 

emergencia de ambas especies, el efecto de la interacción entre plántulas leñosas y herbáceas 

dependió del sitio. El efecto del pastoreo sobre el establecimiento de plántulas resultó neutral 

en uno de los sitios, pero negativo en los otros. Finalmente, encontré que las plantas juveniles 

de ambas especies son tolerantes a la defoliación. Mis resultados sugieren que existe una 

ventana de tiempo identificable en la que el pastoreo podría manejarse de manera efectiva 

para controlar las primeras etapas del proceso de lignificación, en particular si se lo maneja 

en sincronía con la estacionalidad de las transiciones demográficas de los árboles. 

Palabras clave: lignificación; pastoreo; sabanas neotropicales; demografía; Vachellia 

aroma, Vachellia caven. 
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Woody encroachment in subtropical savannas: interplay of grazing, woody and 

herbaceous plants. 

 

ABSTRACT 

Savanna woody encroachment is a global phenomenon that affects ecosystem services, such 

as forage production and economic yield. Although woody encroachment is a multi-causal 

phenomenon, there is consensus about disturbances’ impact on woody population dynamics. 

During the last decades, livestock activity has been intensified in subtropical savannas and 

woody density has increased. In this thesis, I evaluated how grazing and herbaceous 

vegetation, acting in a complex network of interactions, affect woody plant seeds, seedlings, 

and saplings. I worked in 3 study sites that include humid and semi-arid savannas in the 

Espinal and the Chaco region of Argentina, where encroacher species are Vachellia caven 

and Vachellia aroma. My results indicate that grazing and herbaceous vegetation act as 

bottlenecks on some of the life cycle stages of both species. Grazing increased V. caven seeds 

availability and, in all the study sites, decreased both species seedling survival. Although 

herbaceous vegetation had a positive effect on the emergence rate of both species, its effect 

on seedling survival depended on the study site. Grazing effect on seedling establishment 

was neutral in one of the study sites but negative in the others. Finally, I found that saplings 

of both species tolerated defoliation. My results suggest that there is an identifiable time 

window in which grazing could be effectively managed to control the early stages of woody 

encroachment. For this purpose, stocking rates could be adjusted and synchronized with tree 

species phenology. 

Keywords: grazing; savanna ecosystem; tree demography; Vachellia aroma; Vachellia 

caven; woody encroachment 
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CAPÍTULO I 

 
La lignificación de las sabanas: Aumento de la 

densidad de Vachellia caven y Vachellia aroma en 

sabanas subtropicales, un proceso controlado por 

interacciones complejas. 
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Las sabanas constituyen uno de los principales biomas terrestres y se caracterizan por la co-

dominancia árboles y pastos (Frost 1986, Frost y Robertson 1987, Archer 1990, Scholes y 

Archer 1997, Sankaran et al. 2004, Sankaran et al. 2005, Beerling y Osborne 2006). Si bien 

la proporción relativa de ambas formas de vida varía considerablemente entre distintas 

sabanas, se trata de ambientes conformados por un estrato herbáceo continuo, generalmente 

dominado por pastos, y un estrato discontinuo de arbustos y árboles (Archer 1990). Son 

sistemas muy dinámicos cuya proporción de herbáceas y leñosas puede cambiar 

principalmente con cambios en las precipitaciones, el contenido de nutrientes del suelo y el 

régimen de disturbios (Walker 1987, Skarpe 1991). Si bien gran parte de los ecosistemas 

terrestres catalogados como sabanas consisten en una matriz de pastos C4 y un dosel superior 

arbolado discontinuo, existe un debate acerca de si la fisiología de las gramíneas C4 es un 

requisito para que un ecosistema sea una sabana (Archibald et al. 2019). En esta tesis usaré 

el termino sabana para referirme a ecosistemas con una fisonomía determinada por una matriz 

continua de pastos y herbáceas de vía fotosintética C3 y/o C4 y un dosel arbóreo de no más 

de 200 individuos por hectárea. 

Los ecosistemas de sabana aportan el 30% de la producción primaria neta, son claves 

en la regulación del ciclo del carbono, constituyen refugio y hábitat para la fauna silvestre, 

son reservas de biodiversidad y sitios para la conservación de especies de flora nativa 

(Scholes y Archer 1997, Sankaran et al. 2005, Grace et al. 2006, Kunst et al. 2014, Poulter 

et al. 2014, Liu et al. 2015, Murphy et al. 2016, Abreu et al. 2017). Además, las sabanas 

concentran gran parte de la actividad ganadera a escala global (Bourlière y Hadley 1970, 

Scholes y Archer 1997). Si bien disturbios como la sequía, el fuego y el pastoreo han 

influenciado su historia ecológica, en las últimas décadas se ha intensificado el régimen de 
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disturbios provocado por el ganado en estos ambientes. Paralelamente, se han documentado 

aumentos en la densidad y cobertura de plantas leñosas, una alteración conocida como 

lignificación. Esta alteración afecta las funciones ecosistémicas, especialmente la producción 

de forraje. En este sentido, la conservación de estos ecosistemas depende de evaluar en qué 

medida el pastoreo por ganado representa uno de los factores claves del proceso de 

lignificación. En esta tesis me concentré en estudiar algunos de los factores que podrían 

desencadenar el aumento de la densidad de especies nativas leñosas del género Vachellia en 

sabanas subtropicales húmedas y semiáridas. En particular, me focalicé en entender cómo las 

interacciones con la vegetación herbácea y el ganado bovino afectan a semillas, plántulas y 

plantas juveniles, entendiendo que su demografía está determinada por una red compleja de 

interacciones. 

1.1 El proceso de lignificación en ecosistemas de sabana  

Desde hace varias décadas se ha acumulado evidencia que sugiere que las sabanas de todo el 

mundo están siendo alteradas por fenómenos de lignificación y arbustización (Archer et al. 

1995, Van Auken 2000, Knapp et al. 2008, Myers-Smith et al. 2011, O’Connor et al. 2014, 

Stevens et al. 2016). Este proceso fue documentado en todos los continentes y ocurre a través 

de gradientes ambientales amplios, incluyendo sistemas áridos, semiáridos y húmedos, con 

distinta historia biogeográfica (Briggs et al. 2005, Wiegand et al. 2005, Ward et al. 2013). 

La lignificación constituye un síntoma de alteración de los procesos ecosistémicos de sabanas 

y pastizales y es considerada uno de los determinantes más importantes en la disminución de 

la oferta de forraje en estos ecosistemas (Blaum et al. 2007, Parr et al. 2012).  

Sus consecuencias son diversas e incluyen cambios en la composición de especies, 

cambios en los ciclos biogeoquímicos, en el ciclo hidrológico, disminución en la 
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disponibilidad de hábitat para la fauna y cambios en el albedo, entre otros (Dean et al. 1999, 

Scholes y Archer 1997, Archer et al. 2001, Huxman et al. 2005, Beltran-Przekurat et al. 

2008, Kim y Jackson 2012, Nosetto et al. 2012, Higgins et al. 2015). Particularmente, la 

lignificación de sabanas con uso ganadero amenaza la producción forrajera y el rendimiento 

económico (Tobler et al. 2003, Van Auken 2009, Eldridge et al. 2011, Ratajczak et al. 2012, 

Blaser et al. 2014, Honda y Durigan 2016, Archer et al. 2017). En muchos casos, el proceso 

de lignificación representa una transición a un estado estable y difícil de revertir (Scheffer y 

Carpenter 2003), dado que los cambios en la proporción de herbáceas y leñosas generan, a 

su vez, cambios en la dinámica interna del sistema que retroalimentan la persistencia del 

proceso (D’Odorico et al. 2012). Por ejemplo, cambios en el régimen de fuego por 

disminución de la cobertura herbácea y/o aumentos en la disponibilidad de propágulos 

leñosos facilitan la persistencia de las especies leñosas. En este sentido, resulta de especial 

relevancia entender las causas determinantes del proceso, de manera de aportar al desarrollo 

herramientas de manejo para controlarlo cuando todavía es posible. 

 La lignificación es un fenómeno multicausal, cuyos mecanismos son difíciles de 

desentrañar, sin embargo existe consenso acerca de que la intervención antrópica constituye 

uno de los principales desencadenantes del proceso (Van Auken 2009, Stevens et al. 2016). 

Los mecanismos que controlan la lignificación ocurren a diferentes escalas (Catford et al. 

2009, 2012, Milbau et al. 2009, González-Moreno et al. 2014). Por un lado, el aumento de 

CO2 atmosférico global, el cambio climático y el cambio en el régimen de precipitaciones 

serían determinantes globales del proceso (Bond y Midgley 2000, Köchy y Wilson 2001, 

Wigley et al. 2010, D'Odorico et al. 2012, Kulmatiski y Beard 2013, Stevens et al. 2016, 

Devine et al. 2017). Por otro lado, el cambio en el régimen de disturbios, especialmente del 
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pastoreo y del fuego, constituirían los principales determinantes del proceso de lignificación 

a escala local (Archer 1995, Scholes y Archer 1997, Van Auken 2000, Roques et al. 2001, 

Briggs et al. 2005, O’Connor et al. 2014, Archer et al. 2017). Si bien los determinantes 

globales resultan relevantes para predecir futuros patrones en ecosistemas que atraviesen 

procesos de lignificación, identificar los determinantes a escala local es primordial para el 

desarrollo de posibles estrategias de gestión (O’Connor et al. 2020). Sin embargo, aún no 

queda claro cómo los factores locales afectan las distintas tasas vitales de las leñosas 

responsables de los procesos de lignificación.  

Los determinantes de la lignificación se pueden estudiar a través de una perspectiva 

demográfica basada en la o las especies leñosas responsables del proceso. Los factores que 

afectan las tasas vitales o transiciones demográficas a lo largo del ciclo de vida de una planta 

determinan la probabilidad de que una semilla pase por diferentes etapas y se convierta en 

un árbol adulto (Scholes y Archer 1997, Higgins et al. 2000, Jeltsch et al. 2000, Bond 2008). 

Así, la lignificación es modulada por diferentes mecanismos que controlan la transición entre 

los estadios del ciclo de vida de las especies leñosas (Sankaran et al. 2004, Sankaran et al. 

2008, Holdo et al. 2014). Las primeras etapas de la vida de los árboles son críticas debido a 

su sensibilidad a los factores ambientales estresantes y a la competencia, herbivoría, 

depredación y parasitismo (Harper 1977, Donohue et al. 2010). Por tanto, representan un 

aspecto determinante de la densidad de árboles adultos, así como en la gestión del proceso 

de lignificación de sabanas (Kraaij y Ward 2006, Gignoux et al. 2009).  

1.2 Modelos de competencia y modelos demográficos de cuello de botella 

La coexistencia entre árboles y pastos en las sabanas se ha estudiado a través de dos enfoques: 

los modelos basados en la competencia y los modelos demográficos. Los primeros proponen 
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que la competencia por recursos (aéreos y subterráneos) y la diferenciación de nichos entre 

herbáceas y leñosas representan los principales mecanismos que permiten el equilibrio y la 

coexistencia entre ambas formas de vida (Walter 1971, Walker y Noy-Meir 1982). Esta 

visión ha sido discutida ya que la separación de nichos podría variar según la etapa del 

desarrollo ontogénico de las leñosas (Weltzin y McPherson 1997). Los modelos 

demográficos, alternativamente, proponen que factores abióticos y perturbaciones, como la 

herbivoría, los incendios y la variabilidad climática, son los responsables de la persistencia 

de árboles y pastos en las sabanas (Hochberg et al. 1994, Higgins et al. 2000, Jeltsch et al. 

2000). Dado que la vulnerabilidad a estos factores cambia con la ontogenia de los árboles 

(Schupp 1995), los controles de las distintas tasas vitales cambiarán con la edad de las 

plantas. Se ha postulado que la integración de ambos modelos es un paso necesario para 

comprender la coexistencia entre árboles y pastos en las sabanas (Sankaran et al. 2004). 

Estudiar el papel que juegan la competencia entre árboles y pastos y los disturbios en las 

diferentes tasas vitales de las plantas leñosas y, finalmente, sobre el proceso de 

establecimiento, constituye una aproximación a la integración de ambos modelos.  

Los pastos afectan el reclutamiento de especies leñosas mediante múltiples 

mecanismos que actúan simultáneamente (Scholes y Archer 1997, Lortie et al. 2004, Dickie 

et al. 2005, Maestre et al. 2005, Riginios y Young 2007, Maestre et al. 2009, Figura 1.1). 

Muchos estudios han documentado efectos negativos de los pastos y otras herbáceas sobre la 

supervivencia y reclutamiento de especies leñosas en ecosistemas de sabana (Walker y Noy-

Meir 1982, Scholes y Archer 1997, Riginos y Young 2007, Riginos 2009, Macías et al. 2014, 

Morrison et al. 2019). La competencia entre ambas formas de vida podría ser tanto por los 

recursos aéreos (luz) como subterráneos (espacio, agua y nutrientes) (McConnaughay y 
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Bazzaz 1992, Scholes y Archer 1997, Jurena y Archer 2003). Sin embargo, también hay 

ejemplos en la literatura que indican que las tasas de emergencia, crecimiento y reclutamiento 

de algunas leñosas (por ej.: Prosopis glandulosa) no cambian con la biomasa de herbáceas 

(Brown y Archer 1999, Simmons et al. 2007). Incluso, se han documentado interacciones 

dominantes positivas entre pastos y leñosas, por ejemplo, por protección frente a excesiva 

radiación solar, calor o herbivoría (Western y Maitumo 2004, Smit et al. 2006, 2007, 2015, 

Good et al. 2014, Ansley et al. 2019). 

A pesar del reconocimiento generalizado de que los grandes herbívoros afectan la 

estructura de las sabanas, aún existe incertidumbre sobre la dinámica de estos ambientes en 

respuesta a la herbivoría (Staver y Bond 2014). Si bien los herbívoros pueden provocar 

efectos de diferente magnitud y signo sobre las plantas leñosas, a menudo se asocia al 

pastoreo con aumentos de la densidad y cobertura leñosa y, por lo tanto, procesos de 

lignificación (van Vegten 1984, Archer 1995, Van Auken 2000, Roques et al. 2001, 

O’Connor et al. 2014, LaMalfa et al. 2021). Esto podría deberse, en parte, a que muchos de 

los estudios que abordan la temática se han centrado en el estudio de casos en los que se 

registra sobrepastotereo o se han basado en el efecto del pastoreo específicamente sobre algún 

estadio del ciclo de vida de las leñosas y no en el efecto final a través de varios estadios 

(Morello 1970, Fuentes et al. 1989, Adámoli et al. 1990, Holmgren 2002, Macías et al. 2014). 

Todo esto sugiere que análisis aislados del impacto de la herbivoría sobre algún estadio del 

ciclo de vida en particular resultan insuficientes para comprender su impacto global sobre las 

poblaciones leñosas (Herrera et al. 1994, Rey y Alcántara 2000, García 2001, Grellier et al. 

2012, Morrison et al. 2019).  
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El impacto de la herbivoría sobre el reclutamiento de plantas leñosas depende del 

balance entre efectos directos e indirectos, positivos y negativos (Cipriotti y Aguiar 2012, 

Grellier et al. 2012). Varios son los efectos directos de los herbívoros sobre las semillas y 

plántulas leñosas. Por ejemplo, el consumo de frutos favorece la dispersión de semillas y en 

algunos casos acelera la germinación a través de la escarificación en el tracto digestivo de 

los animales (Fuentes et al. 1989, Traveset y Verdú 2002, Bodmer y Ward 2006, Venier et 

al. 2012a, Tjelele et al. 2015, Bravo et al. 2018, Figura 1.1). Los grandes herbívoros también 

pueden afectar la tasa de germinación de semillas y emergencia de plántulas mediante 

cambios en las condiciones abióticas de los micrositios (por deposición de heces, 

compactación del suelo por pisoteo, etc.) (Grellier et al. 2012, Macías et al. 2014, Tjelele et 

al. 2015, Figura 1.1). Además, el pastoreo también afecta de manera negativa la tasa de 

supervivencia de plántulas, a través del consumo (incidental o selectivo) y el daño mecánico 

por pisoteo (Brown y Archer 1988, Roques et al. 2001, Campos et al. 2011, Macías et al. 

2014, Figura 1.1). Estos aspectos se abordan con mayor detalle en los capítulos II y III de 

esta tesis.  

El pastoreo también ejerce efectos indirectos de diferente signo sobre las especies 

leñosas (Skarpe 1992, Scholes y Archer 1997, Sankaran et al. 2004, Riginos y Young 2007, 

Figura 1.1). Por ejemplo, dado que modifica la estructura de la vegetación, podría conducir 

a una reducción en la abundancia y diversidad de granívoros terrestres y, por tanto, mejorar 

indirectamente la disponibilidad de semillas leñosas (Milchunas et al. 1988, Jones 2000, 

Jones et al. 2003, Schmidt et al. 2005, Read y Cunningham 2010, Teman et al. 2021, Figura 

1.1). Además, el pastoreo modula las relaciones entre plántulas leñosas y pastos (Figura 1.1). 

Por un lado, en ambientes donde domina la competencia, el consumo selectivo de herbáceas 
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tendría un efecto positivo sobre el reclutamiento de leñosas (Van Auken 2000, Bond 2008, 

Ward y Esler 2011, Grellier et al. 2012). Este efecto es particularmente importante, en 

sistemas pastoreados con alta carga y/o baja biomasa herbácea remanente (Riginos y Young 

2007, Macias 2011). Por otro lado, en sistemas donde predomina la facilitación entre pastos 

y plántulas leñosas (por ej. por alta incidencia de radiación), el pastoreo podría ejercer un 

efecto indirecto negativo sobre las leñosas, mediado por el consumo de la matriz herbácea 

(Good et al. 2014). El pastoreo también puede modular la supervivencia de plantas leñosas 

y el proceso de lignificación mediante cambios en la frecuencia e intensidad de incendios 

naturales. Estos cambios están determinados por el consumo de la matriz herbácea y 

consecuente disminución de la disponibilidad de combustible vegetal (Archer 1995, Van 

Auken 2000, Roques et al. 2001, van Langevelde et al. 2003, Bond 2008, Villagra et al. 

2009). Estos aspectos se abordan con mayor detalle en los capítulos II y III de esta tesis. 
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Figura 1.1. Modelo de transición entre estados demográficos de las poblaciones leñosas en 

ecosistemas de sabanas con uso ganadero (desde semilla hasta árbol adulto), integrando los modelos 

de coexistencia y demográficos. Las flechas verdes indican las transiciones entre diferentes estadios 

demográficos de las plantas leñosas. Las flechas negras continuas indican efectos directos o indirectos 

del ganado sobre distintos estadios del ciclo de vida de las leñosas, sobre sus transiciones y/o sobre 

la vegetación herbácea. Las flechas dobles indican competencia inter o intraespecífica. Con asteriscos 

rojos se señalan aquellos efectos estudiados en esta tesis. Se considera plántula a individuos menores 

de ~20 cm que tengan tallo verde, juveniles a individuos con tallo leñoso que aún no hayan entrado 

en edad reproductiva y adultos a individuos capaces de producir semillas viables. Adaptado de 

Sankaran et al. (2004). 

 

Muchas especies cuentan con estrategias que disminuyen el impacto que los 

herbívoros generan sobre su desarrollo. Por un lado, el mecanismo de resistencia disminuye 

la calidad de la planta como alimento y, por lo tanto, se reduce la presión de consumo 

(Rausher 1992). Por otro lado, la tolerancia es la capacidad de la planta de recuperarse luego 

de un evento de remoción de biomasa, por ejemplo, por consumo (Crawley 1983, Rosenthal 

y Kotanen 1994). Ambas estrategias cambian con el estado ontogénico de la planta leñosa 

(Boege y Marquis 2005, Vesk 2006, Boege et al. 2011). En general, plantas más grandes son 

más tolerantes respecto a las más chicas por tener mayor cantidad de yemas y reservas 

acumuladas que aumentan la capacidad de rebrotar (Boege 2005). Sin embargo, existen 
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evidencias de que en algunas especies las plantas más jóvenes tienen mayor capacidad de 

tolerar la herbivoría que plantas de mayor edad (Weltzin et al. 1998). Estos aspectos se 

abordan en el capítulo IV de esta tesis.  

1.3 Sabanas subtropicales en Argentina 

Las sabanas subtropicales se extienden al sur del continente americano, en Brasil, Argentina 

y Uruguay, al norte del continente americano, en el sur de los Estados Unidos, al sur del 

continente africano y en el continente australiano (Archer1990, Boutton et al. 1998, Macías 

2011, Macías et al. 2014, Buisson et al. 2019, Semper-Pascual 2020, Buisson et al. 2021). 

En Argentina, ecosistemas de sabana se han descripto principalmente en las provincias 

fitogeográficas Chaqueña y del Espinal, aunque también en la porción mesopotámica de la 

provincia fitogeográfica Pampeana y en algunos sitios de la provincia Paranaense (Oyarzabal 

et al. 2018). En la provincia fitogeográfica Chaqueña los tipos de vegetación dominantes son 

bosques y sabanas con vegetación arbórea xerofítica de los géneros Schinopsis, Prosopis, 

Aspidosperma y Vachellia y un estrato herbáceo dominado por gramíneas cespitosas 

megatérmicas (Cabrera 1976, Oyarzabal et al. 2018). En la región de los bajos 

submeridionales se desarrollan sabanas abiertas con Elionurus muticus (Spreng.) Kuntze y 

otras gramíneas megatérmicas como Bothriochloa spp. y Stapfochloa canterae (Arechav.) 

P.M. Peterson. Al límite con la provincia fitogeográfica del Espinal, al centro y norte de la 

provincia de Corrientes se encuentran las sabanas con Andropogon lateralis Nees y 

Paspalum notatum Flüggé con presencia de leñosas tales como Prosopis affinis Spreng., 

Vachellia caven (Molina) Seigler & Ebinger y Celtis chichape (Wedd.) Miq. (Oyarzabal et 

al. 2018).  
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En la provincia fitogeográfica del Espinal, la vegetación dominante es una 

combinación de especies arbóreas o arbustivas, en la que predominan las leguminosas 

mimosoideas, con un estrato herbáceo dominado por gramíneas cespitosas. Las unidades de 

vegetación de esta provincia se conocen como Ñandubayzal y Selva de Montiel, Espinillar, 

Algarrobal y Caldenal. En todos los casos dominan especies xerofíticas como Prosopis 

affinis Spreng., Prosopis nigra (Griseb.) Hieron., Vachellia caven y Prosopis Caldenia 

Burkart. Estas especies leñosas, generalmente son acompañadas por Geoffroea decorticans 

(Gillies ex Hook. & Arn.) Burkart, Aspidosperma quebracho-blanco Schltdl. y Celtis 

ehrenbergiana (Klotzsch) Liebm. En todas las unidades de vegetación hay variedad de 

ambientes tales como bosques abiertos y sabanas con gramíneas megatérmicas o 

mesotérmicas de los géneros Nassella, Leptochloa, Jarava, Piptochaetium y Elionurus 

(Oyarzabal et al. 2018). Sabanas dominadas por palmeras son también frecuentes las 

unidades Ñandubayzal y Algarrobal, por ejemplo, las sabanas de Butia yatay (Mart.) Becc. 

del Palmar Grande de Colón o las sabanas dominadas por Trithrinax campestris (Burmeist.) 

Drude & Griseb. (Cabrera 1976, Lewis et al. 2009, Oyarzabal et al. 2018). 

1.4 El proceso de lignificación en ecosistemas de sabana en Argentina   

Las sabanas de las provincias fitogeográfica del Espinal y Chaqueña constituyen un bioma 

único en Sudamérica por su extensión e historia biogeográfica, que se encuentra actualmente 

amenazado por la actividad antrópica. En particular, constituyen refugios de fauna y flora 

silvestre que persiste en esta comunidad codominada por pastos y leñosas y son fuente de 

forraje para la ganadería, algunas veces de subsistencia (Casermeiro et al. 1999, Kunst et al. 

2014, González-Roglich et al. 2015, Sabattini et al. 2015a, 2015b). Ambas regiones se 
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localizan en zonas de desarrollo agrícola y urbano, motivo por el cual gran parte de su 

superficie se ha visto fuertemente reducida desde hace décadas (Brown et al. 2006).  

En Argentina, como en el resto del Neotrópico y del mundo, diversos trabajos han 

documentado la lignificación de pastizales y sabanas e, incluso, la han identificado como un 

obstáculo para el desarrollo de la actividad ganadera (Feldman y Feldman 1987, Sabattini et 

al. 1999, Cabral et al. 2003, Anadón et al. 2014, González-Roglich et al. 2014, 2015, Macias 

et al. 2014, Stevens et al. 2017, Rosan et al. 2019, Figura 1.2). Paralelamente al proceso de 

lignificación, la actividad antrópica en las regiones Chaqueña y del Espinal se ha ido 

intensificando a través del avance de la agricultura y de la actividad ganadera (Arturi 2006). 

En particular, como consecuencia del corrimiento de actividades agrícolas en zonas que 

históricamente habían sido utilizadas para la cría de ganado, la presión de pastoreo bovino 

aumentó sobre ambientes de sabana (Calvi 2010, Macías 2011). 

Si bien la lignificación de pastizales y sabanas en la región fue históricamente 

asociada con ambientes altamente pastoreados, degradación de la matriz herbácea, erosión 

del suelo y cambios en el régimen natural del fuego, otros trabajos han documentado procesos 

de lignificación asociados a la exclusión del pastoreo (Morello y Adámoli 1968, Morello 

1970, Adámoli et al. 1990, Aronson 1992, Lewis et al. 1999, Holmgren 2002, Cabral et al. 

2003, Ginzburg y Adámoli 2006,Van de Wouw et al. 2011, González-Roglich et al. 2012, 

Macías et al. 2014, Rolhauser y Batista 2014, Batista et al. 2018). Para la región, no existen 

hasta el momento trabajos que analicen el fenómeno de lignificación para sitios con 

diferentes regímenes hídricos. De hecho, son escasos los estudios que evalúan el efecto del 

pastoreo a lo largo de gradientes ambientales en Argentina (Lezama et al. 2013). Tampoco 

se conoce aún con precisión cuáles son los factores que afectan las distintas tasas vitales de 
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las especies dominantes y desencadenan el aumento de la densidad de árboles en estos 

ambientes.  

 

Figura 1.2. Imágenes satelitales de algunos sitios con fisonomía de sabana de la región Chaqueña y 

del Espinal, en los que se observa aumento de la cobertura de leñosas en el tiempo. A) sitios con 

fisonomía de sabana dominados por Vachellia aroma en la provincia de Chaco, Departamento Santa 

María de Oro, en los años 2005 y 2019; B) sitios con fisonomía de sabana dominados por Vachellia 

caven en la provincia de Corrientes, EEA INTA Mercedes, en los años 2003 y 2020; C) sitios con 

fisonomía de sabana dominados por Vachellia caven en la provincia de Entre Ríos, Departamento 

Uruguay, en los años 2004 y 2021. Fuentes: Google Earth 7.3.4 (2004, 2005, 2019, 2021), Barbera y 

Pizzio (2021). 

 

1.5 Contexto ambiental  

El contexto ambiental afecta la red de interacciones complejas entre leñosas, herbáceas y 

ganado. En primer lugar, se ha sugerido que el clima, las condiciones del suelo y los 

regímenes de disturbios afectan el signo y la magnitud de la interacción entre herbáceas y 
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leñosas (Scholes y Archer 1997, House et al. 2003, Bucini y Hanan 2007, Bond 2008, Bond 

y Midgley 2012, Moustakas et al. 2013, Soliveres y Maestre 2014). En particular, se ha 

propuesto que el balance de las interacciones entre plantas cambiaría de positivo, bajo 

condiciones más estresantes, a negativo - es decir, competitivas - cuando el estrés disminuye 

(Bertness y Callaway 1994, Pugnaire y Luque 2001, Callaway et al. 2002, Callaway 2007, 

February et al. 2013a). En segundo lugar, el efecto del pastoreo sobre las poblaciones leñosas 

también depende del contexto climático ya que la disponibilidad de recursos (por ej. agua) 

afecta la resistencia y la tolerancia a la herbivoría (Rosenthal y Kotanen 1994, Hawkes y 

Sullivan 2001, Wise y Abrahamson 2007, Gonzales et al. 2008, Lin et al.  2021). Es decir, la 

interacción entre disturbios como el pastoreo y el contexto climático podría tener resultados 

contrastantes sobre el proceso de lignificación (Grellier et al. 2012). La influencia del 

contexto climático sobre el proceso de lignificación es aún muy discutida, en parte porque la 

mayoría de los estudios son realizados bajo un solo tipo de régimen hídrico, abarcan una 

pequeña extensión espacial y, en general, focalizan sobre una sola variable respuesta 

(Sankaran et al. 2005).  

Dado que el proceso de lignificación en sabanas ocurre a través de un marcado rango 

de condiciones ambientales, los estudios tendientes a examinar patrones, mecanismos y 

consecuencias de este proceso deberían abarcar, también, diferentes condiciones 

bioclimáticas. Por esta razón, en esta tesis me concentré en evaluar el impacto del pastoreo 

sobre el proceso de lignificación en un gradiente de aridez que incluye sabanas húmedas y 

semiáridas. El índice de aridez (IA, Trabucco et al. 2008) se calcula como la relación entre 

la precipitación media anual y la evapotranspiración potencial de un sitio (PMA/ETP). Dado 

que su definición incluye la demanda de agua atmosférica constituye una variable más 
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sensible para caracterizar el estrés ambiental que los valores de precipitación (Knapp y Smith 

2001, Mazía et al. 2016). Valores más bajos de IA representan mayor aridez. Mientras que 

sitios con IA entre 0,2 y 0,5 son considerados semiáridos, sitios con IA mayores a 0,65 son 

considerados húmedos (Trabucco y Zomer 2018). Los sitios de estudio de esta tesis incluyen 

dos sitios de sabanas húmedas (IA = 0, 67 y 0,74) y un sitio de sabana semiárida (IA = 0,49).  

1.6 Especies del género Vachellia   

Vachellia (anteriormente Acacia) es un género de árboles ampliamente extendido, que posee 

muchas especies que han sido reportadas como responsables de la lignificación de sabanas 

en África, Australia, Medio Oriente y Sudamérica (Fuentes et al. 1989, Midgley y Bond 

2001, Moleele et al. 2002, Goheen et al. 2004, Wiegand et al. 2005, Riginos y Young 2007, 

Balfour y Midgley 2008, Van de Wouw et al. 2011, Wilson et al. 2011, Grellier et al. 2012, 

O’Connor et al. 2014). El aumento en densidad y abundancia de plantas de estas especies, en 

general, se asocia a ecosistemas perturbados o pastoreados (Gutiérrez y Armesto 1981, 

Armesto y Pickett 1985a, Aronson 1992, Shayo y Udén 1998, Pratolongo 2000, Pratolongo 

et al. 2003, Holmgren 2002, Tálamo y Caziani 2003, Funes et al. 2007, Van de Wouw et al. 

2011). En particular, Vachellia caven (Molina) Seigler & Ebinger (anteriormente Acacia 

caven) y Vachellia aroma (Gillies ex Hook. & Arn.) Seigler & Ebingeres (anteriormente 

Acacia aroma) son dos especies dominantes y ampliamente distribuidas en las sabanas de 

Argentina y de América del Sur en general (Cialdella 1984, Fuentes et al. 1986, Casermeiro 

et al. 2001, Macías et al. 2014, Sabattini et al. 1999, Van de Wouw et al. 2011).  En nuestro 

país han sido identificadas como responsables del proceso de lignificación de zonas de sabana 

abierta en las provincias fitogeográficas del Espinal y Chaqueña (Kunst et al. 2001, Sabattini 

et al. 1999, Macías 2011, Macías et al. 2014, Coria et al. 2021). 
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1.7 Objetivos e hipótesis de trabajo 

Objetivo general: Estudiar en qué medida el pastoreo por ganado bovino y las interacciones 

con la vegetación herbácea, actuando bajo distintos contextos ambientales, afectan las 

distintas tasas vitales de las leñosas dominantes y promotoras del proceso de lignificación de 

sabanas subtropicales húmedas y semiáridas. 

Objetivos específicos: 

1) En sabanas húmedas del Espinal, estudiar en qué medida el pastoreo por ganado bovino 

y la competencia generada por la vegetación herbácea residente controlan las tasas de 

depredación de semillas, emergencia de plántulas, supervivencia y, de manera integral, el 

establecimiento de V. caven (Capítulo II). 

2) En sabanas húmedas del Espinal y semiáridas del Chaco comparar el efecto del pastoreo 

por ganado bovino y la vegetación herbácea sobre las primeras etapas de vida - emergencia 

y supervivencia - y sobre el establecimiento de las leñosas dominantes y promotoras del 

proceso de lignificación (Capítulo III). 

3) Examinar en qué medida las especies leñosas dominantes y promotoras del proceso de 

lignificación de sabanas húmedas del Espinal y semiáridas del Chaco son tolerantes a la 

herbivoría una vez establecidas y cómo varía la tolerancia bajo distintas frecuencias de 

defoliación (Capítulo IV).  
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Hipótesis 

Hipótesis asociadas al objetivo 1:  

1a.- En las sabanas húmedas del Espinal, el pastoreo disminuye el consumo de semillas de 

V. caven dado que afecta negativamente a la comunidad de granívoros (Jones 2000, Jones et 

al. 2003, Schmidt et al. 2005, Read y Cunningham 2010, Teman et al. 2021).  

1b.- En las sabanas húmedas del Espinal, el pastoreo reduce la emergencia de plántulas de V. 

caven por efecto del pisoteo, mientras que la vegetación herbácea no tiene efecto sobre la 

emergencia de plántulas ya que se ha reportado para varias especies de los géneros Vachellia 

y Prosopis que la disponibilidad de luz no limita la germinación (Brown y Archer 1989, 

1999, O'Connor 1995, Funes y Venier 2006, Kulkarni et al. 2007) 

1c.- En las sabanas húmedas del Espinal, el pastoreo, por un lado, reduce la supervivencia de 

las plántulas directamente a través del pisoteo y del consumo. Por otro lado, indirectamente 

aumenta la supervivencia de plántulas de V. caven, al relajar la competencia entre leñosas y 

herbáceas, a través del consumo de pastos. La vegetación herbácea reduce la supervivencia 

de las plántulas por competencia (Aranda 2020, Macías 2011, Grellier et al. 2012, Macías et 

al. 2014, Morrison et al. 2019).  

1d.- Los efectos finales del pastoreo y la vegetación herbácea sobre el establecimiento de las 

plantas leñosas constituyen una red compleja de interacciones difícil de predecir. En base a 

la observación de que la lignificación avanza desde hace décadas en sabanas con uso 

ganadero en la región, propongo que el pastoreo y la consecuente disminución de la biomasa 

herbácea aumentan el establecimiento de V. caven. 
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Hipótesis asociadas al objetivo 2:  

2a - La tasa de emergencia es mayor en sabanas húmedas y, en todos los casos, el pastoreo 

la disminuye. Al igual que en el capítulo II de esta tesis, sugiero, por un lado, que el pastoreo 

reduce la emergencia de plántulas de Vachellia por efecto directo del pisoteo (Macías et al. 

2014, Tjelele et al. 2015). Por otro lado, sugiero que la vegetación herbácea no tiene efecto 

sobre las tasas de emergencia dado que la germinación y emergencia no se vería limitada por 

la disponibilidad de luz como se ha reportado para varias especies de los géneros Vachellia 

y Prosopis (Brown y Archer 1989, 1999, O'Connor 1995, Funes y Venier 2006, Kulkarni et 

al. 2007).  

2b - El balance de las interacciones entre la vegetación herbácea y las plántulas de Vachellia 

es más negativo (competencia) en sabanas húmedas - y más productivas - que en sabanas 

semiáridas (Bertness y Callaway 1994, Scholes y Archer 1997, Brooker y Callaghan 1998).  

2c- En todos los sitios, el pastoreo, por un lado, reduce la supervivencia de las plántulas 

directamente a través del pisoteo y del consumo (Macías et al. 2014, Morrison et al. 2019). 

Por otro lado, tiene un efecto indirecto positivo sobre las plántulas de Vachellia mediado por 

el consumo de la biomasa de pastos y la consecuente relajación de la competencia con la 

matriz herbácea. Este efecto indirecto resulta más positivo en aquellos sitios donde la 

competencia sea mayor (e.i., sabanas húmedas, Bertness y Callaway 1994, Scholes y Archer 

1997, Brooker y Callaghan 1998).  

2d- En base a la observación de que la lignificación avanza desde hace décadas en sabanas 

con uso ganadero en la región y a partir a partir del equilibrio de todos los mecanismos que 

actúan conjuntamente sobre distintas etapas del ciclo de vida de las leñosas, propongo que el 

pastoreo y consecuente disminución de la biomasa herbácea aumentan el establecimiento de 
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V. caven y V. aroma en todos los sitios del gradiente. Este efecto resulta de mayor magnitud 

en las sabanas húmedas, donde el consumo de la biomasa herbácea por el pastoreo tiene un 

impacto más positivo sobre las plántulas leñosas que en sitios áridos, donde la competencia 

es más débil (ver hipótesis 2b y 2c). 

Hipótesis asociadas al objetivo 3:  

3a.- Dado que las plantas del género Vachellia han sido descriptas como conspicuas en 

ambientes con alto nivel de disturbios, mi hipótesis es que ambas especies son tolerantes a la 

defoliación y que la tolerancia disminuirá con el aumento de la frecuencia de defoliación 

(Tálamo y Caziani 2003, Funes et al. 2007, Van de Wouw et al. 2011).  

3b.- Dado que la disponibilidad de recursos incide sobre las reservas disponibles que facilitan 

el rebrote, mi segunda hipótesis es que en sabanas húmedas la tolerancia es mayor que en 

sabanas semiáridas (Rosenthal y Kotanen 1994, Hawkes y Sullivan 2001, Wise y 

Abrahamson 2007). 

1.8 Estructura de la tesis  

Esta tesis tiene cinco capítulos, el presente (capítulo I) como introducción, tres capítulos que 

contienen datos originales generados a través de experimentos manipulativos y un capítulo 

final de discusión general e integración de los resultados anteriormente mencionados. Los 

tres capítulos de resultados mantienen una estructura común, con una introducción, 

metodología detallada, resultados obtenidos y una última sección de discusión y 

conclusiones.  

El capítulo II desarrolla el objetivo 1 y se titula “Efectos del pastoreo y la vegetación 

herbácea sobre el establecimiento de Vachellia caven en una sabana húmeda en la provincia 
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de Entre Ríos”. En este capítulo presento y discuto los resultados de distintos experimentos 

realizados en una sabana húmeda. En ellos manipulé la presencia de pastoreo bovino y la 

cobertura de vegetación herbácea para evaluar sus efectos sobre la depredación de semillas, 

germinación y emergencia, supervivencia y establecimiento de plántulas de V. caven.  

El capítulo III desarrolla el objetivo 2 y se titula “Efecto del pastoreo y la vegetación 

herbácea sobre el establecimiento de plantas leñosas en un gradiente de aridez”. En este 

capítulo presento y discuto los resultados de distintos experimentos realizados en sabanas 

dominadas por el género Vachellia, a través de un gradiente de aridez, que representa un 

gradiente de estrés y productividad, en las provincias de Corrientes, Entre Ríos y Chaco. En 

estos experimentos manipulé la presencia de pastoreo bovino y la cobertura de vegetación 

herbácea para evaluar sus efectos sobre la germinación y emergencia, supervivencia, 

crecimiento y establecimiento de plántulas de V. caven y V. aroma.  

El capítulo IV desarrolla el objetivo 3 y se titula “Efectos de la defoliación sobre 

plantas leñosas juveniles de Vachellia caven y Vachellia aroma”. En este capítulo presento 

y discuto los resultados de tres estudios, uno en condiciones controladas y otros dos a campo. 

El experimento bajo condiciones controladas fue realizado en macetas en un jardín común, 

para evaluar la tolerancia a distintas frecuencias de defoliación de plantas de V. caven y V. 

aroma. Los dos experimentos de defoliación a campo fueron realizados sobre plantas 

naturalmente establecidas de ambas especies, en ambientes de sabana húmeda y semiárida.  

Finalmente, en el capítulo V enumero los principales resultados obtenidos, presento 

una visión general e integradora del trabajo y expongo la relevancia y significado de los 

principales hallazgos de esta tesis. Integro la información obtenida para la compresión de los 

determinantes del proceso de lignificación a través de un gradiente ambiental, lo que 
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constituye una herramienta fundamental e imprescindible como puntapié inicial de acciones 

tendientes al control de este fenómeno.
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CAPÍTULO II 
 

Efectos del pastoreo y la vegetación herbácea sobre el 

establecimiento de Vachellia caven en una sabana 

húmeda en la provincia de Entre Ríos (1) 

 

 
1 Mochi, L. S., Mazía N., Biganzoli, F & Aguiar, M.R. (2022). Contrasting effects of grazing on the early 

stages of woody encroachment in a Neotropical savanna. Basic and Applied Ecology. 60, 13-24. 

https://doi.org/10.1016/j.baae.2022.01.007 
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2.1 Introducción 

El papel que juegan la comunidad de herbívoros y la vegetación herbácea en el reclutamiento 

de plantas leñosas está determinado por múltiples mecanismos que operan en una red de 

interacciones complejas (Archer 1995, Scholes y Archer 1997, Cipriotti y Aguiar 2012). En 

particular, el pastoreo modifica el reclutamiento y establecimiento de las plantas leñosas a 

través de mecanismos directos o indirectos que actúan sobre los distintos estadios del ciclo 

de vida. En ese sentido, el efecto neto global sobre el proceso de lignificación dependerá del 

sentido - positivo, negativo o neutral - y de la magnitud de sus efectos sobre cada una de las 

etapas del continuum semilla-planta adulta (Figura 1.1, capítulo I, Sankaran et al. 2004). 

El pastoreo modifica la disponibilidad y viabilidad de semillas leñosas mediante 

diferentes mecanismos. Un efecto directo positivo ampliamente reportado es el rol de los 

grandes herbívoros como agentes de dispersión. En particular, gran parte de las especies 

leñosas responsables del proceso de lignificación pertenecen a la familia Fabaceae y se 

caracterizan por tener frutos nutritivos y apetecibles para los herbívoros (Becker et al. 1984, 

Oduol et al. 1986, Mandle et al. 2011, Rundel et al. 2014). Especialmente en situaciones de 

disponibilidad de forraje limitada, el ganado suele consumir estos frutos y dispersar sus 

semillas (Scholte 1992, Moleele 1998, Brown y Archer 1989, Kneuper et al. 2003, Tews et 

al. 2004, Katjiua y Ward 2006). Además, se ha documentado que el paso de las semillas a 

través del tracto digestivo de algunos animales reduce la dureza del tegumento y aumenta las 

chances de germinación en algunas especies leñosas (Fuentes et al. 1989, Traveset y Verdú 

2002, Kneuper et al. 2003, Bodmer y Ward 2006, Venier et al. 2012a, Tjelele et al. 2015). 

Mediante impactos directos e indirectos en las comunidades de granívoros, el pastoreo 

también afecta las tasas de depredación de semillas. Se ha documentado que el ganado reduce 
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la abundancia y diversidad de granívoros, muchos de los cuales son depredadores eficaces 

que destruyen las semillas al consumirlas, ya sea por competencia directa como mediante 

cambios en la estructura de la vegetación (Milchunas et al. 1988, Lima y Dill 1990, Heske y 

Campbell 1991, Ostfeld et al. 1997, Keesing 1998, Eccard et al. 2000, Jones 2000, Jones et 

al. 2003, Schmidt et al. 2005, Honek et al. 2009, Read y Cunningham 2010). El consumo de 

la matriz de pastos reduce la cantidad y calidad de refugio disponible para pequeños 

mamíferos (por ejemplo, roedores), y, por ende, la tasa de depredación de semillas. A pesar 

de la relevancia de la depredación de semillas por pequeños mamíferos en muchos 

ecosistemas, y en particular sobre el proceso de lignificación, este factor es generalmente 

ignorado en los estudios demográficos de árboles en sabanas (Miller 1994, Midgley y Bond 

2001, Shaw et al. 2002, Goheen et al. 2004, Walters et al. 2005, Vaz Ferreira et al. 2011, 

Busch et al. 2012, Stanton et al. 2018, Morrison et al. 2019, Teman et al. 2021). El balance 

entre distintos efectos directos e indirectos determinará el efecto neto del pastoreo sobre las 

semillas. Dado que la disponibilidad de propágulos es el primer filtro que desencadena el 

proceso de establecimiento de una especie (Chaneton et al. 2012), examinar el efecto neto de 

los herbívoros sobre la disponibilidad de semillas contribuye a comprender uno de los 

mecanismos detrás del proceso de lignificación. 

Los herbívoros también pueden ejercer distintos efectos sobre los procesos de 

germinación de semillas y emergencia de plántulas. Por un lado, las deposiciones generan 

cambios en el ambiente abiótico, tales como aumentos de humedad, temperatura y nutrientes, 

que podrían favorecer las tasas de germinación (Grellier et al. 2012, Tognetti et al. 2019). 

Por otro lado, tanto mediante pisoteo directo como por compactación del suelo se han 
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reportado efectos negativos del ganado sobre la tasa de emergencia de plántulas (Macías et 

al. 2014, Tjelele et al. 2015). 

De manera similar, los efectos directos e indirectos del pastoreo sobre la 

supervivencia de las plántulas tienen distintas facetas. Por un lado, el pastoreo puede reducir 

directamente la supervivencia de las plántulas a través del pisoteo y/o el consumo activo, 

dado que muchas de las leñosas tienen buena calidad forrajera, o incidental dado que la leñosa 

puede estar inmersa en una matriz de pastos y entrar accidentalmente en el bocado (Brown y 

Archer 1989, Roques et al. 2001, Augustine y McNaughton 2004, Baraza et al. 2007, Macias 

et al. 2014, Smit et al. 2015, Tjelele et al. 2015, Morrison et al. 2019). Por otro lado, a través 

del consumo de pastos, el pastoreo puede afectar indirectamente la supervivencia de plántulas 

leñosas mediante la relajación de la interacción entre árboles y herbáceas (Brown y Archer 

1989). En ambientes donde domina la competencia, el consumo de los pastos por el ganado 

tendría un efecto positivo sobre la supervivencia y reclutamiento de leñosas (Van Auken 

2000, Bond 2008, Ward y Esler 2011, Grellier et al. 2012). Sin embargo, dado que el efecto 

de las herbáceas sobre las plantas leñosas no es siempre negativo, en sistemas donde 

predomine la facilitación, el pastoreo podría ejercer un efecto indirecto negativo sobre las 

plántulas leñosas (Western y Maitumo 2004, Smit et al. 2006, 2007, Good et al. 2014, Smit 

et al. 2015, Ansley et al. 2019). 

En este capítulo, a través de experimentos manipulativos, evalué los efectos directos 

e indirectos del pastoreo por bovinos y de la vegetación herbácea sobre diferentes estadios 

del ciclo de vida de Vachellia caven, desde semilla hasta su establecimiento exitoso. En 

particular, analicé el efecto del pastoreo y de la vegetación herbácea sobre (1) la tasa de 

depredación de semillas; (2) la tasa de emergencia; (3) la supervivencia de plántulas y, 
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finalmente, (4) la tasa de establecimiento como resultado de los tres procesos anteriores. En 

este capítulo, testeé las siguientes hipótesis asociadas al primer objetivo específico de esta 

tesis:  

1a.- En las sabanas húmedas del Espinal, el pastoreo disminuye el consumo de semillas de 

V. caven dado que afecta negativamente a la comunidad de granívoros (Jones 2000, Jones et 

al. 2003, Schmidt et al. 2005, Read y Cunningham 2010, Teman et al. 2021).  

1b.- En las sabanas húmedas del Espinal, el pastoreo reduce la emergencia de plántulas de V. 

caven por efecto del pisoteo, mientras que la vegetación herbácea no tiene efecto sobre la 

emergencia de plántulas ya que se ha reportado para varias especies de los géneros Vachellia 

y Prosopis que la disponibilidad de luz no limita la germinación (Brown y Archer 1989, 

1999, O'Connor 1995, Funes y Venier 2006, Kulkarni et al. 2007) 

1c.- En las sabanas húmedas del Espinal, el pastoreo, por un lado, reduce la supervivencia de 

las plántulas directamente a través del pisoteo y del consumo. Por otro lado, indirectamente 

aumenta la supervivencia de plántulas de V. caven, al relajar la competencia entre leñosas y 

herbáceas, a través del consumo de pastos. La vegetación herbácea reduce la supervivencia 

de las plántulas por competencia (Aranda 2020, Macías 2011, Grellier et al. 2012, Macías et 

al. 2014, Morrison et al. 2019).  

1d.- Los efectos finales del pastoreo y la vegetación herbácea sobre el establecimiento de las 

plantas leñosas constituyen una red compleja de interacciones difícil de predecir. En base a 

la observación de que la lignificación avanza desde hace décadas en sabanas con uso 

ganadero en la región, propongo que el pastoreo y la consecuente disminución de la biomasa 

herbácea aumentan el establecimiento de V. caven. 
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2.2. Materiales y métodos 

2.2.1 Sitio de Estudio 

Llevé a cabo tres experimentos en una sabana dominada por Vachellia caven (anteriormente 

Acacia caven) y, en menor medida, Prosopis affinis en la Reserva Natural Multipropósito 

“Estancia Centella” en el centro este de la provincia de Entre Ríos, Argentina (32° 46’S, 58° 

27’O). La temperatura media anual es de 17,5° C y la precipitación media anual 1139 mm 

(registro histórico de 1981 a 2010, INTA 2019), concentrada principalmente entre la 

primavera y principios del otoño (octubre – marzo). Durante el primer año de los 

experimentos, las precipitaciones totales estuvieron por encima del registro histórico (1835 

mm), mientras que las precipitaciones del año siguiente fueron similares al registro histórico 

(1135 mm). Los suelos dominantes son vertisoles e inceptisoles en la zona de inundación del 

río Gualeguaychú. La comunidad de herbáceas está compuesta principalmente por gramíneas 

de los géneros Briza, Bromus, Chascolytrum, Melica, Nassella, Piptochaetium y 

Schizachyrium. Se trata de una comunidad principalmente dominada por especies con vía 

fotosintética C3. Los arbustos dominantes pertenecen a los géneros Baccharis y 

Austroeupatorium (Sabattini et al. 2015a, Sabattini comunicación personal). 

El régimen de disturbios está controlado por el pastoreo de ganado bovino bajo un 

régimen rotativo, con una carga de ~ 0,4 EV/ha, que resulta un nivel adecuado para este tipo 

de ambiente (Sabattini et al. 2015a) y los incendios han sido suprimidos durante décadas. 

Dado que la actividad antrópica se ha desarrollado en la zona desde hace décadas, la 

abundancia de fauna nativa es baja y por lo tanto el estrato herbáceo es consumido casi 

exclusivamente por el ganado bovino. Durante el tiempo que duraron mis experimentos, en 

ninguna visita encontré evidencia de actividad o presencia de herbívoros medianos/grandes 
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en el área de estudio, a excepción del ganado bovino. Entre los roedores granívoros de la 

zona se han descripto las especies Oligoryzomys flavescens, O. nigripes, Calomys laucha, C. 

musculinus (Udrizar Sauthier et al. 2008). Los roedores sigmodontinos son conocidos como 

consumidores de semillas, especialmente durante el otoño y el invierno, cuando la actividad 

de los artrópodos es baja (Ellis et al. 1988, Bilenca et al. 1992). Además de los roedores, una 

especie potencialmente granívora de semillas de V. caven que se registra en la zona es el ave 

Rhea americana (Aronson 1992). Si bien existe evidencia anecdótica de la capacidad de las 

hormigas de transportar semillas de V. caven (Ferreras et al. 2018), desafortunadamente no 

hay información sobre el efecto potencial de la granivoría de los artrópodos sobre esta 

especie. 

2.2.2 Diseño experimental 

En el área de la Reserva Natural “Estancia Centella” seleccioné al azar 4 sitios de sabana (en 

adelante bloques) apartados aproximadamente 500 m entre sí. En octubre de 2016, en cada 

bloque instalé, con boyero eléctrico de un alambre, una clausura de 30 m × 30 m que impedía 

el ingreso de ganado bovino y establecí experimentos con un diseño de parcelas divididas 

con dos factores. Cada clausura y una superficie adyacente bajo pastoreo constituyeron las 

parcelas principales de dos tratamientos contrastantes, clausura y pastoreo. Bajo la condición 

de pastoreo, el ganado no estaba confinado, sino que pastoreaba libremente en un potrero de 

~250 ha. Dentro de las parcelas principales (clausura y pastoreo), en círculos de 30 cm de 

diámetro establecí aleatoriamente subparcelas con o sin vegetación herbácea (V+ y V-, 

respectivamente). De esta forma, los cuatro tratamientos resultantes fueron: clausura al 

ganado con vegetación herbácea, clausura al ganado sin vegetación herbácea, pastoreo con 

vegetación herbácea y pastoreo sin vegetación herbácea. El número de subparcelas dentro de 
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cada parcela difirió entre experimentos (ver detalles en la descripción de cada experimento, 

Figura 2.1). Para la ubicación de las subparcelas evité áreas debajo del dosel arbóreo, con el 

fin de evitar interacción con árboles adultos. La remoción de la vegetación herbácea tiene 

como finalidad disminuir la intensidad de las interacciones entre la matriz herbácea y las 

plántulas leñosa y permite evaluar el signo de la interacción herbácea-leñosa (bajo clausura) 

y su interacción con el pastoreo. La remoción de herbáceas en los tratamientos 

correspondientes (V-) la realicé manualmente, cortando toda la vegetación con una azada y 

tijeras, de manera de causar la menor alteración posible del suelo. Determiné que el área de 

remoción fuera de 30 cm de diámetro, teniendo en cuenta que el área promedio del bocado 

de un bovino es de 170 cm2 (Laca et al. 1992). A partir de este valor, suponiendo que el 

bocado es circular, calculé el diámetro de un bocado (~15 cm) y corté la vegetación herbácea 

en un área mayor a dos bocados. Desde que instalé las clausuras y durante el tiempo que 

duraron los experimentos (octubre 2016 a noviembre 2018), en tres visitas removí biomasa 

de las clausuras y de las áreas bajo pastoreo para estimar la biomasa aérea generada bajo 

ambas condiciones. El primer corte fue en la primera primavera (octubre de 2017), el segundo 

en el verano siguiente (enero de 2018) y el tercero en la segunda primavera (noviembre de 

2018). Coseché 10 cuadrantes (20 cm × 50 cm) por cada bloque (5 en clausura y 5 en 

pastoreo) que sequé a 60 ºC y pesé. En promedio, la biomasa vegetal en las clausuras fue 

mayor que en las áreas de pastoreo (promedio clausura = 503 g/m2, DE = 167,8 g/m2; 

promedio pastoreo = 124 g/m2, DE = 67,1 g/m2; p < 0,01).  

Para todos los experimentos, en 2016 y 2017 coseché semillas de más de 50 

individuos adultos en el sitio de estudio durante los meses de marzo y abril, cuando los frutos 

estaban maduros y aún en el árbol.  
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Figura 2.1 Diseño experimental de parcelas divididas. En 4 bloques, cada clausura y un área 

adyacente bajo condiciones de pastoreo constituyeron las dos parcelas principales. Las 

subparcelas, de 30 cm de diámetro, con (V+) y sin vegetación (V-) están representadas por 

círculos grises y blancos, respectivamente. El número de subparcelas utilizadas difirió entre 

los experimentos (ver descripción de cada experimento para más detalles). 

 

a) Depredación de semillas (experimento 1) 

Para evaluar los efectos del pastoreo y la vegetación herbácea sobre la depredación de 

semillas de V. caven, a campo, llevé a cabo un experimento de cafetería de semillas en junio 

de 2018, época del año en que los frutos ya habían madurado y sus semillas estaban visibles, 

caídas en el suelo, para ser consumidas por granívoros. En cada parcela principal (clausura o 

pastoreo) de cada uno de los cuatro bloques, establecí al azar cuatro subparcelas con y cuatro 

subparcelas sin vegetación herbácea (V+/V-). En el centro de cada subparcela coloqué una 

caja de Petri con 15 semillas (cuatro cajas de Petri × cuatro tratamientos × cuatro bloques = 

64 cajas). Las cajas de Petri permanecieron en el campo durante cuatro días, ya que mediante 

ensayos preliminares estimé ese tiempo como suficiente para evaluar la depredación sobre 

las semillas de V. caven, y dado que ensayos de cafetería con otras especies leñosas fueron 

realizados con una duración menor o similar (Busch et al. 2012, Teman et al. 2021). Al 
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finalizar ese período cuantifiqué la tasa de depredación de semillas para cada tratamiento 

como la proporción de semillas perdidas respecto del total de semillas ofrecidas. 

b) Germinación de semillas y emergencia de plántulas (experimento 2) 

En cada parcela principal (clausura o pastoreo) de cada bloque, establecí al azar 10 

subparcelas con y 10 subparcelas sin vegetación herbácea (V+/V-) y en el centro de cada una 

sembré cinco semillas escarificadas en un tubete (90cm3) de plástico de superficie abierta y 

fondo cerrado pero permeable, por el que corría verticalmente el flujo de agua. Llené los 

tubetes con suelo de cada subparcela y los enterré en el suelo de manera que no fueran visibles 

(Figura 2.2A). Dado que V. caven presenta dormición física, previamente había escarificado 

las semillas mediante abrasión manual con papel de lija dado que demostró ser el método 

más efectivo en ensayos anteriores (Franco y Feltrin 1994, Funes y Venier 2006, Ferreras y 

Galetto 2010, Venier et al. 2012b, Venier et al. 2013). Coloqué un total de 160 tubetes (10 

tubetes × cuatro tratamientos × cuatro bloques). La siembra en tubetes me permitió, luego de 

28 días desde la siembra, identificar el destino de cada una de las cinco semillas sembradas 

(por ej., germinación y emergencia, pudrición, pérdida). Con estos datos estimé, para cada 

tratamiento, la que denominé tasa de emergencia efectiva de las plántulas como la proporción 

de plántulas emergidas con respecto al número de semillas remanentes (es decir, el número 

de semillas sembradas menos el número de semillas perdidas). Además, estimé la proporción 

de semillas perdidas (por ej., por granivoría) respecto del total de semillas sembradas, en 

clausura y bajo pastoreo. En el momento de la medición las plántulas emergidas tenían los 

cotiledones y una o dos hojas. Durante el tiempo que duró este experimento, las parcelas de 

pastoreo contaron con presencia de animales. Realicé este experimento durante dos años 

consecutivos, al comienzo de la temporada de crecimiento (principios de primavera, octubre 
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de 2017 y 2018). El primer año solo pude recopilar datos de dos de los cuatro bloques, ya 

que en los otros dos los tubetes se perdieron por inundaciones después de una gran tormenta.  

c) Supervivencia de plántulas (experimento 3) 

Antes del comienzo de la primera temporada de crecimiento (septiembre de 2016), sembré 

semillas de V. caven escarificadas manualmente con papel de lija (Franco y Feltrin 1994, 

Ferreras y Galetto 2010, Venier et al. 2013) en tubetes de 90 cm3 en un invernadero en el 

predio de la Facultad de Agronomía (ver Apéndice, Figuras A1, A2). Regué diariamente los 

tubetes durante ~3 meses y suspendí el riego 20 días antes de llevar las plántulas al campo 

durante la temporada de crecimiento de la vegetación (diciembre de 2016 y enero de 2017). 

En cada parcela principal de cada bloque (clausura o pastoreo) establecí al azar 25 

subparcelas con y 25 subparcelas sin vegetación herbácea (V+/V-), y en el centro de cada 

subparcela trasplanté una plántula. Realicé este experimento para un total de 400 plántulas 

(25 plántulas × cuatro tratamientos × cuatro bloques, Figura 2.2B), que fueron trasplantadas 

al azar desde los tubetes entre los cuatro tratamientos. Durante las primeras 10 semanas, 

revisé el experimento dos veces y reemplacé todas las plántulas que mostraban signos de 

haber sucumbido al shock del trasplante por estrés hídrico. Los reemplazos se hicieron con 

plantas generadas junto con las anteriores, del mismo tamaño y bajo el mismo protocolo. De 

esta manera, obtuve una cohorte completa al final de la primera estación de crecimiento (abril 

de 2017 – Día 0). Al inicio del experimento, las distribuciones de tamaños de las plantas de 

todos los tratamientos fueron similares (ver Apéndice, Figura A3), con una altura y diámetro 

promedio de 12,3 cm (DE = 5,9 cm) y 1,3 mm (DE = 0,5 mm), respectivamente. A lo largo 

de 570 días (19 meses), evalué la supervivencia de las plántulas en cinco fechas que 

incluyeran mediciones principalmente en todas las estaciones de crecimiento que duró el 
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experimento: 1– al final del primer invierno (agosto de 2017, día 120 desde el trasplante), 2– 

al comienzo de la primera primavera (octubre de 2017, día 180), 3– a mediados del primer 

verano (enero de 2018, día 270), 4– al final del segundo otoño (junio de 2018, día 420) y 5– 

a finales de la primavera (noviembre de 2018, día 570). 

 

Figura 2.2 Fotos de uno de los bloques de la sabana de Vachellia caven (Molina) donde se 

llevaron a cabo experimentos. A) Tubete con 5 semillas de V. caven (experimento de 

emergencia de plántulas) y B) Trasplantes de V. caven (experimento de supervivencia).   

 

d) Establecimiento de plántulas 

Combinando los resultados de los modelos de los experimentos 1, 2 y 3 estimé tasas de 

establecimiento de V. caven desde semilla hasta una planta joven que sobrevivió ~19 meses, 

bajo cada tratamiento (ver abajo procedimiento de Bootstrap). Además, para examinar el 

patrón natural de establecimiento de V. caven, en julio de 2018 ubiqué 5 transectas (30 m de 

largo y 4 m de ancho) dentro de cada clausura y 5 transectas del mismo tamaño en cada área 

bajo pastoreo. En cada transecta registré todos los individuos con menos de 12 mm de 

diámetro al ras del suelo, para estimar el número de individuos de V. caven que se habían 

establecido dentro y fuera de las clausuras desde su instalación, dos años antes. El tamaño 

máximo de planta elegido para identificar las plántulas establecidas durante esos dos años 
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representa el diámetro máximo alcanzado por las plántulas de mi experimento de 

supervivencia. 

2.2.3 Análisis de los datos 

Analicé los resultados de los tres experimentos utilizando modelos lineales generalizados de 

efectos mixtos (GLMM) asumiendo una distribución de error binomial para estimar la 

depredación de semillas, la emergencia de plántulas y la supervivencia en cada tratamiento 

(Zuur et al. 2009). Modelé el pastoreo, la vegetación herbácea y su interacción como efectos 

fijos y a las subparcelas anidadas dentro de las parcelas dentro de los bloques como efectos 

aleatorios. Para el experimento 2 (emergencia de plántulas), incluí al año en que se hizo el 

experimento como un efecto aleatorio. Además de hacer el análisis sobre la tasa de 

emergencia en los distintos tratamientos, compraré la proporción entre semillas perdidas y 

semillas sembradas bajo clausura y pastoreo, utilizando modelos lineales generalizados de 

efectos mixtos (GLMM). Para ello, asumí una distribución de error binomial con el pastoreo 

como único factor fijo y la misma estructura de efectos aleatorios anidados explicada 

anteriormente. Para el experimento 3 (supervivencia de las plántulas), utilicé un modelo 

lineal generalizado de efectos mixtos que, además del pastoreo y la vegetación herbácea e 

interacción, incluyó a la fecha de visita al sitio de estudio como factor fijo. Este modelo me 

permitió estimar la supervivencia de plántulas por tratamiento (proporción de plantas vivas 

respecto de las trasplantadas) en cada temporada. Anidé la fecha de visita dentro de las 

subparcelas dentro de las parcelas, ya que visité cada subparcela 5 veces. Para todos estos 

modelos evalué la significancia de cada término a través de test de ANOVA Tipo II. Para 

todos los análisis estadísticos y chequeo de supuestos usé el software R (vs 3.5.0; R Core 
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Team 2019; paquetes stats, lme4, car y emmeans; funciones lm, lmer, glmer, t.test, lsmeans 

y Anova; Fox y Weisberg 2011, Bates et al. 2015, Lenth 2019). 

Finalmente, por un lado, mediante un procedimiento de Bootstrap combiné los 

resultados de los 3 experimentos para predecir la probabilidad general de que una sola semilla 

se establezca exitosamente como una planta juvenil bajo cada tratamiento. Siguiendo el 

procedimiento de Morrison et al. (2019), re-muestreé los datos 1000 veces con cada modelo 

y estimé la probabilidad de establecimiento como un producto de tres factores: a) la 

probabilidad de que una semilla escape a la depredación, b) la probabilidad de que una 

semilla emerja como un plántula y c) la probabilidad de que una plántula sobreviva 570 días. 

Con esos 1000 datos calculé las medias y los intervalos de confianza del 95% de 

establecimiento para cada tratamiento. Por otro lado, para comparar el establecimiento 

natural de plantas dentro de las clausuras y bajo pastoreo, comparé la densidad de plantas en 

ambas condiciones. Sumé las plantas de cada una de las cinco transectas censadas por bloque, 

para cada condición (clausura o pastoreo) y usando los bloques como repeticiones, realicé 

una comparación de numero de plantas naturalmente establecidas mediante una prueba de t 

pareada.  

2.3 Resultados 

2.3.1 Depredación de semillas (experimento 1) 

La tasa de depredación de semillas en clausura fue el doble respecto a la condición de 

pastoreo, pero no mostró evidencias del efecto de la vegetación herbácea ni de la interacción 

entre factores (Figura 2.3, Cuadro 2.1).  
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Figura 2.3 Tasa de depredación de semillas de V. caven para todos los tratamientos: clausura y 

pastoreo, con (V+) y sin (V-) vegetación herbácea. Las barras muestran el promedio de la tasa de 

depredación de semillas calculadas como la proporción de semillas perdidas respecto al total de 

semillas ofrecidas. Los asteriscos indican efectos significativos de los factores pastoreo (P), 

vegetación herbácea residente (V) o de la interacción, con un nivel de significación de 0,05. Las 

barras de error indican intervalos de confianza de 0,95. 

 

 

2.3.2 Germinación de semillas y emergencia de plántulas (experimento 2) 

En concordancia con los resultados del experimento de depredación de semillas (experimento 

1), la proporción de semillas perdidas de los tubetes de plástico fue menor bajo pastoreo que 

en clausura (promedio clausura = 0,73, EE = 0,1; promedio pastoreo = 0,42, EE = 0,1; χ2 = 

17,6; g.l = 1; p < 0,01). La tasa de emergencia efectiva de plántulas (plántulas emergidas / 

semillas remanentes) no mostró evidencias del efecto de pastoreo, ni de la vegetación 

herbácea ni de la interacción entre ambos factores (Figura 2.4, Cuadro 2.1).  
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Figura 2.4. Tasa de emergencia efectiva de plántulas para todos los tratamientos: clausura y pastoreo, 

con (V +) y sin (V-) vegetación. Las barras muestran la tasa de emergencia efectiva promedio, como 

la proporción de plántulas emergidas respecto al número de semillas remanentes (es decir, semillas 

sembradas menos semillas perdidas, por ej. por granivoría). Las barras de error indican intervalos de 

confianza de 0,95. 

 

2.3.3 Supervivencia de plántulas (experimento 3) 

La supervivencia disminuyó en el tiempo para todos los tratamientos, pero se estabilizó 

después de casi 9 meses de iniciado el experimento y fue mayor bajo clausura y con 

vegetación herbácea (Figura 2.5, Cuadro 2.1). No hubo evidencias de ninguna de las 

interacciones entre los factores del modelo sobre la supervivencia de plántulas. Al finalizar 

el experimento (19 meses), la supervivencia en clausura con vegetación herbácea fue cinco 

veces mayor que la supervivencia bajo pastoreo y sin vegetación herbácea (0,25 vs. 0,05). 
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Figura 2.5. Dinámica de supervivencia de plántulas de V. caven para todos los tratamientos: clausura 

y pastoreo con (V+) y sin (V-) vegetación herbácea (líneas completas y discontinuas, 

respectivamente) durante 570 días. Los cuadrados y los triángulos muestran la supervivencia en cada 

fecha. Los asteriscos indican efectos significativos de los factores pastoreo (P), vegetación herbácea 

residente (V), Fecha (F) o interacciones con un nivel de significación de 0,05. La supervivencia 

disminuyó en el tiempo, independientemente de los otros factores y se estabilizó luego de ~ 9 meses 

(270 días). 

 

 

2.3.4 Tasa de establecimiento  

Por un lado, las estimaciones de establecimiento siguiendo el procedimiento de Morrison y 

colaboradores (2019, ver 2.2.3 análisis de los datos) no mostraron diferencias significativas 

entre los tratamientos ya que todos los intervalos de confianza se superpusieron con las 

medias de todos los tratamientos (Figura 2.6). Por otro lado, entre las 5 transectas de 120 m2 

censadas en los 4 bloques bajo condición de clausura registré un total de 32 plantas de V. 

caven inferiores a 12 mm de diámetro, naturalmente establecidas. Para las 5 transectas de los 

4 bloques en condición de pastoreo registré un total de 23 plantas. Es decir, registré el 

equivalente a 133 plantas/hectárea y 96 plantas/hectárea, naturalmente establecidas, bajo 

condición de clausura y pastoreo respectivamente. La prueba de t apareada no arroja 

evidencias de que la densidad de plantas naturalmente establecidas difiera entre clausura y 

pastoreo (t = 1,2; gl = 3; p = 0,33). 
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Figura 2.6 Tasas de establecimiento V. caven, estimada como la probabilidad de que una semilla 

germine y emerja como plántula y sobreviva a lo largo del tiempo (570 días) para cada tratamiento: 

pastoreo y clausura, con (V+) y sin (V-) vegetación herbácea. Las tasas de establecimiento se 

estimaron mediante un Bootstrap a partir de resultados combinados de los experimentos de 

depredación, emergencia y supervivencia de plántulas. Las barras de error indican intervalos de 

confianza del 95%.  
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Cuadro 2.1. Resultados del efecto del pastoreo (P), de la vegetación herbácea (V) y, en el caso de 

supervivencia, de la fecha de visita (F) e interacciones sobre la depredación de semillas, la 

emergencia de plántulas y las tasas de supervivencia. Se presentan los valores del estadístico χ2 para 

pruebas de hipótesis Tipo II para los efectos fijos de los modelos.  

 

 Factor χ2 gl P 

Depredación de semillas      

 Pastoreo (P) 5,17 1 0,023 

 Vegetación herbácea (V) 2,28 1 0,131 

 P * V 0,09 1 0,760 

Emergencia efectiva de 

plántulas 

    

 Pastoreo (P) 2,63 1 0,105 

 Vegetación herbácea (V) 2,90 1 0,089 

 P * V 0,46 1 0,497 

Supervivencia de plántulas     

 Pastoreo (P)    5,28 1 0,022 

 Vegetación herbácea (V) 28,46 1 < 0,001 

 Fecha de visita (F) 234,41 4 < 0,001 

 P*V 0,29 1 0,591 

 P*F 2,92 4 0,572 

 V*F 2,42 4 0,659 

 P*V*F 0,75 4 0,945 
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2.4 Discusión 

En este capítulo examiné el efecto del pastoreo por ganado bovino y de la vegetación 

herbácea sobre distintas transiciones demográficas que pueden actuar como cuellos de botella 

durante las primeras etapas del proceso de lignificación. En primer lugar, el pastoreo 

disminuyó la depredación de semillas de V. caven. Diversos estudios que sugieren que el 

ganado reduce la abundancia y diversidad de granívoros (por ejemplo, roedores) mediante 

competencia directa o a través de cambios en la biomasa aérea y en la estructura de la 

vegetación (Milchunas et al. 1988, Jones 2000, Jones et al. 2003, Schmidt et al. 2005, Read 

y Cunningham 2010). Otros estudios han demostrado que la depredación de semillas 

representa un filtro directo importante para el establecimiento de árboles en las sabanas de 

todo el mundo (Miller 1994, Weltzin et al. 1997, Vaz Ferreira et al. 2011). Aquí, de manera 

novedosa encontré que la exclusión del pastoreo representaría un filtro demográfico para el 

establecimiento de plántulas leñosas. 

Contrariamente a mi segunda hipótesis, no encontré efectos del pastoreo en las tasas 

de emergencia. Sin embargo, otro estudio mostró que la emergencia de plántulas de V. caven 

disminuyó bajo pastoreo probablemente debido al daño mecánico que el ganado ejerció sobre 

las plántulas (Macias et al. 2014). La presión de pastoreo registrada en ese estudio casi 

duplicó la de mis experimentos (1 EV/ha vs. 0,4 EV/ha). Posiblemente, con niveles 

moderados de pastoreo, el pisoteo de plántulas no sería suficiente para limitar la germinación 

y emergencia. Un aspecto no evaluado en esta tesis es que el pastoreo podría influir, además, 

sobre las tasas de dispersión de semillas mediante el consumo de frutos de V. caven 

(Gutiérrez y Armesto 1981, Aronson 1992, observación personal). Sin embargo, se ha 

demostrado que el paso por el tracto digestivo del ganado bovino no aumenta las tasas de 
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germinación y emergencia para esta especie. Esto ocurriría principalmente dado que la dura 

cubierta de las semillas de V. caven no se escarifica ni ablanda por la acción de los 

microorganismos, enzimas digestivas, ni por la temperatura del rumen (Venier et al. 2012a, 

Venier et al. 2017). 

Mis resultados indican que la germinación y emergencia de V. caven no estarían 

limitadas por la disponibilidad de luz, al igual que se ha documentado para otras especies de 

Vachellia y del género Prosopis (Brown y Archer 1989, 1999, O'Connor 1995, Funes y 

Venier 2006, Kulkarni et al. 2007). El hecho de que en mis experimentos la vegetación 

herbácea no haya modificado las tasas de emergencia refuerza la idea de que, al menos 

durante la germinación y las primeras etapas de vida, V. caven no es limitada por la 

competencia lumínica. Funes y Vernier (2006) han demostrado que la temperatura afecta 

marcadamente la tasa de germinación de V. caven. Si bien la vegetación herbácea podría 

haber generado cambios de temperatura a nivel de micrositio que modificaran las tasas de 

germinación y emergencia en mi experimento, esto no ha sido detectado en mi ensayo. En 

este sentido, ya que no registré ningún otro filtro que impidiera la emergencia (por ejemplo, 

putrefacción o ataque de hongos), la germinación de semillas y la emergencia de plántulas 

de V. caven estaría determinada principalmente por la disponibilidad de propágulos (Turnbull 

et al. 2000, Orrock et al. 2006). Si bien los resultados de este ensayo me permitieron evaluar 

el efecto del pastoreo y la vegetación herbácea sobre las tasas de emergencia de V. caven, 

mis resultados podrían resultar en sobreestimaciones de las tasas de emergencia a campo ya 

que todas las semillas habían sido previamente escarificadas por abrasión manual.  

En concordancia con mi tercera hipótesis, el pastoreo disminuyó la supervivencia de 

las plántulas, tal como fue reportado en sabanas africanas para otras especies de Vachellia 
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(Riginos y Young 2007, Morrison et al. 2019). En este caso, las plántulas de V. caven fueron 

consumidas por el ganado tanto de manera incidental, dentro del bocado con los pastos, como 

activamente ya que no fueron evitadas en los parches sin vegetación herbácea. Además, 

contrariamente a lo esperado, la vegetación herbácea aumentó la supervivencia de las 

plántulas independientemente del pastoreo. Este hallazgo resulta contradictorio a gran parte 

de la literatura ecológica que ha considera la relación de competencia entre árboles y pastos 

como determinante de la estructura de las sabanas (Walker y Noy-Meir 1982, Scholes y 

Archer 1997, Grellier et al. 2012). Sin embargo, algunos estudios han demostrado que las 

plántulas leñosas son susceptibles a altas temperaturas y elevada radiación, y que la 

protección contra estos estreses puede aumentar su supervivencia (O’Connor 1995, 

Niinemets 2010, Good et al. 2014). Mis resultados sugieren que el dosel generado por la 

vegetación herbácea podría facilitar la supervivencia de las plántulas de V. caven, 

posiblemente brindando protección contra el estrés asociado a las altas temperaturas y la 

radiación.  

Al combinar los resultados de todos los experimentos encontré que el efecto neto 

global del pastoreo en el establecimiento de V. caven resultó neutral. Es decir, el aumento en 

la disponibilidad de semillas, debido a la reducción de la tasa de depredación sería 

compensado por el efecto negativo del pastoreo sobre la supervivencia de las plántulas. La 

presencia de vegetación herbácea también mostró un efecto neto global neutro en el 

establecimiento de V. caven. Este resultado está explicado por un efecto neutro sobre la 

depredación, germinación y emergencia y un efecto positivo sobre la supervivencia de 

plántulas. Esto indicaría que la magnitud de facilitación de la vegetación herbácea sobre la 

supervivencia de las plántulas no fue lo suficientemente grande como para tener un impacto 
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positivo por sí misma en el establecimiento final. El resultado del relevamiento a campo de 

plantas naturalmente establecidas bajo clausura y pastoreo refuerza la idea de que el 

establecimiento sería similar en ambas condiciones. Los distintos mecanismos por los que el 

pastoreo puede limitar o estimular las tasas vitales de las distintas etapas del ciclo de vida de 

V. caven se compensarían de manera tal de ejercer finalmente un efecto neutro.  

Este enfoque experimental me permitió identificar algunos de los mecanismos 

determinantes de las tasas vitales de una especie leñosa responsable del proceso de 

lignificación en sabanas del Espinal. Conocer estos mecanismos resulta relevante para el 

desarrollo de potenciales herramientas que tiendan a limitar este proceso. En particular, 

identifiqué que el pastoreo ejercería un efecto contrastante sobre semillas y plántulas de V. 

caven. La exclusión del pastoreo constituiría el primer cuello de botella de las poblaciones 

de V. caven, modelado indirectamente por su impacto sobre la granivoría. Contrariamente, la 

presencia de pastoreo funcionaría como un segundo cuello de botella de estas poblaciones, 

dado por el consumo y pisoteo directo que el ganado ejerce sobre plántulas. Este efecto sería 

relevante durante el primer año de vida de las plántulas, antes de la lignificación del tallo y 

desarrollo de espinas grandes (Macias et al. 2014). En los siguientes capítulos (III y V) 

abordaré en mayor detalle las potenciales implicancias de estos y otros resultados en el 

manejo del pastoreo con la finalidad de controlar los procesos de lignificación de ecosistemas 

de sabana.
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CAPÍTULO III 
 

Efecto del pastoreo y la vegetación herbácea sobre el 

establecimiento de plantas leñosas en un gradiente de 

aridez  
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3.1 Introducción 

El proceso de lignificación de sabanas y pastizales ha sido extensamente estudiado en la 

literatura ecológica, pero aún son escasos los estudios que evalúan sus mecanismos a través 

de gradientes climáticos e, incluso, inexistentes en las sabanas del Neotrópico (pero ver 

Morrison et al. 2019 en África). Además, en Argentina son infrecuentes los estudios que 

evalúan el efecto de la herbivoría a través de gradientes ambientales amplios (Lezama et al. 

2013). Para lograr el entendimiento del fenómeno de lignificación a escala regional es 

necesario contrastar hipótesis con experimentos de gran extensión, con un protocolo común 

que garantice consistencia en el diseño y comparabilidad de los datos (Knapp et al. 2004). 

Con algunas excepciones notables, los estudios ecológicos en sabanas subtropicales se han 

limitado a proyectos aislados y bastante diferentes entre sí (Huntley y Walker 2012).   

El signo y magnitud del balance neto de las interacciones entre plantas depende de 

diversos factores, entre ellos, las condiciones abióticas, el régimen de disturbios y la 

identidad de las especies involucradas (Bertness y Callaway 1994, Scholes y Archer 1997, 

Brooker y Callaghan 1998, Rousset y Lepart 2000, Tewksbury y Lloyd 2001, Rebollo et al. 

2002, Maestre et al. 2005, Riginos et al. 2005, Bond y Midgley 2012, Moustakas et al. 2013, 

Soliveres y Maestre 2014). En este sentido, el efecto de la vegetación herbácea sobre las 

distintas etapas del ciclo de vida de las especies leñosas, y finalmente sobre el proceso de 

lignificación, cambiaría en función de las características ambientales y del régimen de 

disturbios. La literatura ecológica clásica postula que las interacciones positivas (facilitación 

neta) tienden a aumentar en contextos estresantes (Bertness y Callaway 1994, Brooker y 

Callaghan 1998, He y Bertness 2014). Concordantemente, en sabanas áridas se ha 

demostrado que el aumento de las precipitaciones aumenta la presión competitiva que ejercen 
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las gramíneas sobre los árboles (February et al. 2013a) y viceversa (Dohn et al. 2013). 

Además, en diversos ambientes de pastizales y sabanas húmedas templadas y tropicales se 

han documentado relaciones de competencia entre pastos y plántulas leñosas (Menaut et al. 

1990, Hoffmann y Haridasan 2008, Vadigi y Ward 2013, Macias et al. 2014, Vadigi y Ward 

2014, Aranda 2020). Sin embargo, aún no existe consenso sobre el balance neto de 

interacciones positivas y negativas entre leñosas y herbáceas a lo largo de gradientes 

ambientales amplios.  

El rol del pastoreo sobre la dinámica de las poblaciones también depende del contexto 

climático y del signo y magnitud de la relación entre las herbáceas y leñosas. Por un lado, la 

disponibilidad de recursos afecta la capacidad de las plantas para tolerar el disturbio 

(Rosenthal y Kotanen 1994, Hawkes y Sullivan 2001, Wise y Abrahamson 2007). Por otro 

lado, los efectos indirectos del pastoreo sobre las plantas leñosas, mediados por el consumo 

selectivo de la vegetación herbácea dependerá del contexto y tipo de interacción entre ambas 

formas de vida (Skarpe 1992, Scholes y Archer 1997, Sankaran et al. 2004, Riginos y Young 

2007). Por ejemplo, en ambientes donde domina la competencia entre leñosas y herbáceas, 

el consumo selectivo de estas últimas podría indirectamente favorecer el establecimiento de 

las leñosas (Van Auken 2000, Bond 2008, Ward y Esler 2011, Grellier et al. 2012). En caso 

contrario, si el balance de la interacción entre herbáceas y leñosas es positiva, el efecto 

indirecto del pastoreo será negativo para las leñosas (Good et al. 2014). 

En el capítulo anterior (capítulo II) evalué el efecto del pastoreo bovino y de la 

vegetación herbácea sobre semillas y plántulas de V. caven en una sabana húmeda del 

Espinal, en Entre Ríos. El objetivo de este capítulo es comparar el efecto de ambos factores 

sobre distintas tasas vitales y finalmente sobre el establecimiento de las especies leñosas 
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dominantes en un gradiente ambiental y productivo que incluye sabanas húmedas en el 

Espinal y semiáridas del Chaco. Para ello, mediante un diseño experimental común, evalué 

la emergencia, la supervivencia, el crecimiento y finalmente el establecimiento de V. caven 

y V. aroma en sabanas húmedas y semiáridas, respectivamente. En particular, testeé las 

siguientes hipótesis, asociadas al segundo objetivo específico de esta tesis:  

2a - La tasa de emergencia es mayor en sabanas húmedas y, en todos los casos, el pastoreo 

la disminuye. Al igual que en el capítulo II de esta tesis, sugiero, por un lado, que el pastoreo 

reduce la emergencia de plántulas de Vachellia por efecto directo del pisoteo (Macías et al. 

2014, Tjelele et al. 2015). Por otro lado, sugiero que la vegetación herbácea no tiene efecto 

sobre las tasas de emergencia dado que la germinación y emergencia no se vería limitada por 

la disponibilidad de luz como se ha reportado para varias especies de los géneros Vachellia 

y Prosopis (Brown y Archer 1989, 1999, O'Connor 1995, Funes y Venier 2006, Kulkarni et 

al. 2007).  

2b - El balance de las interacciones entre la vegetación herbácea y las plántulas de Vachellia 

es más negativo (competencia) en sabanas húmedas - y más productivas - que en sabanas 

semiáridas (Bertness y Callaway 1994, Scholes y Archer 1997, Brooker y Callaghan 1998).  

2c- En todos los sitios, el pastoreo, por un lado, reduce la supervivencia de las plántulas 

directamente a través del pisoteo y del consumo (Macías et al. 2014, Morrison et al. 2019). 

Por otro lado, tiene un efecto indirecto positivo sobre las plántulas de Vachellia mediado por 

el consumo de la biomasa de pastos y la consecuente relajación de la competencia con la 

matriz herbácea. Este efecto indirecto resulta más positivo en aquellos sitios donde la 

competencia sea mayor (e.i., sabanas húmedas, Bertness y Callaway 1994, Scholes y Archer 

1997, Brooker y Callaghan 1998).  



50 
 

 

2d- En base a la observación de que la lignificación avanza desde hace décadas en sabanas 

con uso ganadero en la región y a partir a partir del equilibrio de todos los mecanismos que 

actúan conjuntamente sobre distintas etapas del ciclo de vida de las leñosas, propongo que el 

pastoreo y consecuente disminución de la biomasa herbácea aumentan el establecimiento de 

V. caven y V. aroma en todos los sitios del gradiente. Este efecto resulta de mayor magnitud 

en las sabanas húmedas, donde el consumo de la biomasa herbácea por el pastoreo tiene un 

impacto más positivo sobre las plántulas leñosas que en sitios áridos, donde la competencia 

es más débil (ver hipótesis 2b y 2c). 

3.2 Materiales y Métodos 

3.2.1 Sitios experimentales 

En un gradiente de aridez trabajé en tres sitios de sabana en los que en las últimas décadas se 

han reportado procesos de lignificación generados principalmente por especies del género 

Vachellia. El sitio en el extremo húmedo del gradiente de estudio se ubica en las cercanías 

de la localidad de Mercedes (29º 10’S; 58º 01’O), provincia de Corrientes, con un índice de 

aridez (IA) de 0,74. Otro sitio del gradiente se ubica en la reserva de usos múltiples “Centella” 

(32° 46’S; 58° 27’O), donde también realicé los experimentos presentados en el capítulo 

anterior de esta tesis (capítulo II), en la provincia de Entre Ríos, con un IA de 0,67. El sitio 

más seco del gradiente, con un IA de 0,49, se localiza en el campo Las Brujas, en el 

Departamento Santa María de Oro, al suroeste de la provincia de Chaco (27° 59’S; 61° 25’O) 

(Figura 3.1). Los valores de IA fueron calculados mediante la base de datos Global Aridity 

Index and Potential Evapotranspiration Climate Database v2 (Trabucco y Zomer 2018). El 

gradiente de aridez representa un gradiente de estrés, pero también un gradiente de 

productividad en esos ambientes. En particular, la productividad de la matriz herbácea va 



51 
 

 

desde 1 tnMS/ha/año en Chaco a 4,7 tnMS/ha/año en Corrientes (comunicación personal de 

técnicos del INTA EEA Mercedes, Corrientes y de la Agencia de Extensión Rural INTA 

Villa Angela, Chaco). Para cumplir con este objetivo emplearé algunos de los datos que ya 

presenté en el capítulo anterior (capítulo II), otros resultados de experimentos realizados en 

el mismo sitio en Entre Ríos, que no fueron presentados en el capítulo anterior y resultados 

de experimentos realizados en los otros dos sitios de estudio.  

 

Figura 3.1. Ubicación de los 3 sitios de estudio. “CHA”, sitio semiárido en la provincia de Chaco. 

“ER” y “CORR”, sitios húmedos en las provincias de Entre Ríos y Corrientes respectivamente. 

 

En el sitio más húmedo y productivo del gradiente, Corrientes, el clima es subtropical 

sin estación seca, la precipitación media anual 1440 mm y la temperatura media anual de 

19,7 °C (observatorio agrometeorológico de la Estación Experimental del INTA Mercedes, 
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datos del período 1990 a 2010). Los suelos son molisoles, de tipo argiudoles y pertenecen a 

la serie María Isabel, caracterizada por la presencia de un horizonte mólico, franco arcilloso 

dispuesto sobre un horizonte Bt argílico de 25 cm. El drenaje de estos suelos es imperfecto a 

moderado con escurrimiento lento a medio y lenta permeabilidad. Son suelos susceptibles a 

anegamientos de corta duración (Escobar et. al. 1996, Macias 2011). Se trata de sabanas 

abiertas de individuos leñosos de V. caven y Prosopis affinis, distribuidos sobre un tapiz 

herbáceo formado principalmente por gramíneas C4 y una contribución menor de gramíneas 

C3 (~ 5 % en peso de la materia seca total, Benítez y Fernández 1977). Se distinguen parches 

de pastos altos (formados principalmente por Andropogon lateralis Nees) y parches de pastos 

cortos pluriespecíficos, compuestos por especies de los géneros Paspalum, Axonopus, 

Aristida, Schizachyrium, Bothriocloa, Piptochaetium, y Nassella (Figura 3.2A; Carnevali 

1994, Macías et al. 2014).  El régimen de disturbios está controlado por el pastoreo de ganado 

bovino, con una carga de ~ 0,9 EV/ha.  

El sitio de estudio ubicado en el Departamento Uruguay, Entre Ríos, fue descripto en 

mayor detalle en el capítulo II. La temperatura media anual es de 17,5 °C y la precipitación 

media anual en la región es de 1139 mm (registro histórico de 1981 a 2010, INTA 2019), 

concentrada principalmente entre la primavera y principios de otoño (octubre – marzo). Los 

suelos dominantes son vertisoles e inceptisoles. Se trata de una sabana dominada por V. 

caven, con presencia de Prosopis affinis distribuidos sobre una matriz dominada por pastos 

C3, de los géneros Briza, Bromus y Nassella, entre otros. Los arbustos pertenecen a los 

géneros Baccharis y Austroeupatorium (Figura 3.2B; Sabattini et al. 2015a). El régimen de 

disturbios está controlado por el pastoreo de ganado bovino, con una carga de ~ 0,4 EV/ha. 

El sitio de estudio menos productivo y al extremo semiárido del gradiente está 

localizado al suroeste de la provincia de Chaco. El clima es subtropical con estación seca, la 
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precipitación media anual es de 860 mm (Administración Provincial del Agua (APA) 2010, 

para el período 1954-2010) y la temperatura media anual de 22° C (Servicio Meteorológico 

Nacional 2010). Los suelos son alfisoles, del tipo natrudalf mólico, pertenecen a la serie Tres 

Mojones y se caracterizan por ser salinos-sódicos, medianamente provistos de materia 

orgánica con media a alta capacidad de retención de agua (Brest et al. 2018, INTA 2005). Se 

trata de una sabana abierta con dominio arbóreo de Vachellia aroma y presencia de Prosopis 

ruscifolia Griseb y V. caven, acompañados de ejemplares de tala (Celtis tala Gillies ex 

Planch), molles (Schinus molle L. var. molle) y chañares (Geoffroea decorticans (H. et Ar.) 

Burk). El estrato bajo está formado por parches de pastos altos, principalmente Sporobolus 

spartinus (Trin.) P.M. Peterson & Saarela (anteriormente Spartina argentinensis), en una 

matriz de pastos cortos en su mayoría C4, dominada por Cynodon dactylon, especies del 

género Eleusine y otras gramíneas (Figura 3.2C y D; Fontana 2018). El régimen de disturbios 

está controlado por el pastoreo de ganado bovino, con una carga de ~ 0,3 EV/ha.  

La carga ganadera en cada sitio fue la conveniente según disponibilidad de biomasa 

y manejo del pastizal. Los incendios en todos los sitios han sido suprimidos o controlados 

durante las últimas décadas. Para llevar a cabo los experimentos, en cada sitio de estudio 

elegí la especie más representativa, abundante y principalmente responsable del proceso de 

lignificación: V. caven en Corrientes y Entre Ríos y V. aroma en Chaco.  
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Figura 3.2. Sabanas donde se llevaron a cabo los experimentos. A) Sabana dominada por V. 

caven en el centro de la provincia de Corrientes, B) Sabana dominada por V. caven en el 

centro este de la provincia de Entre Ríos y C y D) Sabana dominada por V. aroma al suroeste 

de la provincia de Chaco.  

 

3.2.2 Diseño experimental 

Llevé a cabo dos experimentos en cada sitio de estudio, en uno de los experimentos estudié 

el efecto del pastoreo y de la vegetación herbácea residente sobre la germinación y 

emergencia de plántulas. En el otro experimento, para los mismos factores, evalué la 

supervivencia y crecimiento de plántulas generadas en invernáculo y trasplantadas al campo. 

Para todos los experimentos coseché semillas de varios individuos adultos en cada sitio de 

estudio en 2016 y 2017, al momento de maduración de los frutos para ambas especies (marzo 

y abril). Algunas de esas semillas se usaron para los experimentos de germinación y 

emergencia y otras se usaron para generar plántulas que luego trasladé a campo para los 
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experimentos de trasplantes. En cada sitio (Chaco, Entre Ríos y Corrientes) se usaron 

exclusivamente semillas y plántulas provenientes de semillas allí cosechadas. 

El diseño experimental fue el mismo entre sitios y experimentos, descripto en el 

capítulo II. En cada sitio de estudio seleccioné sitios de sabana (en adelante bloques), donde 

establecí un diseño de bloques con parcelas divididas. En Corrientes y Entre Ríos trabajé con 

cuatro bloques mientras que en Chaco, por cuestiones logísticas, con tres. En cada bloque 

establecí dos parcelas principales: una bajo clausura al ganado y un área adyacente bajo 

pastoreo. Las clausuras al ganado bovino en todos los sitios fueron de 30 m × 30m, Chaco y 

Corrientes fueron hechas con postes de madera y 5 hilos de alambres (ver Apéndice, Figura 

A4), mientras que en Entre Ríos con un boyero eléctrico de un alambre. Dentro de estas 

parcelas principales (clausura y pastoreo) establecí subparcelas circulares de 30 cm de 

diámetro en las que asigné al azar los niveles del factor vegetación herbácea (con (V+) y sin 

(V-) vegetación herbácea; Figura 2.1, capítulo II). De esta forma, los cuatro tratamientos 

resultantes fueron: clausura al ganado con vegetación herbácea, clausura al ganado sin 

vegetación herbácea, pastoreo con vegetación herbácea y pastoreo sin vegetación herbácea. 

La remoción de la vegetación herbácea la realicé en todos los sitios de igual manera a lo 

descripto en el capítulo anterior, y el procedimiento se repitió en cada visita a cada sitio de 

estudio. El número subparcelas difirió entre experimentos y sitios (ver descripción de 

experimentos). 

Durante el desarrollo de los experimentos, estimé la biomasa herbácea aérea seca bajo 

clausura y pastoreo. En Chaco hice dos cortes (en primavera de 2017 y fin de verano de 

2018), en Entre Ríos tres cortes (en primavera de 2017, al fin de verano de 2018 y en 

primavera de 2018) y en Corrientes hice dos cortes (en primavera de 2017 y fin de verano de 



56 
 

 

2018). Los cortes de la biomasa aérea fueron realizados en 10 cuadrantes (20 cm × 50 cm) 

por cada bloque (5 en clausura y 5 en pastoreo) por cada sitio, posteriormente sequé a 60 ºC 

y pesé la biomasa cosechada. En promedio, la biomasa seca en las clausuras fue 

significativamente mayor que en las áreas bajo pastoreo en Corrientes, Entre Ríos y 

marginalmente en Chaco (Figura 3.3). 

 

Figura 3.3. Biomasa seca promedio en clausura y en pastoreo en cada uno de los sitios de estudio 

para el período 2016/2018. Los asteriscos indican diferencias significativas para un nivel de 

significación de 0,05. El punto indica diferencia marginal (0,05 < p < 0,1). Las barras de error 

representan el intervalo de confianza del 95%. 

 

a) Experimento de germinación de semillas y emergencia de plántulas (experimento 1) 

El procedimiento para llevar a cabo estos experimentos fue el mismo que describí para el 

experimento de germinación y emergencia en el capítulo II. En cada sitio de estudio y en 

cada bloque en clausura y pastoreo, establecí al azar las subparcelas con y sin vegetación 

herbácea (V+/V-). En el centro de cada subparcela coloqué en un tubete de plástico con la 

superficie abierta y la base cerrada pero permeable, que permitía el flujo vertical de agua. 

Cada tubete fue enterrado de manera que la superficie abierta quedó al ras del suelo no visible 
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para el ganado, en cada uno sembré 5 semillas previamente escarificadas con papel de lija 

(Ferreras y Galetto 2010, Venier et al. 2013). El sustrato empleado para los tubetes fue el 

suelo de cada sitio. El total de tubetes colocados varió entre sitios, dada la disponibilidad de 

semillas. En Chaco sembré 6 tubetes por tratamiento por bloque (72 tubetes en total, 360 

semillas), en Entre Ríos 10 tubetes por tratamiento por bloque (160 tubetes en total, 800 

semillas) y en Corrientes 8 tubetes por tratamiento por bloque (128 tubetes en total, 640 

semillas). Inicié los experimentos al comienzo de la estación de crecimiento, durante el mes 

de octubre y luego de 28 días de la siembra, en cada sitio, cuantifiqué el número de las 

plántulas emergidas, el número de semillas que permanecieron dentro de cada tubete sin 

signos de germinación y el número de semillas perdidas (por ej. por granivoría). En Entre 

Ríos realicé este experimento dos años consecutivos (octubre de 2017 y 2018), el primer año 

recopilé datos de 2 de los 4 bloques porque una tormenta dejó 2 bloques inundados durante 

varias semanas. En Corrientes y Chaco establecí el experimento en octubre de 2018, al 

comienzo de la temporada de crecimiento de la vegetación.  

Estimé la tasa de emergencia de plántulas mediante dos aproximaciones diferentes. 

Por un lado, estimé la tasa de emergencia total de plántulas como la proporción de plántulas 

emergidas respecto del número total de semillas sembradas. Por otro lado, estimé la tasa de 

emergencia efectiva de plántulas (ver capítulo II), calculada como la proporción de plántulas 

emergidas respecto del número de semillas remanentes en cada tubete (es decir, el número 

de semillas sembradas menos el número de semillas perdidas). A través de estimar la 

emergencia total y efectiva pude separar el impacto de la pérdida de semilla (por ejemplo, 

por granivoría) de otros factores que afectan las tasas de germinación y emergencia, como la 

disponibilidad luz y pisoteo. También estimé la proporción de semillas perdidas del total de 
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5 semillas sembradas en los tubetes, bajo cada tratamiento, que representaría una 

aproximación a la depredación de semillas de los tubetes. 

Durante el mes que duraron los experimentos, en los sitios de Corrientes y Entre Ríos 

las precipitaciones fueron respectivamente 22% y 16% menos que el registro histórico para 

ese mes (registros de lluvias de INTA, EEA Concepción del Uruguay e INTA EEA 

Mercedes). En Chaco, en cambio, durante octubre de 2018, llovieron 116 mm, 54% más que 

el registro histórico para ese mes (75 mm, Administración Provincial del Agua (APA) 2010).  

b) Experimento de supervivencia de plántulas (experimento 2) 

Las plántulas de Vachellia fueron generadas de la misma manera que describí en el capítulo 

anterior (capítulo II), y en primavera las trasladé para los trasplantes a campo. Los 

invernáculos usados para la producción de plantas y la posterior rustifiación fuera del 

invernáculo (3 meses) estuvieron cerca de los sitios de estudio. En Chaco las plantas fueron 

generadas en la localidad de Santa Sylvina, y en Corrientes fueron generadas en la localidad 

de Mercedes, para ello conté con la colaboración de personal de la estación experimental del 

INTA Mercedes y de un vivero de la zona (ver Apéndice, Figura A5). Para los experimentos 

en Entre Ríos las plántulas fueron generadas en un invernadero en el predio de la Facultad 

de Agronomía (UBA) y posteriormente trasladadas al campo. En cada sitio de estudio, en 

cada parcela principal de cada bloque establecí al azar subparcelas con y sin vegetación 

herbácea (V+/V-), en cuyos centros trasplanté una plántula. El número de plántulas 

trasplantadas varió entre sitios ya que estuvo determinado por las plántulas que sobrevivieron 

a la etapa de cría en invernáculo. Coloqué 18 plántulas por tratamiento por bloque en Chaco 

(216 plántulas en total), 25 en Entre Ríos y 25 en Corrientes (400 plántulas en total en ambos 

casos). Obtuve una cohorte definitiva en cada sitio de estudio luego de reemplazar aquellas 
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plántulas muertas por estrés hídrico post trasplante. Las plántulas utilizadas para los 

reemplazos pertenecían el mismo pool de plántulas generadas en cada sitio, por lo que tenían 

edad y tamaño similar a las trasplantadas. La cohorte definitiva en Chaco la obtuve en octubre 

de 2017, en Entre Ríos en abril de 2017 y en Corrientes en octubre del mismo año, y a partir 

de ese momento di por iniciados los experimentos de supervivencia. Al inicio de los 

experimentos, si bien los tamaños de las plántulas fueron variables, tuvieron una distribución 

de tamaños inicial similar para todos los sitios (ver Apéndice, Figuras A6 y A7).  En 

promedio, la altura inicial fue de 12,9 cm (primer cuartil = 7,4 cm; mediana = 9,8 cm; tercer 

cuartil = 15 cm; DE = 9,86 cm) y el diámetro de 1,3 mm (primer cuartil = 1 mm; mediana = 

1,3 cm; tercer cuartil = 1,6 mm; DE = 0,53 mm). Todas las plántulas se caracterizaron por 

tener una raíz pivotante y poseer muy pocas raíces secundarias. Durante aproximadamente 

un año y medio desde los trasplantes (19 meses en Entre Ríos y 18 en Chaco y Corrientes) 

visité cada sitio varias veces por estación de crecimiento. En cada visita registré la 

supervivencia de cada planta y para las plantas vivas medí la altura y el diámetro en la base 

del tallo (al ras del suelo) con un centímetro y un calibre respectivamente. Visité tres veces 

el experimento en Chaco luego de su trasplante (en febrero y noviembre de 2018 y en marzo 

de 2019); cinco en Entre Ríos (en agosto y octubre de 2017 y en enero, mayo y noviembre 

de 2018); y tres en Corrientes (en marzo y octubre de 2018 y en marzo de 2019).  

Durante el periodo en que duraron los experimentos de supervivencia y crecimiento 

de plántulas, las precipitaciones en los tres sitios de estudio fueron en promedio mayores al 

régimen histórico. En Entre Ríos, las precipitaciones fueron en promedio 13% mayores al 

registro histórico (107 mm/mes vs. 94 mm/mes), mientras que en Corrientes fueron 50% 

mayores (179 mm/mes vs. 120 mm/mes) y en Chaco fueron 83% mayores (126 mm/mes vs. 
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68,75 mm/mes). En todos los sitios las lluvias estuvieron concentradas en la estación de 

crecimiento (octubre-marzo, Figura 3.4). 

 

Figura 3.4. Precipitación mensual (mm) histórica (líneas negras) y registrada durante los meses que 

duraron los experimentos (en rojo 2017, en verde 2018, en azul 2019) en los sitios de estudio Chaco 

(A), Entre Ríos (B) y Corrientes (C). Las flechas rojas indican el momento del año en que fueron 

llevados a cabo los experimentos de emergencia de plántulas (octubre). 
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3.2.3 Análisis de los datos 

Analicé todos los resultados de los experimentos utilizando el software R (vs 3.5.0, 

R Core Team 2019). Para estimar el efecto del pastoreo y de la vegetación herbácea en cada 

sitio sobre la emergencia y supervivencia de plántulas usé modelos lineales generalizados 

mixtos (GLMMs) asumiendo una distribución de error binomial (Zuur et al. 2009, Bates et 

al. 2015, paquete lme4, función glmer). Modelé la tasa de emergencia – total y efectiva – así 

como la proporción de semillas perdidas con GLMMs en el que traté a la herbivoría, a la 

vegetación herbácea, al sitio de estudio (Chaco, Entre Ríos y Corrientes) y todas las 

interacciones como efectos fijos y a las subparcelas anidadas dentro de las parcelas 

principales, dentro de los bloques y dentro de los sitios de estudio como efectos aleatorios. 

Los sitios difieren no solo en índice de aridez y productividad, sino también en otros aspectos 

como las temperaturas medias, la identidad la identidad de las especies que componen la 

matriz herbácea e, incluso, la identidad de la especie leñosa dominante (V. caven en los 

Corrientes y Entre Ríos y V. aroma en Chaco). En ese sentido, decidí evaluar el efecto del 

pastoreo y la vegetación herbácea sobre la emergencia, supervivencia y crecimiento usando 

al sitio como factor fijo, y, por lo tanto, las diferencias de las distintas variables respuestas 

encontradas entre sitios estarán están explicadas por el conjunto de todas esas diferencias.  

Para los registros de supervivencia de plántulas trabajé con dos aproximaciones. Por 

un lado, estimé curvas de supervivencia en el tiempo para cada sitio por separado, mediante 

un GLMM. Este modelo me permitió estimar la supervivencia en cada visita, e incluyó como 

efecto fijo a la fecha de visita, además del pastoreo y la vegetación herbácea residente. Anidé 

la fecha de visita dentro de las subparcelas, dentro de las parcelas principales y dentro de los 

bloques, ya que visité cada parcela varias veces. Por otro lado, para todos los sitios en 
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conjunto, modelé la supervivencia final con un GLMM en el que traté al pastoreo, a la 

vegetación herbácea, al sitio de estudio y todas las interacciones como efectos fijos y las 

subparcelas anidadas dentro de las parcelas principales, dentro de los bloques y dentro de los 

sitios como efectos aleatorios. En ambos tipos de modelo la supervivencia se estima como 

la proporción de plántulas vivas respecto de trasplantadas al inicio de los experimentos. 

Para evaluar el efecto del pastoreo y de la vegetación herbácea sobre el crecimiento 

de las plántulas, con las plantas sobrevivientes al final de los experimentos calculé las tasas 

de crecimiento relativo en diámetro y altura de la siguiente manera (Hunt 1982, 1990, Kohi 

et al. 2010, Pillay y Ward 2021): 

- [ ln (tamaño final) – ln (tamaño inicial)] / [Tfinal – Tinicial],  

donde tamaño final es el diámetro (mm) o la altura (cm) de cada planta al final de los 

experimentos, tamaño inicial es el diámetro (mm) o la altura (cm) de cada planta al iniciar cada 

experimento, y Tfinal –Tinicial es el tiempo en días que duró cada experimento. A esta tasa la 

multipliqué por 365 para obtener la tasa anual de crecimiento relativo. La unidad resultante 

para esta tasa es (mm.mm-1.año-1) para el crecimiento relativo en diámetro y (cm.cm-1.año-1) 

para el crecimiento relativo en altura. 

Estimé el efecto del pastoreo y de la vegetación herbácea sobre las tasas de 

crecimiento relativo con un modelo lineal mixto (paquete lme4, función lmer, Bates et al. 

2015). El pastoreo, la vegetación herbácea, el sitio de estudio y todas las interacciones fueron 

considerados como efectos fijos y usé el mismo anidamiento que en los modelos de 

emergencia y supervivencia final. Para todos los modelos de emergencia, supervivencia y 

crecimiento evalué la significancia de cada término a través de test de ANOVA Tipo II con 

el paquete car, función Anova (Fox y Weisberg 2011), calculé los promedios e intervalos de 
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confianza con para todos los tratamientos con el paquete emmeans, función lsmeans (Lenth 

2019), y chequeé los supuestos de los modelos con el paquete predictmeans, función 

residplot (Luo et al. 2018). 

Finalmente, combiné los resultados de los modelos de los experimentos de 

emergencia y supervivencia para predecir la probabilidad de que una sola semilla se 

establezca como una planta juvenil, mediante una aproximación de Bootstrap, para cada sitio 

por separado (ver capítulo II, Morrison et al. 2019). La probabilidad de establecimiento, para 

cada tratamiento por sitio, la estimé como el producto de la probabilidad de que una semilla 

emerja como plántula por la probabilidad de una plántula de sobrevivir durante 18 o 19 

meses, dependiendo del sitio.  

3.3 Resultados 

3.3.1 Germinación de semillas y emergencia de plántulas (experimento 1). 

Los resultados de este experimento mostraron que exclusivamente el pastoreo tuvo efecto 

sobre la tasa de emergencia total (plántulas emergidas/semillas sembradas) y que este efecto 

dependió del sitio de estudio (Cuadro 3.1). En el sitio de aridez intermedia, Entre Ríos, la 

tasa de emergencia total fue el doble en pastoreo respecto de la clausura, mientras que ni en 

Chaco ni en Corrientes hubo diferencias entre tratamientos (Figura 3.5A; Cuadro 3.1). 

Concordantemente, el efecto del pastoreo sobre la proporción de semillas perdidas de los 

tubetes también dependió del sitio de estudio (Figura 3.5B; Cuadro 3.1). Exclusivamente en 

Entre Ríos el pastoreo disminuyó en 45% la proporción de semillas perdidas respecto de la 

clausura (Cuadro 3.1). La tasa de emergencia efectiva (plántulas emergidas/semillas 

remanentes) fue mayor con vegetación herbácea, independientemente del sitio y de la 

presencia de pastoreo (Figura 3.5C; Cuadro 3.1).  
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Figura 3.5 A) Tasa de emergencia total (plántulas emergidas/semillas sembradas) B) proporción de 

semillas perdidas y C) tasa de emergencia efectiva (plántulas emergidas/semillas remanentes) de 

Vachellia para en los 3 sitios de estudio (ordenados de mayor a menor aridez), en clausura (barras 

negras) y en pastoreo (barras grises) con (V+) y sin (V-) vegetación herbácea (barras llenas y 

discontinuas, respectivamente. Las barras de error corresponden a los intervalos de confianza del 

95%. Los asteriscos indican efectos significativos de los factores sitio (S), pastoreo (P), vegetación 

herbácea residente (V) o de las interacciones correspondientes, con un nivel de significación de 0,05. 
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Cuadro 3.1. Resultados del efecto del pastoreo (P), la vegetación residente (V) y el sitio (S) sobre las 

tasas de emergencia y proporción de semillas de Vachellia perdidas (experimento 1). Se presentan los 

valores del estadístico χ2 para la prueba de ANOVA Tipo II para los efectos fijos de los modelos mixtos 

planteados (H, V, S y todas sus interacciones dobles y triple).  

Factores    

 χ2 g.l valor p 

Emergencia total    

Pastoreo (P) 4,36 1 0,037 

Vegetación herbácea (V) 0,39 1 0,531 

Sitio (S) 22,27 2 < 0,001 

P*V 1,93 1 0,165 

P*S 6,54 2 0,038 

V*S 2,79 2 0,247 

P*V*S 1,64 2 0,444 

    

Proporción de semillas perdidas    

Pastoreo (P) 16,43 1 < 0,001 

Vegetación herbácea (V) 0,23 1 0,630 

Sitio (S) 42,66 2 < 0,001 

P*V 0,96 1 0,416 

P*S 10,92 2 0,004 

V*S 1,75 2 0,416 

P*V*S 4,74 2 0,094 

    

Emergencia efectiva    

Pastoreo (P) 2,01 1 0,156 

Vegetación herbácea (V) 4,37 1 0,037 

Sitio (S) 2,08 2 0,353 

P*V 0,13 1 0,721 

P*S 3,03 2 0,22 

V*S 1,44 2 0,486 

P*V*S 0,82 2 0,662 

 

3.3.2 Supervivencia y crecimiento (experimento 2). 

En todos los sitios del gradiente de aridez, la supervivencia de las plántulas disminuyó en el 

tiempo, más allá de los tratamientos, sin embargo, se estabilizó luego de aproximadamente 

un año. En Chaco, la supervivencia fue mayor en clausura que en pastoreo y marginalmente 

menor con vegetación herbácea (Figura 3.6A; Cuadro 3.2). Al finalizar el experimento, luego 



66 
 

 

de 18 meses, la supervivencia de plántulas bajo pastoreo con vegetación herbácea fue 0. 

Ninguna de las interacciones entre los factores resultó significativa. En Entre Ríos, como se 

describió en el Capítulo II de esta tesis, la supervivencia de las plántulas fue mayor en la 

clausura y con vegetación herbácea (Figura 3.6B; Cuadro 3.2). Al finalizar este experimento 

la supervivencia - proporción de plántulas vivas al final respecto del inicio del experimento 

- en clausura con vegetación herbácea fue 5 veces mayor que bajo pastoreo sin vegetación 

herbácea (0,25 vs. 0,05). Ninguna de las interacciones entre los factores resultó significativa. 

En Corrientes, el efecto de la vegetación herbácea dependió del pastoreo (Figura 3.6C; 

Cuadro 3.2). En clausura la supervivencia fue mayor sin vegetación herbácea, pero esto no 

ocurrió bajo pastoreo. Al finalizar este experimento la supervivencia en clausura sin 

vegetación herbácea fue más del doble que bajo pastoreo sin vegetación herbácea (0,63 vs. 

0,24). Ninguna de las otras interacciones resultó significativa.   

 

 



67 
 

 

 
Figura 3.6 Dinámica de supervivencia de plántulas de Vachellia para todos los tratamientos: bajo 

pastoreo y en clausura, con (V +) y sin (V-) vegetación herbácea (líneas completas y discontinuas, 

respectivamente) durante 540 días en Chaco (A) y Corrientes (C) y durante 570 días en Entre Ríos 

(B). Los cuadrados y los triángulos muestran la supervivencia de plantas en cada fecha. Los asteriscos 

indican efectos significativos de los factores pastoreo (P), vegetación herbácea residente (V) o de las 

interacciones correspondientes con un nivel de significación de 0,05 y el punto indica efectos 

marginales (0,05 < p < 0,1). En todos los sitios la supervivencia disminuyó en el tiempo, 

independientemente de los otros factores. 
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Cuadro 3.2. Resultados del efecto del pastoreo (P), la vegetación residente (V) y la fecha de visita 

sobre la supervivencia de las plántulas de Vachellia en los distintos sitios (ordenados de izquierda a 

derecha de mayor a menor aridez). Se presentan los valores del estadístico χ2 para la prueba de 

ANOVA Tipo II para los efectos fijos de los modelos mixtos planteados (H, V, F y todas sus 

interacciones dobles y triple).  

                   
Curvas de  

supervivencia  
Chaco Entre Ríos Corrientes 

  χ2 g.l valor p χ2 g.l valor p χ2 g.l valor p 

Pastoreo (P) 7,16 1 0,007 5,28 1 0,022 8,35 1 0,003 

Vegetación Herbácea (V) 3,67 1 0,055* 28,46 1 < 0,001 20,04 1 < 0,001 

Fecha de visita (F) 11,72 2 0,004 234,41 4 < 0,001 14,69 2 < 0,001 

P*V 0,03 1 0,873 0,29 1 0,591 7,51 1 < 0,001 

P*F 2,34 2 0,310 2,92 4 0,572 4,13 2 0,127 

V*F 0,05 2 0,975 2,42 4 0,659 1,12 2 0,570 

P*V*F 0,09 2 0,952 0,75 4 0,945 1,35 2 0,510 

 

El modelo de supervivencia final que incluye todos los sitios, indica que el pastoreo 

disminuyó la supervivencia final de las plántulas de Vachellia independientemente de la 

presencia de vegetación herbácea y del sitio (Figura 3.7; Cuadro 3.3). Mientras que, en 

promedio entre todos los tratamientos, en Corrientes hubo mayor supervivencia final que en 

Entre Ríos y en Entre Ríos que en Chaco, el efecto de la vegetación herbácea dependió del 

sitio (valor-p V × S = 0,01). Mientras que en Entre Ríos la presencia de vegetación herbácea 

aumentó la supervivencia final, en Chaco y Corrientes la disminuyó (Figura 3.7; Cuadro 3.3). 

Ninguna de las otras interacciones dobles ni la triple entre los factores pastoreo, vegetación 

herbácea y sitio resultó significativa (Cuadro 3.3). 
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Figura 3.7 Supervivencia de plántulas de Vachellia al final de los experimentos en los 3 sitios de 

estudio (ordenados de mayor a menor aridez), en clausura (barras negras) y en pastoreo (barras grises) 

con (V+) y sin (V-) vegetación herbácea (barras llenas y discontinuas, respectivamente). Las barras 

de error corresponden a los intervalos de confianza del 95%. Los asteriscos indican efectos 

significativos de los factores sitio (S), pastoreo (P), vegetación herbácea residente (V) o de las 

interacciones correspondientes, con un nivel de significación de 0,05. Para el tratamiento pastoreo y 

con vegetación herbácea (V+) en Chaco la supervivencia promedio final fue igual a 0 y no se pudo 

estimar el intervalo de confianza por no contar con un número mínimo de plantas vivas para ese 

tratamiento. 

 

La tasa de crecimiento relativo (RGR) en diámetro fue independiente del pastoreo, de 

la vegetación herbácea y del sitio (Figura 3.8A; Cuadro 3.3). En cambio, la tasa de 

crecimiento relativo en altura fue menor bajo pastoreo independientemente del sitio y de la 

vegetación herbácea (Figura 3.8B; Cuadro 3.3). Ninguna de las interacciones dobles o triple 

resultó significativa en los modelos de crecimiento (Cuadro 3.3). 
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Cuadro 3.3. Resultados del efecto del pastoreo (P), la vegetación herbácea (V) y el sitio (S) sobre la 

supervivencia final y el crecimiento de las plántulas de Vachellia. Se presentan los valores del 

estadístico χ2 para la prueba de ANOVA Tipo II para los efectos fijos de los modelos mixtos planteados 

(H, V, S y todas sus interacciones dobles y triple).  

 

Factores    

 χ2 g.l valor p 

    

Supervivencia final    

Pastoreo (P) 18,21 1 < 0,001 

Vegetación herbácea (V) 0,70 1 0,404 

Sitio (S) 6,99 2 0,030 

P*V 2,33 1 0,127 

P*S 1,30 2 0,524 

V*S 9,22 2 0,010 

P*V*S 1,80 2 0,407 

    

RGR en diámetro (mm.mm-1.año-1)    

Pastoreo (P) 0,87 1 0,351 

Vegetación herbácea (V) 2,60 1 0,107 

Sitio (S) 2,24 2 0,326 

P*V 2,09 1 0,149 

P*S 0,21 1 0,643 

V*S 0,20 2 0,905 

P*V*S 0,05 1 0,829 

    

RGR en altura (cm.cm-1.año-1)    

Pastoreo (P) 12,36 1 <0,001 

Vegetación herbácea (V) 0,39 1 0,533 

Sitio (S) 0,06 2 0,953 

P*V 0,22 1 0,639 

P*S 0,01 1 0,972 

V*S 4,95 2 0,084 

P*V*S 0,38 1 0,538 
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Figura 3.8 A) Tasa de crecimiento relativo (RGR) en diámetro, B) y en altura de plántulas de 

Vachellia, en los 3 sitios de estudio (ordenados de mayor a menor aridez): en clausura (barras negras) 

y en pastoreo (barras grises) con (V+) y sin (V-) vegetación herbácea (barras llenas y discontinuas, 

respectivamente). Los asteriscos indican efectos significativos de los factores sitio (S), pastoreo (P), 

vegetación herbácea residente (V) o de las interacciones correspondientes, con un nivel de 

significación de 0,05. La estimación de las RGR para Chaco bajo pastoreo con vecinos no pudo 

hacerse por no contar con ninguna planta viva al final del experimento para ese tratamiento. La 

estimación de las RGR para Chaco bajo pastoreo sin vecinos (V-) no cuenta con intervalo de 

confianza dado que al final del experimento quedó una sola planta viva para ese tratamiento 

 

3.3.3 Estimación del establecimiento por sitio. 

Estimé las tasas de establecimiento de plántulas de Vachellia como la probabilidad de que 

una semilla germine y emerja como plántula y que sobreviva en el tiempo (18 o 19 meses, 

dependiendo del sitio), bajo los cuatro tratamientos: en clausura y pastoreo y con (V+) y sin 
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(V-) vegetación herbácea residente. Como se describió en el capítulo II de esta tesis, en Entre 

Ríos no encontré evidencias de que la tasa de establecimiento de V. caven varíe entre 

tratamientos, pues los intervalos de confianza se superpusieron con las medias de todos los 

tratamientos (Figura 3.9B). En cambio, en Chaco y Corrientes, la tasa de establecimiento en 

clausura y sin vegetación herbácea fue mayor que en ambos tratamientos bajo pastoreo, pero 

no distinta del tratamiento en clausura con vegetación herbácea (Figura 3.9A y 3.9C). 

 

 
 

Figura 3.9 Tasa de establecimiento de Vachellia en los 3 sitios de estudio (ordenados de mayor a 

menor aridez), estimada como la probabilidad de que una semilla germine y emerja como plántula y 

sobreviva a lo largo del tiempo (540 días en Chaco y Corrientes y 570 días en Entre Ríos). Mediante 

un procedimiento de Bootstrap, a partir de resultados combinados del experimento de emergencia de 

plántulas y del experimento de supervivencia de plántulas, se estimaron las tasas de establecimiento, 

para todos los tratamientos: en clausura (barras negras) y en pastoreo (barras grises) con (V+) y sin 

(V-) vegetación herbácea (barras llenas y discontinuas, respectivamente). Las barras de error indican 

intervalos de confianza del 95%. Para el tratamiento pastoreo y con vegetación herbácea (V+) en 

Chaco la tasa de establecimiento fue igual a 0 dado que no sobrevivió ninguna planta para ese 

tratamiento. 
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3.4 Discusión  

Los experimentos presentados en este capítulo me permitieron examinar el efecto del 

pastoreo y de la vegetación herbácea sobre diferentes transiciones demográficas que pueden 

actuar como cuellos de botella durante las primeras etapas del proceso de lignificación de 

sabanas. Mis resultados demuestran que el pastoreo por ganado bovino y la vegetación 

herbácea afectan distintas tasas vitales del ciclo de vida de las especies leñosas y que sus 

efectos sobre las distintas etapas son contrastantes. Contrariamente a lo esperado bajo mi 

primera hipótesis (2a), el efecto del pastoreo durante las etapas tempranas de germinación y 

emergencia fue variable y dependiente del sitio. En concordancia con mi hipótesis 2c, su 

efecto sobre la supervivencia de las plántulas leñosas fue negativo y directo, a través del 

consumo y pisoteo independientemente del sitio en el gradiente de aridez. En cambio, el 

efecto de la vegetación herbácea residente fue positivo durante la etapa temprana de 

germinación y emergencia independientemente del sitio, pero variable entre sitios sobre la 

supervivencia plántulas. Sin embargo, no varió siguiendo el gradiente de aridez (hipótesis 

2b). En Entre Ríos, en la sabana húmeda del centro del gradiente, encontré un efecto de 

facilitación de los pastos sobre la supervivencia de las plántulas leñosas. Por el contrario, en 

Chaco y Corrientes (en este último, especialmente bajo la condición de clausura) el efecto 

fue de competencia. Finalmente, el balance de estos efectos contrastantes del pastoreo y la 

vegetación herbácea residente sobre los distintos estadios del ciclo de vida de Vachellia 

determinaron las tasas de establecimiento de plantas en los tres sitios.  

En Entre Ríos el pastoreo aumentó la emergencia total de plántulas (plántulas 

emergidas/semillas sembradas) mientras que no tuvo efecto en Chaco y Corrientes. Este 



74 
 

 

resultado está explicado por la mayor pérdida de semillas bajo clausura en los tubetes de 

Entre Ríos. Como discutí en el capítulo II, el efecto del pastoreo sobre la tasa de emergencia 

total podría estar mediado por efectos directos sobre la comunidad de granívoros o bien por 

efectos indirectos mediados por cambios en la estructura de la vegetación (Milchunas et al. 

1988, Schmidt et al. 2005, Teman et al. 2021). La reducción de la biomasa aérea, como 

consecuencia del pastoreo, disminuye la disponibilidad de refugio para granívoros, y por lo 

tanto el consumo de semillas.  

En Chaco y Corrientes, en cambio, ni la emergencia total de plántulas ni la proporción 

de semillas perdidas de los tubetes fue significativamente distinta en ninguno de los 

tratamientos. En Chaco, el sitio más árido, el efecto de las clausuras sobre la biomasa 

herbácea producida fue marginal (Figura 3.3). Este resultado podría estar explicado por 

tratarse de un sistema en el que la vegetación no responde tan rápidamente a la exclusión del 

pastoreo (Valone et al. 2002, Guo 2004, Sasaki et al. 2009) como sí ocurrió en los sistemas 

mésicos de Corrientes y Entre Ríos (Figura 3.3). Por ello, en Chaco, la disponibilidad de 

refugio para granívoros terrestres no sería necesariamente mayor en situación de clausura, al 

menos para una exclusión al pastoreo de casi de 2 años. Además, durante el mes en que tuvo 

lugar el experimento de emergencia, las precipitaciones estuvieron por encima del registro 

histórico para ese mes (75 mm, Administración Provincial del Agua (APA) 2010; Figura 

3.4). Por lo tanto, inundaciones circunstanciales de los tubetes podrían haber generado la 

pérdida de semillas tanto en clausura como en pastoreo. Además, la identidad de especies de 

comunidad de granívoros podría variar entre sitios. Por ejemplo, si bien se ha descripto a los 

roedores como granívoros consumidores de V. aroma (Ferreras y Galetto 2010), en el sitio 

de Chaco, por tratarse de una sabana aledaña a zonas de bañados y esteros, podría haber gran 
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diversidad y riqueza de aves consumidoras de estas semillas. Esto podría explicar una alta 

tasa de pérdida de semillas tanto en clausura como en pastoreo.  

En Corrientes, por otro lado, tampoco encontré evidencias de que la tasa de 

emergencia total ni la proporción de semillas perdidas varíe entre tratamientos. Si bien en 

este sitio de estudio las clausuras generaron mayor disponibilidad de biomasa respecto de la 

condición de pastoreo (Figura 3.3), esa diferencia podría no verse reflejada en diferencias en 

la disponibilidad de refugio para granívoros. Por un lado, en Corrientes, la carga ganadera ha 

sido históricamente la más alta de los tres sitios. En ese sentido, la recuperación de la 

comunidad de granívoros terrestres podría no ser tan inmediata pese al aumento de la 

disponibilidad de biomasa en las clausuras, a diferencia de lo que ocurrió en Entre Ríos. Por 

otro lado, en las sabanas correntinas, a diferencia de lo que ocurre en las sabanas entrerrianas, 

las matas de Andropogon lateralis (paja colorada) son un componente importante y 

dominantes de la matriz herbácea, presentes tanto adentro como afuera de las clausuras 

(Carnevali 1994, Macías 2011). En este sentido, estas matas de pastos altos de baja 

palatabilidad y abundante biomasa podrían estar generando una disponibilidad de refugio 

similar en condición de clausura y pastoreo (Lima y Dill 1990, Loggins et al. 2019). Mis 

resultados indican que el efecto de las clausuras sobre la granivoría sería dependiente del 

sitio, y dependería no sólo de las características ambientales,  sino también de la identidad 

del gremio granívoro en cada ambiente.  

La tasa de emergencia efectiva (plántulas emergidas/semillas remanentes), por otra 

parte, fue mayor con presencia de vegetación herbácea, independientemente del sitio. Esta 

tasa está calculada sobre las semillas que efectivamente permanecieron en los tubetes, 

descontando aquellas perdidas. Estos resultados concuerdan con observaciones sobre otras 
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especies leñosas y podrían estar explicados por el hecho de que los parches con vegetación 

retienen más humedad que los parches en los que la vegetación ha sido removida (Borchert 

et al. 1989, O’Connor 1995, Aranda 2020). La retención de humedad en las capas 

superficiales del suelo facilitaría el proceso de germinación de semillas y emergencia de 

plántulas (Wilson y Witkowski 1998). Incluso, para V. caven se ha documentado que la 

exposición a varios días de anegamiento no pone en riesgo las tasas de germinación, a 

diferencia de lo que ocurre con otras especies, (Pratolongo 2020, Pratolongo et. al 2003). 

Además, si bien se ha demostrado que la cantidad y calidad de la luz no constituye una 

limitante abiótica para la germinación y emergencia de varias especies de Vachellia y 

Prosopis, sí lo sería la temperatura (Brown y Archer 1989, 1999, O’Connor 1995, Funes y 

Venier 2006, Funes et. al 2009, Kulkarni et al. 2007). En este sentido, diferencias en la 

temperatura del suelo entre parches vegetados y no vegetados podría tener implicancias sobre 

las tasas de germinación y emergencia. Al igual que en el capítulo II, para los experimentos 

de emergencia, las semillas habían sido previamente escarificadas. Si bien este 

procedimiento me permitió evaluar el efecto del pastoreo y la vegetación herbácea sobre las 

tasas de emergencia de Vachellia, las tasas reportadas serían posiblemente sobreestimaciones 

de las tasas de emergencia que ocurren naturalmente a campo. 

 Para otras especies de Vachellia africanas se ha reportado que la frecuencia de lluvias 

es esencial para la germinación y emergencia, al menos durante las primeras 7 semanas de 

vida (Wilson y Witkowski 1998). Durante el mes en que llevé a cabo el experimento de 

germinación y emergencia en Entre Ríos y Corrientes llovió menos que el registro histórico 

(16% y 22%, respectivamente), aunque los meses anteriores las lluvias estuvieron por encima 

o alrededor del histórico (Figura 3.4B y Figura 3.4C). Además, en Chaco, ese mes llovió 54% 
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más que el registro histórico (Figura 3.4A). Es decir, encontré un efecto positivo de la 

vegetación herbácea sobre la germinación y emergencia de Vachellia cuando la humedad del 

suelo no resultó limitada por las condiciones climáticas. Teniendo en cuenta que las matas y 

pastos postrados cuentan con importante biomasa de raíces (Knoop y Walker 1985), es 

posible que, en condiciones de sequía, por el contrario, la vegetación herbácea consuma la 

totalidad del agua en los primeros centímetros del suelo e impida la imbibición de las semillas 

(Macías 2011). En este sentido, el impacto de la vegetación herbácea sobre las tasas de 

germinación y emergencia podría ser dependiente y cambiante en función de la de la 

disponibilidad de agua. Esta hipótesis debería ser puesta a prueba a través de experimentos 

llevados a cabo bajo distintas condiciones de humedad.  

El pastoreo ejerció un efecto directo negativo sobre la supervivencia de las plantas 

independiente del sitio. Además, el crecimiento relativo en altura fue menor en plantas bajo 

pastoreo, independientemente del sitio y de la vegetación herbácea. En conjunto estos 

resultados indican que el ganado consume activa, y no incidentalmente las plántulas de 

Vachellia de ambas especies. En el caso que hubiera existido consumo incidental o 

susceptibilidad por asociación (Tahvanaine y Root 1972, Karban 1997) sería esperable que 

las plantas sin vegetación herbácea bajo pastoreo hubieran sido menos consumidas que 

aquellas plantas en parches con vegetación herbácea, y esto no ocurrió en ninguno de los 

sitios. En concordancia, numerosos estudios demuestran que los herbívoros disminuyen la 

supervivencia y el establecimiento de plántulas leñosas (Riginos y Young 2007, Marcora et 

al. 2013, Macías et al. 2014, Morrison et al. 2019, Aranda 2020). Además, mis resultados 

coinciden con otros trabajos llevados a cabo sobre especies leñosas en pastizales y sabanas, 

que indican las plántulas leñosas fueron igualmente preferidas que las herbáceas y no fueron 
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excluidas del bocado de alimentación del ganado (Riginos y Young 2007, Aranda 2020). 

Estas evidencias refuerzan la idea de que el pastoreo ejerce un efecto directo negativo sobre 

las plántulas leñosas, independientemente de las condiciones del sitio. 

En promedio entre todos los tratamientos, la supervivencia final de las plántulas fue 

mayor en Corrientes que en Entre Ríos y mayor en Entre Ríos que en Chaco. Si bien se trata 

de tres sitios en un gradiente de aridez y productividad que incluye sabanas húmedas y 

semiáridas, durante los meses que duraron los experimentos de supervivencia y crecimiento 

de plántulas, las condiciones climáticas fueron diferentes a las históricas. En particular, el 

sitio de sabana semiárida (Chaco) no funcionó como tal, dado que llovió 85% más que el 

registro histórico. Incluso, en promedio, mensualmente llovió más en el sitio semiárido que 

en uno de los sitios húmedos (Entre Ríos). Es decir, aunque las precipitaciones durante el 

tiempo en que dudaron los experimentos fueron mayores en Chaco que en Entre Ríos, mis 

resultados de supervivencia final indican que la supervivencia de plántulas siguió el gradiente 

de aridez y productividad en el que se ubicaban los sitios. En ese sentido, la supervivencia 

de Vachellia podría estar respondiendo a otras variables más allá de la disponibilidad de agua 

inmediata en el sitio.  

El efecto de la vegetación herbácea sobre la supervivencia de plántulas de Vachellia 

fue contrastante entre sitios. Encontré un efecto positivo de la vegetación herbácea sobre las 

plántulas de V. caven en Entre Ríos, marginalmente negativo en Chaco sobre las plántulas de 

V. aroma y negativo en Corrientes para plántulas de V. caven en clausura. Es decir que, si 

bien el efecto fue distinto entre sitios, no coincidió con el patrón esperado por el gradiente de 

aridez.  Nuevamente, las diferencias encontradas entre sitios podrían deberse diferencias de 

disponibilidad hídrica y productivas en el gradiente de aridez, como también a características 
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bióticas o abióticas de estos ambientes, más allá de la condición climática.  

Tanto las características ambientales como la identidad de las especies interactuantes 

han sido descriptos como factores determinantes del signo y la magnitud de las interacciones 

entre plantas (Bertness y Callaway 1994, Scholes y Archer 1997, Rousset y Lepart 2000, 

Tewksbury y Lloyd 2001, Rebollo et al. 2002, Maestre et al. 2005, Riginos et al. 2005, Bond 

y Midgley 2012, Moustakas et al. 2013, Soliveres y Maestre 2014). En este sentido, los 

resultados que encontré acerca del efecto de la vegetación herbácea sobre la supervivencia 

de Vachellia también podrían estar influenciados por diferencias interespecíficas entre V. 

caven y V. aroma. Sin embargo, en Corrientes y Chaco, donde la especie leñosa dominante 

es distinta, encontré un efecto similar de la vegetación herbácea sobre la supervivencia de 

plántulas. En Entre Ríos, por otro lado, donde trabajé con V. caven como en Corrientes, el 

efecto fue contrastante. Además de la disponibilidad de agua e identidad de la especie leñosa 

dominante, los sitios difieren en temperatura media anual, tipo de suelo y características de 

la matriz herbácea. En Chaco y Corrientes la matriz herbácea está compuesta en casi su 

totalidad por pastos C4 mientras que en Entre Ríos, contrariamente, la vegetación herbácea 

está conformada casi en su totalidad por pastos C3 (~95%, Sabattini et al. 2015a, Sabattini 

comunicación personal).  

 Si bien en diversos ecosistemas de sabanas tropicales y subtropicales dominados por 

pastos C4 se ha registrado un efecto negativo de la matriz herbácea sobre la supervivencia y 

establecimiento de plántulas leñosas, para sitios dominados por pastos C3 el signo de la 

relación entre pastos y leñosas no resulta tan claro  (Walker y Noy-Meir 1982, Scholes y 

Archer 1997, Brown y Archer 1999, Rossi y Villagra 2003, Prober et al. 2005, Riginos y 

Young 2007, Grellier et al. 2012, Rauber et al. 2014, Ansley et al. 2019, Morrison et al. 
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2019). Por ejemplo, existen evidencias de que el establecimiento de Prosopis glandulosa, 

una leñosa nativa invasora en los pastizales de América del Norte, emerge y sobrevive 

independientemente de la biomasa de herbáceas e incluso recientemente se ha descripto una 

relación de facilitación entre esta especie leñosa y una especie de pasto C3 en detrimento de 

la comunidad de pastos C4 (Brown y Archer 1999, Ansley et al. 2019). Además, otros 

trabajos han documentado relaciones de facilitación entre árboles y pastos C3 en distintas 

partes del mundo (Rossi y Villagra 2003, Prober et al. 2005, Rauber et al. 2014). Estas 

evidencias han demostrado relaciones de facilitación de los árboles, especialmente de los 

géneros Prosopis y Vachellia sobre especies de pastos C3.  

La vía fotosintética C4 de algunas especies de gramíneas se ha propuesto como una 

de las varias características morfológicas y fisiológicas responsables de su éxito en ambientes 

de praderas templadas de América del Norte y de sabanas tropicales (Knapp y Medina 1999). 

Los pastos C4, en relación con los C3, se caracterizan por su mayor eficiencia en el uso del 

agua, mayor productividad a altas temperaturas, bajo requerimiento de nitrógeno y 

asignación sustancial de carbono a raíces (Knapp y Medina 1999). La mayor eficiencia en el 

uso de agua les confiere a los pastos C4 mayor habilidad competitiva en ambientes tropicales 

y subtropicales (Knapp y Medina 1999). En este sentido, los pastos C4 podrían competir más 

intensamente con las plántulas leñosas que los pastos C3 y, por ende, la vía fotosintética de 

las especies de la matriz herbácea sería un control del signo y la magnitud de su relación con 

las leñosas.  

Sin embargo, la estacionalidad del crecimiento de los árboles (deciduos o 

siempreverdes) y la etapa de desarrollo de las leñosas puede modificar la relación entre 

leñosas y herbáceas. En especies leñosas deciduas (Vachellia, Prosopis, Acacia) la 
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competencia por luz entre árboles adultos y pastos C4 determina que estos sean excluidos de 

la matriz herbácea por competencia por luz. Esto no ocurre con los pastos C3 porque los 

pastos culminan su ciclo de crecimiento antes que los árboles adultos alcancen su mayor área 

foliar. En este caso podría haber complementariedad entre leñosas y herbáceas en el uso de 

los recursos (Ferraina y Molina 2021). Este aspecto ha sido poco evaluado y más estudios 

deberían ser llevados a cabo para comprender si la relación entre el componente herbáceo y 

leñoso de las sabanas sería afectada por la identidad de las especies, por la estacionalidad del 

crecimiento y por la vía fotosintética de las plantas herbáceas. 

Finalmente, la tasa de establecimiento de plantas de V. aroma estimada en Chaco fue 

mayor bajo clausura y con remoción de la vegetación herbácea (Figura 3.9A). Este resultado 

estuvo explicado básicamente por el efecto negativo del pastoreo y de la vegetación herbácea 

sobre la supervivencia de plántulas, dado que de la tasa de emergencia total no varió entre 

tratamientos para este sitio (Figuras 3.5, 3.7, 3.10). En Entre Ríos, en cambio, no encontré 

evidencias de que la tasa de establecimiento de V. caven varíe entre tratamientos (Figura 

3.9B). El efecto neutro del pastoreo por herbívoros domésticos sobre la tasa de 

establecimiento está explicado por sus efectos contrastantes. Por un lado, el pastoreo aumentó 

la tasa de emergencia total, mediado por un efecto sobre la disponibilidad de semillas, y por 

otro lado disminuyó la supervivencia de plántulas (Figuras 3.5, 3.7, 3.10). En Corrientes la 

tasa de establecimiento de plantas de V. caven en clausura sin vegetación herbácea fue mayor 

que en ambos tratamientos bajo pastoreo, pero no significativamente distinta al 

establecimiento en clausura con vegetación herbácea (Figura 3.9C). Este resultado está 

explicado por un efecto neutral del pastoreo y la vegetación herbácea sobre la tasa de 

emergencia total y un efecto negativo de la presencia de vegetación herbácea en mayor 
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medida, en plantas bajo clausura (Figuras 3.5, 3.7, 3.10).  

 

Figura 3.10 Modelo de transición entre los estados demográficos de las poblaciones leñosas en las 

sabanas de Chaco, Entre Ríos y Corrientes. Las cajas y flechas verdes indican los estadios 

demográficos de las plantas leñosas y sus transiciones, respectivamente. Entre llaves se resumen los 

resultados de los experimentos de germinación/emergencia y supervivencia para cada sitio 

(ordenados de arriba hacia abajo por aridez decreciente). El balance entre los resultados de ambos 

experimentos para cada sitio resultará en un efecto positivo, negativo o neutro sobre el 

establecimiento. 

 

Los análisis aquí presentados me permitieron describir el efecto del pastoreo y la 

vegetación herbácea sobre distintas tasas vitales y sobre el crecimiento de plánulas de las 

especies leñosas responsables del proceso de lignificación en sabanas del Chaco y del 

Espinal, y sus diferencias entre sitios. Si bien, por el alcance de los modelos, no es posible 

discernir a cuáles de las características diferenciales entre los sitios se deben las diferencias 

encontradas para las distintas variables respuesta, algunos de mis resultados resultan 

generalizables entre sitios, y por tanto entre especies de Vachellia. Por ejemplo, el rol de la 

matriz herbácea sobre la emergencia y el rol del pastoreo sobre la supervivencia de plántulas 
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de Vachellia. Durante el tiempo en que mis experimentos fueron realizados, las 

precipitaciones en todos los sitios, pero especialmente en la sabana semiárida, fueron 

mayores a los promedios históricos. En ese sentido, sería interesante repetir los ensayos 

durante años con características similares a las históricas o, incluso, durante años secos, con 

la finalidad de conocer la importancia relativa de la variabilidad climática interanual sobre el 

proceso de lignificación de sabanas. 

Mis resultados indican que el pastoreo representaría un control de la supervivencia de 

plántulas leñosas. En ese sentido, maximizar la magnitud de este efecto podría constituir una 

de las herramientas para controlar el proceso de lignificación en sus etapas tempranas. Si bien 

mis experimentos incluyeron dos especies leñosas diferentes, el resultado negativo del 

pastoreo sobre la supervivencia de plántulas fue consistentes entre especies y entre sitios. El 

manejo del ganado como herramienta de prevención del proceso de lignificación cobra 

especial relevancia, considerando que la dinámica del fuego ha sido enteramente modificada 

en estos sistemas, ya sea por falta de combustible vegetal como por controles activos en focos 

de incendios (Morello y Adámoli 1968, Morello 1970, Adámoli et al. 1990, Carnevali 1994, 

Cabral et al. 2003). Sin embargo, muchos estudios han demostrado el efecto del 

sobrepastoreo como desencadenante del proceso de lignificación (Adámoli et al. 1990, 

Archer 1995, Van Auken 2000, Roques et al. 2001, de Villalobos 2013, O’Connor et al. 

2014, LaMalfa et al. 2021). La presencia de suelo desnudo sería el principal determinante 

del proceso ya estas especies leñosas se han descripto como colonizadoras en este tipo de 

ambientes (Venier et al. 2013). De todas maneras, la exclusión del pastoreo tampoco ha 

resultado ser una herramienta eficiente frente al proceso de lignificación en la región (Lenzi-

Grillini et al. 1996, Macías et al. 2014, Batista et al. 2018). En ese sentido, el manejo de las 
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cargas ganaderas constituiría una poderosa herramienta de manejo, si la carga es adecuada y 

fluctúa en el tiempo y en el espacio en sincronía con la heterogeneidad espacial y la fenología 

de las especies arbóreas. Al igual que en el capítulo II de esta tesis, los resultados de este 

capítulo sugieren que, en distintos ambientes de sabana dominados por Vachellia, durante la 

época de emergencia de plántulas (primavera/verano) resultaría útil aumentar la probabilidad 

de encuentro entre el ganado y las plántulas. Para ello, sería necesario evaluar cuál sería la 

carga ganadera que aumenta la mortalidad en cada sitio, sin comprometer la capacidad de 

rebrote de la matriz herbácea. De esta manera, el manejo del ganado constituye una potencial 

herramienta para controlar tempranamente la lignificación. Asimismo, dado que el ganado 

podría funcionar como dispersor de semillas y, para el caso de V. aroma, el paso por el tracto 

digestivo tendría un efecto positivo en la pérdida de latencia física y la germinación, se 

debería reducir la carga ganadera en lotes con árboles adultos durante la etapa de dispersión 

primaria - fin del verano/otoño (Fuentes et al. 1989, Traveset y Verdú 2002, Scarpa 2007, 

Funes et al. 2007, Bravo et al. 2018, Venier et al. 2017).
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CAPÍTULO IV 

 

Efectos de la defoliación sobre plantas leñosas 

juveniles de Vachellia caven y Vachellia aroma 
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4.1 Introducción 

La tolerancia a la herbivoría se define como la capacidad de las plantas para sobrevivir, crecer 

y reproducirse - es decir, mantener su fitness - después de la remoción del tejido consumido 

por los herbívoros (Simms y Triplett 1994, Strauss y Agrawal 1999, Haukioja y Koricheva 

2000). Esta interacción planta-herbívoro ha sido extensamente estudiada en plantas 

herbáceas pero mucho menos en árboles, a pesar de que la tolerancia es un aspecto clave en 

la vida de una planta leñosa (Boege y Marquis 2005, Haukioja y Koricheva 2000). Dado que 

ambas formas de vida tienen diferentes ciclos de vida, es esperable que los mecanismos 

involucrados en la tolerancia a la remoción de biomasa y los patrones de asignación de 

recursos luego del daño sean diferentes.  

El manejo ganadero de las sabanas puede determinar el consumo de plantas leñosas 

en sus etapas iniciales, ya sea de manera incidental, con el bocado de pastos, o activa. Los 

mecanismos por los que los grandes herbívoros consumen las plantas leñosas pueden ser de 

dos tipos, pastoreo o ramoneo. El ganado vacuno principalmente pastorea las plantas leñosas 

en sus estadios de plántula y juveniles pequeños pero también puede consumir partes de 

individuos juveniles relativamente grandes y, ocasionalmente, de individuos adultos (Riginos 

y Young 2007, Macias et al. 2014, Vadigi y Ward 2014, Smit et al. 2015, Morrison et al. 

2019, Aranda 2020, observación personal). En zonas áridas, particularmente en períodos 

secos, las leñosas constituyen una parte importante de la dieta del ganado vacuno (Guevara 

et al. 1996). En un contexto global de intensificación de usos ganaderos de la vegetación, la 

capacidad de los árboles de rebrotar luego de un disturbio como la ganadería representa uno 

de los aspectos claves para la persistencia del componente leñoso en las sabanas (Bond y 

Midgley 2001, Bufford y Gaoue 2015, Michielsen et al. 2017, O’Connor et al. 2020). Se han 
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estudiado diferentes rasgos de tolerancia y resistencia de especies leñosas expuestas al 

ramoneo de ungulados y a la defoliación por insectos en varios ecosistemas de sabana (Young 

1987, Du Toit et al. 1990, Gowda 1997, Fornara y Du Toit 2007, Staver et al. 2009, Hartnett 

et al. 2012, Mundim et al. 2012, Wigley et al. 2015, Voysey et al. 2021). Sin embargo, hay 

menos conocimiento sobre la tolerancia de los árboles en sus primeros estadios de vida al 

pastoreo por herbívoros domésticos. La tolerancia puede determinar la dinámica poblacional 

de una especie leñosa y, por lo tanto, la persistencia de la estructura de las sabanas sujetas a 

una intensificación del uso ganadero.  

Diversos factores del contexto biótico y abiótico, así como características intrínsecas 

de las plantas afectan su tolerancia. Por un lado, la tolerancia varía con la frecuencia, 

estacionalidad e intensidad de la defoliación (Strauss y Agrawal 1999, Hawkes y Sullivan 

2001, Wise y Abrahamson 2007, Hinman y Fridley 2020) y, por otro lado, depende de los 

recursos disponibles para reponer la biomasa perdida (Rosenthal y Kotanen 1994, Hawkes y 

Sullivan 2001, Wise y Abrahamson 2007). En particular, existe evidencia de que la 

disponibilidad de agua tiene un rol regulador de los mecanismos de tolerancia (Hawkes y 

Sullivan 2001, Gassmann 2004, Wise y Abrahamson 2007, Gonzales et al. 2008, Lin et al. 

2021). Además, la respuesta a la defoliación y por lo tanto la tolerancia varía con el tamaño 

de la planta defoliada, el contenido de reservas almacenadas en tallo y raíz, la tasa de 

crecimiento y los rasgos vinculados a la arquitectura de la planta, como la estructura de 

ramificación y la disponibilidad de meristemas (Meyer 1998, Strauss y Agrawal 1999, Stowe 

et al. 2000, Boege 2005, Boege y Marquis 2005, Fornara y Du Toit 2007). 

 Los mecanismos ecofisiológicos de tolerancia a la herbivoría incluyen 1- aumentos 

en las tasas de fotosíntesis del tejido remanente, 2- crecimiento compensatorio y activación 
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de meristemas latentes, 3- movilización de reservas, y 4- cambios fenológicos (Rosenthal y 

Kotanen 1994, Stowe et al. 2000, Tiffin 2000). El aumento de la actividad fotosintética de 

las hojas remanentes después del daño es uno de los mecanismos de tolerancia más frecuentes 

(McNaughton 1979, Crawley 1983, Rosenthal y Kotanen 1994, Strauss y Agrawal 1999, 

Vanderklein y Reich 1999, Barry y Pinkard 2013). Puede ocurrir por aumentos en el área 

foliar de las hojas nuevas, mayores concentraciones de la enzima rubisco y/o retardos en la 

senescencia (Wareing et al. 1968, Nowak y Caldwell 1984, Meyer 1998). Además, en 

muchas plantas ocurre la activación de meristemas que generan nuevo tejido para compensar 

o sobrecompensar el crecimiento luego del evento de remoción (Belsky 1986, Paige y 

Whitham 1987, Oesterheld 1992, Belsky et al. 1993, Mabry y Wayne 1997, Meier et al. 

2012). Esta activación meristemática es, en general, acompañada por cambios en la 

dominancia apical y en la arquitectura de la planta (Paige y Whitham 1987, Paige 1992, 

Stowe et al. 2000, Staver et al. 2012, Ward 2016). La utilización de las reservas de 

almacenamiento para la generación de nuevo tejido vegetal luego de un evento de remoción 

de biomasa constituye también un importante mecanismo de tolerancia (Wiley et al. 2013, 

Piper et al. 2015, Martínez-Vilalta et al. 2016). Si bien muchos estudios han reportado 

disminuciones en las concentraciones de carbono no estructural en respuesta a la defoliación, 

en otros casos se han reportado aumentos (Li et al. 2002, Schutz et al. 2011, Jacquet et al. 

2014). Los mecanismos que explican la disminución de reservas de carbono luego de un 

evento de defoliación están vinculados principalmente a la necesidad de sostener el 

crecimiento y respiración de los nuevos brotes hasta que puedan cubrir estos costos por sí 

solos (Chapin et al. 1990, Kozlowski 1992, Schutz et al. 2011). En cambio, otros estudios 

reportan aumentos de las reservas de carbono luego de la defoliación dado que esta respuesta 

podría mejorar la supervivencia a largo plazo o bien cuando se trata de situaciones en que la 
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regeneración inmediatamente post daño es costosa, por ejemplo, al final de la temporada de 

crecimiento (Wiley y Helliker 2012, Wiley et al. 2013, Piper et al. 2015). Los cambios 

fenológicos asociados a la tolerancia involucran retrasos en el rebrote y/o la fructificación 

(Hendrix 1979, Hendrix y Trapp 1989, Gaoue y Ticktin 2008, Bufford y Gaoue 2015, Amico 

Roxas et al. 2021). 

En los capítulos anteriores (capítulos II y III) me propuse estudiar los efectos del 

pastoreo y la vegetación herbácea sobre las primeras etapas del ciclo de vida de V. caven y 

V. aroma. En particular, me centré en el estudio de las tasas de depredación, germinación y 

emergencia y supervivencia, hasta su establecimiento exitoso. En este capítulo, en cambio, 

examino en qué medida las plantas juveniles de ambas especies son tolerantes a la herbivoría 

y cómo varía la tolerancia bajo distintas frecuencias de defoliación. En particular evalué 

algunos de los mecanismos asociados a la tolerancia (2 y 3, ver arriba). Teniendo en cuenta 

que la variabilidad del ambiente abiótico y biótico (por ejemplo, la matriz herbácea) podría 

determinar la respuesta individual de las plantas, realicé un experimento de macetas en jardín 

común (condiciones controladas) y experimentos manipulativos de defoliación a campo 

(condiciones de mayor realismo ecológico). Dado que las plantas del género Vachellia han 

sido descriptas como conspicuas en ambientes con alto nivel de disturbios (por ej. ambientes 

usados para la actividad ganadera) mi primera hipótesis para este capítulo (3a) es que ambas 

especies son tolerantes a la defoliación y que esta capacidad disminuye con el aumento de la 

frecuencia de defoliación (Armesto y Pickett 1985b, Tálamo y Caziani 2003, Funes et al. 

2007, Van de Wouw et al. 2011). Además, dado que la disponibilidad de recursos (por ej. 

disponibilidad de agua) incide sobre las reservas disponibles que facilitan el rebrote, mi 



90 

 

segunda hipótesis (3b) es que en sabanas húmedas la tolerancia resulta mayor que en sabanas 

semiáridas.  

4.2 Materiales y Métodos 

Para poner a prueba estas hipótesis realicé distintos experimentos:  

a) un experimento controlado en jardín común en el predio de la Facultad de Agronomía 

de la Universidad de Buenos Aires (FAUBA), en el que sometí a plantas de V. caven y 

V. aroma, a distintas frecuencias de defoliación.  

b) un experimento de defoliación manual a campo en una sabana húmeda en la provincia 

de Entre Ríos. 

c) un experimento de defoliación manual a campo en una sabana semiárida, en la provincia 

de Chaco.   

En todos los experimentos (a, b y c) trabajé con plantas juveniles con tallo lignificado 

que representa una etapa de desarrollo del ciclo de vida, en la que las plantas aún no son 

reproductivas (Boege y Marquis 2005). Los sitios de sabana húmeda en la provincia de Entre 

Ríos son los mismos que se detallaron en el capítulo II y los sitios de sabana semiárida son 

los mismos que se detallaron en el capítulo III. 

4.2.1 Diseño experimental  

a) Experimento controlado en jardín común  

Con semillas de ambas especies, cosechadas en cada sitio de estudio, al inicio de 2017 generé 

plantas en un invernadero en el predio de la Facultad de Agronomía (UBA). Luego de 3 

meses las trasplanté a macetas de 20 litros, rellenas con 1/3 arena y 2/3 tierra negra, para 

realizar un experimento factorial con 2 factores principales: especie (V. caven y V. aroma) y 
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frecuencia de defoliación (alta, media y sin defoliación: control). Antes de comenzar con la 

aplicación de los tratamientos coseché 3 plantas de cada especie, las sequé en estufa, separé 

parte aérea y raíces y las pesé para tener una medida de biomasa aérea y radical promedio 

por especie al inicio del experimento. El experimento se realizó con 37 plantas de V. caven 

y 38 de V. aroma. A 20 plantas de cada especie seleccionadas al azar les asigné el al 

tratamiento control, y el resto fueron defoliadas por primera vez el 1 de diciembre de 2017. 

Aproximadamente a la mitad de las plantas defoliadas de cada especie, las volví a defoliar a 

los 45 días (tratamiento de alta frecuencia de defoliación, Cuadro 4.1). Repetí la defoliación 

cada 1.5 meses (45 días) para las plantas sometidas a alta frecuencia de defoliación y cada 3 

meses (90 días) para las plantas sometidas a frecuencia media de defoliación. Algunas 

plantas murieron por desecación, por lo cual los tratamientos de defoliación quedaron 

levemente desbalanceados entre especies (Cuadro 4.1). 

 

Cuadro 4.1. Detalle de las distintas frecuencias de defoliación que se aplicaron en el experimento en 

jardín común y el número de replicas. 

Tratamientos Frecuencia Número de repeticiones 

Alta frecuencia Cada mes y medio 10 de V. caven y 8 de V. aroma 

Media frecuencia Cada 3 meses 7 de V. caven y 10 de V. aroma  

Sin Defoliación - 20 de V. caven y 20 de V. aroma 

 

Los tratamientos de defoliación de ambas frecuencias consistieron en decapitar la 

planta y dejar 50% del número total de hojas presentes, incluyendo la remoción de las yemas 

apicales. El diámetro de los individuos fue medido con un calibre al ras del suelo y la altura 

con una cinta métrica. Al comenzar el experimento las plantas de V. caven tenían un diámetro 
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promedio de 2,095 mm (DE = 0,532 mm) y las de V. aroma de 3,063 mm (DE = 0,968 mm). 

La altura inicial de los individuos d V. caven fue en promedio 16,577 cm (DE = 4,839 cm) y 

de V. aroma 12,707 cm (DE = 3, 586 cm). Si bien tanto los individuos de una misma especie 

tuvieron tamaños iniciales similares entre tratamientos (ver Apéndice, Figuras A8 y A9), los 

individuos de V. caven resultaron más altos pero menores en diámetro que los de V. aroma 

al iniciar el experimento. Por este motivo todas las tasas de crecimiento calculadas fueron 

relativizadas a los tamaños iniciales (ver análisis estadísticos). A los 45 días de cada evento 

de corte y previo al siguiente evento, medí el diámetro al ras del suelo (mm) y la altura total 

(cm) con un calibre y una cinta métrica respectivamente. Además, conté el número de 

ramificaciones de todas las plantas de cada especie. Después de cada evento de corte el 

material verde defoliado fue secado en estufa durante dos semanas (60 °C) y pesado. El 

último corte se realizó al final de la estación de crecimiento (marzo 2018). En septiembre de 

ese año finalizó el experimento, coseché todas las plantas, separé la biomasa aérea, lavé las 

raíces con agua para eliminar restos de sustrato y separé las raíces finas (<1 mm) de las 

gruesas (>1 mm) (ver Apéndice, Figura A10). Sequé todo el material en estufa a 60 °C 

durante dos semanas y pesé separadamente la biomasa aérea, las raíces finas y las gruesas. 

Finalmente, de cada especie tomé al azar 8 plantas de alta frecuencia de defoliación y 8 sin 

defoliación (control), para analizar la concentración y el contenido total de almidón por 

planta. Las determinaciones fueron hechas con muestras de base del tallo y raíces, 

conjuntamente, para cada planta usando el kit enzimático Total Starch Assay Kit (AA/AMG, 

AOAC Método 996.11) en el Laboratorio de Nutrición Animal de la FAUBA.  
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b) Experimento a campo en una sabana húmeda en Entre Ríos 

En 4 clausuras (ver capítulo II y III) elegí al azar individuos juveniles de V. caven (menores 

a 1 metro de altura) naturalmente establecidos y con ellos llevé a cabo un experimento de 

defoliación con 2 tratamientos (con y sin defoliación). El mismo experimento fue realizado 

dos veces, el primero desde noviembre 2017 a diciembre 2018 y el segundo desde febrero a 

junio 2019. Para realizar cada experimento seleccioné distintos individuos (26 individuos en 

el primer experimento y 18 en el segundo). En el primer experimento el tratamiento de cortes 

se aplicó tres veces (dos veces en la primera estación de crecimiento (noviembre 2017 y 

febrero 2018) y una vez en la segunda estación de crecimiento (noviembre 2018). En el 

segundo experimento el tratamiento de cortes se aplicó dos veces en la estación de 

crecimiento (febrero y abril 2019). En ambos experimentos y al azar, la mitad de los 

individuos recibió tratamiento de defoliación con cortes y la otra mitad sin cortes (control). 

Las distribuciones de frecuencia de tamaño inicial en diámetro y altura de los individuos de 

ambos experimentos y entre tratamientos fueron similares (ver Apéndice, Figuras A11, 

A12). El diámetro inicial de los individuos del primer experimento fue 5,6 mm (DE = 2,8 

mm) y del segundo 5,9 mm (DE = 4,3 mm). La altura inicial de los individuos del primer 

experimento fue 54,6 cm (DE = 17,3 cm) y del segundo 63,4 cm (DE = 24,3 cm).  Antes de 

la aplicación de los tratamientos, la proporción de individuos con un solo eje (sin 

ramificaciones) y con ramificaciones secundarias fue similar entre las plantas que recibirían 

defoliación y las que no. Entre las plantas que recibirían defoliación, el 25% tenía un solo 

eje y el 75% tenía ramificaciones secundarias. Entre las plantas del tratamiento control, el 

30% tenía un solo eje y el 70% tenía ramificaciones secundarias. El tratamiento de 

defoliación consistió en decapitar la planta y dejar 50% del número total de hojas presentes, 
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incluyendo la remoción de las yemas apicales. Alrededor de dos meses después de cada 

evento de corte, registré el diámetro al ras del suelo y la altura de las plantas, con un calibre 

y una cinta métrica respectivamente. Además, para cuantificar el impacto de la defoliación 

sobre el número de ramificaciones/rebrotes, clasifiqué a cada planta en 3 categorías según el 

tipo de ramificaciones que poseía: un eje, un eje con ramas secundarias o un eje con ramas 

secundarias con ramas terciarias. Para cada planta, también medí el largo y el diámetro 

promedio de ramas/rebrotes verdes, con una cinta métrica y calibre respectivamente. Durante 

el tiempo que duraron ambos experimentos llovieron en el sitio 110,8 mm mensuales en 

promedio, mientras que la precipitación media mensual histórica es de 94,92 mm (registro 

histórico de 1981 a 2010, INTA 2019). Las lluvias en este periodo no estuvieron 

marcadamente asociadas a la estación de crecimiento sino distribuidas de forma 

relativamente homogénea a lo largo del año. La temperatura media mensual durante los 

meses que duró en experimento fue de 18,6 °C, similar a la histórica de 17,8° C (registro 

histórico de 1981 a 2010, INTA 2019). 

c) Experimento a campo en una sabana semiárida en Chaco 

En 3 clausuras (ver capítulo III) realicé un experimento como el descripto en el punto b) pero 

con individuos de V. aroma, la especie dominante en estos ambientes. El experimento se 

llevó a cabo desde noviembre de 2017 a marzo de 2019, y realicé 3 eventos de cortes (dos 

veces en la primera estación de crecimiento: noviembre 2017 y febrero 2018 y una vez en la 

segunda estación de crecimiento: noviembre 2018). Trabajé con 16 individuos seleccionados 

al azar para cada tratamiento de defoliación (con y sin defoliación). Las distribuciones de 

tamaños iniciales, en diámetro y altura, de los individuos de V. aroma fueron similares entre 

tratamientos (ver Apéndice, Figura A13), con un promedio de 3,7 mm (DE = 3,04 mm) y 
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43,8 cm (DE = 19,1 cm) respectivamente. Para ambos tratamientos, el total de individuos 

poseía ramificaciones secundarias, al iniciar el experimento. Al igual que en los otros 

experimentos, el tratamiento de defoliación consistió en decapitar la planta y dejar 50 % del 

número total de hojas presentes, incluyendo la remoción de las yemas apicales. Alrededor 

de dos meses después de cada evento de corte, registré las mismas variables, con el mismo 

protocolo, que en los experimentos de defoliación en sitios de sabana húmeda: diámetro al 

ras del suelo (con un calibre), altura total (con una cinta métrica) y clasificación de las plantas 

según el tipo de ramificaciones que poseía (un eje, un eje con ramas secundarias o un eje con 

ramas secundarias con ramas terciarias), el largo y el diámetro promedio de ramas/rebrotes 

verdes, con una cinta métrica y calibre respectivamente. Durante el tiempo que duró el 

experimento llovió en el sitio 122,2 mm mensuales en promedio, aproximadamente 70% 

más que la precipitación media mensual histórica de 72 mm (registro histórico 1954-2010, 

Administración Provincial del Agua (APA), 2010). Las lluvias durante el periodo de tiempo 

que duró este experimento estuvieron marcadamente concentradas durante las estaciones de 

crecimiento. La temperatura media mensual durante los meses que duró en experimento fue 

de 23,6 °C, similar a la histórica de 22 °C (registro histórico de 1981 a 2010, INTA 2019). 

4.2.2 Análisis estadísticos 

Para cada planta en cada experimento calculé la tasa de crecimiento relativo (RGR, por sus 

siglas en inglés) en diámetro y en altura mediante la misma fórmula (Hunt 1982, 1990, Kohi 

et al. 2010, Pillay y Ward 2021): 

- [ ln (tamaño final) – ln (tamaño inicial)] / [Tfinal – Tinicial],  

donde tamaño final es el diámetro (mm) o la altura (cm) de cada planta al final de los 

experimentos, tamaño inicial es el diámetro (mm) o la altura (cm) de cada planta al iniciar 
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cada experimento, y Tfinal – Tinicial es el tiempo en días que duró cada experimento. La 

unidad resultante para esta tasa es (mm.mm-1.día-1) para el crecimiento relativo diamétrico 

y (cm.cm-1.día-1) para el crecimiento relativo en altura. 

Exclusivamente en el experimento en jardín común (a), además calculé:  

- Número de ramificaciones que desarrolló cada planta durante el transcurso de cada 

experimento como: [#ramificfinal - #ramificinicial],  

donde #ramificfinal es el número de ramificaciones de cada planta al finalizar el experimento, 

#ramificinicial es el número de ramificaciones de cada planta al iniciarlo. 

- Las tasas de crecimiento relativo (RGR) en biomasa aérea total y en biomasa radical 

con la misma fórmula que calculé la RGR en diámetro y RGR en altura. Para ello usé la 

biomasa (g) aérea y radical inicial promedio por especie (ver diseño experimental) y como 

biomasa final, la biomasa aérea total producida por cada planta. La unidad resultante para 

esta tasa es (g.g-1.día-1; Causton y Venus 1981, Oesterheld y McNaughton 1988, Edenius et 

al. 1993, Lovelock et al. 1999, Tomlinson et al. 2014). Para las plantas no defoliadas 

(control) la biomasa aérea total fue igual a la biomasa aérea en pie que tenían las plantas en 

las macetas al finalizar el experimento. En cambio, para las plantas defoliadas la biomasa 

aérea total fue calculada como biomasa aérea en pie al finalizar el experimento más la 

sumatoria de la biomasa removida en todas las defoliaciones. De esta manera, estoy 

contemplando en el cálculo de crecimiento toda la biomasa producida por las plantas durante 

el tiempo que duró el experimento, hayan sido cortadas o no. 

Además, usé dos aproximaciones para estudiar la partición de biomasa de las plantas. 

En primer lugar, calculé la relación entre la biomasa aérea en pie y la biomasa de raíces de 
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las plantas al finalizar el experimento. La biomasa aérea en pie, independientemente del 

tratamiento, es la biomasa aérea de las plantas al sacarlas de las macetas, cuando finalizó el 

experimento. En segundo lugar, calculé la relación entre la biomasa aérea total producida 

por las plantas y la biomasa de raíces. Nuevamente, la biomasa aérea total producida por las 

plantas fue calculada como biomasa aérea en pie al finalizar el experimento más la sumatoria 

de la biomasa removida en todas las defoliaciones. Para las plantas que no fueron defoliadas 

la biomasa aérea en pie es igual a la biomasa aérea total producida. 

Para analizar el efecto de la defoliación sobre las distintas variables vinculadas al 

crecimiento de las plantas en el experimento en jardín común usé modelos lineales y modelos 

lineales generalizados. Los modelos incluyeron los factores especie (V. caven y V. aroma), 

frecuencia de defoliación (alta, media, sin defoliación) y la interacción entre ambos. Para el 

caso particular de la variable número de ramificaciones usé un modelo lineal generalizado 

asumiendo una distribución poisson. Las variables vinculadas a la partición de biomasa aérea 

y radical (biomasa aérea en pie/biomasa de raíces y biomasa aérea total/biomasa de raíces) 

fueron transformadas con logaritmo natural para los análisis (Poorter y Nagel 2000). 

Exclusivamente para el análisis de contenido de almidón realicé el análisis solamente con 2 

niveles para el factor frecuencia de defoliación (alta vs. sin defoliación), además del factor 

especie y la interacción especie × defoliación. 

En el caso de los experimentos a campo tanto en sitios de sabana húmeda (Entre 

Ríos) como semiárida (Chaco) evalué el efecto de la defoliación sobre el crecimiento de las 

plantas con modelos lineales mixtos. Consideré la defoliación (con defoliación (D+) y sin 

defoliación (D-, control)) como un efecto fijo y cada una de las clausuras donde se realizó el 

experimento como efecto aleatorio. En el caso particular de los sitios de sabana húmeda, el 
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año en que se repitió el experimento fue considerado también como un efecto aleatorio. Para 

las variables RGR en diámetro y RGR en altura describí del tamaño del efecto del tratamiento 

de defoliación tanto para los experimentos de defoliación llevados a cabo en la sabana 

húmeda y como en la semiárida. Para ello resté la media de RGR del tratamiento control 

menos la media de RGR de las plantas defoliadas, tanto para el diámetro como para la altura 

y calculé el desvío de ambas diferencias. Exclusivamente las variables diámetro y largo de 

las ramas/rebrotes verdes al final de estos experimentos fueron transformadas para los 

análisis a una distribución log-normal. Además, realicé una prueba de homogeneidad de 

variables categóricas en el que comparé la proporción de plantas con ramificaciones simples, 

secundarias o terciarias en ambos tratamientos (con defoliación (D+) y sin defoliación (D-, 

control)).  

Todos los análisis estadísticos fueron realizados con el programa R Studio (vs. 3.5.0; 

R Core Team 2019; paquetes stats, lme4, car y emmeans; funciones lm, glm, lmer, glmer, 

lsmeans, Fox y Weisberg 2011, Bates et al. 2015, Lenth 2019). Para todos los modelos 

realicé la prueba de ANOVA Tipo II mediante el paquete car, función Anova y chequeé los 

supuestos correspondientes con el paquete predictmeans, función residplot (Luo et al. 2018). 

4.3 Resultados 

4.3.1 Experimento controlado en jardín común 

La frecuencia de defoliación disminuyó la tasa de crecimiento relativo (RGR) en diámetro, 

en 15% y 40% para las frecuencias de defoliación media y alta, respecto de las plantas no 

defoliadas. Además, las plantas de V. aroma crecieron 39% menos en diámetro que las 

plantas de V. caven (Figura 4.1, Cuadro 4.2). La frecuencia de defoliación tuvo un efecto 

negativo sobre la tasa de crecimiento relativo (RGR) en altura, en mayor medida para V. 
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aroma (Cuadro 4.2). Mientras que para V. caven el tratamiento de alta frecuencia de 

defoliación disminuyó significativamente en 13% la tasa de crecimiento relativo en altura 

respecto de las plantas no defoliadas, en el caso de V. aroma ambas frecuencias de defoliación 

la disminuyeron en 30% y 53% respecto de las plantas no defoliadas (Figura 4.1; Cuadro 

4.2). 

 

Figura 4.1 A) Tasa de crecimiento relativo (RGR) en diámetro (mm.mm-1.dia-1) y B) en altura 

(cm.cm-1.dia-1) de las plantas V. caven y V. aroma sometidas a los distintos tratamientos de defoliación 

(D-: sin defoliación, D+ Media: frecuencia media de defoliación; D+ Alta: frecuencia alta de 

defoliación). Las barras indican el valor promedio y las barras de error el intervalo de confianza del 

95%. Los asteriscos indican efectos significativos de los factores frecuencia de defoliación (D), 

especie (Sp) o de la interacción (D × Sp). 
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El número de ramificaciones de las plantas dependió de la frecuencia de defoliación 

y de la especie (Figura 4.2, Cuadro 4.2). El impacto de los tratamientos de alta y media 

frecuencia de defoliación fue significativo para ambas especies, pero este efecto fue mayor 

en V. aroma que en V. caven, dado que las plantas no defoliadas de V. aroma presentaron 

menor número de ramificaciones que las de V. caven.   

 

Figura 4.2 Número de ramificaciones generadas durante el tiempo que duró el experimento por las 

plantas de V. caven y V. aroma sometidas a los distintos tratamientos de defoliación (D-: sin 

defoliación, D+ Media: frecuencia media de defoliación; D+ Alta: frecuencia alta de defoliación). 

Las barras indican el valor promedio y las barras de error el intervalo de confianza del 95%. Los 

asteriscos efectos significativos significativas de los factores frecuencia de defoliación (D), especie 

(Sp) o de la interacción (D × Sp). 

 

La tasa de crecimiento relativo (RGR) en biomasa aérea total de las plantas de V. 

caven fue mayor que la de las plantas de V. aroma (Figura 4.3, Cuadro 4.2). Las plantas 

defoliadas en ambas frecuencias y para ambas especies compensaron el crecimiento en 

biomasa aérea total respecto de las plantas no defoliadas dado que ni la frecuencia de 

defoliación ni la interacción entre los factores tuvieron efecto significativo sobre esta variable 

(Figura 4.3, Cuadro 4.2).  
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Figura 4.3 Tasa de crecimiento relativo (RGR) en biomasa aérea total (g.g-1.dia-1) de las plantas de 

V. caven y V. aroma sometidas a los distintos tratamientos de defoliación (D-: sin defoliación, D+ 

Media: frecuencia media de defoliación; D+ Alta: frecuencia alta de defoliación). Las barras indican 

el valor promedio y las barras de error el intervalo de confianza del 95%. Los asteriscos indican 

efectos significativos de los factores frecuencia de defoliación (D), especie (Sp) o de la interacción 

(D x Sp). 

 

La defoliación afectó de diferente manera la tasa de crecimiento en biomasa radical 

de las dos especies (Figura 4.4, Cuadro 4.2). Si bien ambas frecuencias de defoliación 

disminuyeron la RGR en biomasa radical en ambas especies, el efecto de los tratamientos 

frecuencia media y frecuencia alta fue mayor en plantas de V. aroma respecto de las no 

defoliadas que en plantas de V. caven (Figura 4.4, Cuadro 4.2). La frecuencia alta de 

defoliación disminuyó en 45% y la frecuencia media en 15% la RGR en biomasa radical en 

plantas de V. aroma respecto de las no defoliadas. En plantas de V. caven, no hubo diferencias 

en la RGR en biomasa radical en plantas defoliadas con alta y media frecuencia, pero en 

plantas de ambas frecuencias fue 12% menor respecto de las plantas no defoliadas. En ambas 

especies, la disminución de la RGR en biomasa radical en plantas con frecuencias de 

defoliación media y alta estuvo explicada tanto por la disminución de la biomasa de raíces 
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finas (< 1 mm) como por la disminución de la biomasa de raíces gruesas (> 1 mm) al finalizar 

el experimento (Figura 4.5, Cuadro 4.2).  

 

 

Figura 4.4 Tasa de crecimiento relativo (RGR) en biomasa radical (g.g-1.dia-1) de las plantas de V. 

caven y V. aroma sometidas a los distintos tratamientos de defoliación (D-: sin defoliación, D+ 

Media: frecuencia media de defoliación; D+ Alta: frecuencia alta de defoliación). Las barras indican 

el valor promedio y las barras de error el intervalo de confianza del 95%. Los asteriscos indican 

efectos significativos de los factores frecuencia de defoliación (D), especie (Sp) o de la interacción 

(D × Sp). 
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Figura 4.5 A) Biomasa de raíces gruesas (diámetro > 1 mm; g/planta) y B) biomasa de raíces finas 

(diámetro < 1 mm; g/planta) de las plantas de V. caven y V. aroma sometidas a los distintos 

tratamientos de defoliación (D-: sin defoliación, D+ Media: frecuencia alta de defoliación; D+ Alta: 

frecuencia media de defoliación). Las barras indican el valor promedio y las barras de error el 

intervalo de confianza del 95%. Los asteriscos indican efectos significativos de los factores frecuencia 

de defoliación (D), especie (Sp) o de la interacción (D × Sp). 

 

La relación biomasa aérea en pie / biomasa de raíces fue mayor en V. caven que en V. 

aroma (Figura 4.6A; Cuadro 4.2), pero no hubo efecto de la frecuencia de defoliación ni de 

la interacción entre la frecuencia de defoliación y especie. Sin embargo, la relación biomasa 

aérea total (en pie + Ʃ biomasa removida) producida por las plantas / biomasa de raíces fue 
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significativamente mayor para ambas especies en plantas defoliadas, y este efecto fue más 

importante en V. aroma (Figura 4.6B; Cuadro 4.2). 

 

Figura 4.6 A) Relación biomasa aérea en pie / biomasa de raíces y B) relación biomasa aérea total / 

biomasa de raíces generada por las plantas de V. caven y V. aroma sometidas a los distintos 

tratamientos de defoliación (D-: sin defoliación, D+ Media: frecuencia alta de defoliación; D+ Alta: 

frecuencia media de defoliación). Las barras indican el valor promedio y las barras de error el 

intervalo de confianza del 95%. Los asteriscos indican efectos significativos de los factores frecuencia 

de defoliación (D), especie (Sp) o de la interacción (D × Sp). 
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Finalmente, la frecuencia de defoliación (alta vs. control) afectó, diferencialmente en 

ambas especies, la concentración (%) y el contenido (g/planta) de almidón de las plantas al 

finalizar el experimento (Figura 4.7A, 4.7B; Cuadro 4.2). Mientras que la concentración de 

almidón en V. caven fue mayor en plantas defoliadas defoliación respecto de las no 

defoliadas, en V. aroma no difirió entre plantas defoliadas y no defoliadas. El contenido de 

almidón por planta, sin embargo, no mostró diferencias entre plantas defoliadas y no 

defoliadas en V. caven, pero en V. aroma fue menor en plantas defoliadas. En resumen, las 

plantas no defoliadas de V. caven presentaron mayor concentración de almidón, pero igual 

contenido total que las plantas no defoliadas, explicado por una menor biomasa radical. Las 

plantas defoliadas de V. aroma, en cambio, presentaron igual concentración de almidón que 

las no defoliadas, pero menor contenido total. 
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Figura 4.7 A) Concentración (%) y B) Contenido de almidón (g/planta), estimado conjuntamente para 

en la base de tallo y raíz de las plantas de V. caven y V. aroma sometidas a tratamientos sin defoliación 

(D-) y a alta frecuencia de defoliación (D+ Alta). Las barras indican el valor promedio y las barras de 

error el intervalo de confianza del 95%. Los asteriscos indican efectos significativos de los factores 

frecuencia de defoliación (D), especie (Sp) o de la interacción (D x Sp). 
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Cuadro 4.2. Resultados de los efectos de la frecuencia de defoliación y la especie sobre las distintas variables estudiadas. Se presentan los 

valores del estadístico F y χ2 de la prueba de ANOVA Tipo II para los tres efectos fijos de los modelos evaluados (D, Sp y su interacción D x 

Sp). Para la variable # ramificaciones se presenta el estadístico χ2, dado que se utilizó una distribución poisson en el análisis. Las variables 

biomasa aérea en pie / biomasa raíces y biomasa aérea total / biomasa raíces los análisis estadísticos se efectuaron transformándolas con 

logaritmo natural. Para las variables concentración y contenido de almidón, las frecuencias de defoliación consideradas en los análisis de 

laboratorio y estadísticos fueron exclusivamente Frecuencia Alta (D+ Alta) y sin defoliación (D-).  
 

Variables respuesta 
Frecuencia de Defoliación 

(D) 
Especie (Sp) D x Sp 

  F g.l p F g.l p F g.l p 

Crecimiento del diámetro (mm.mm-1.día-1) 25,34 2 <0,001 74,13 1 <0,001 1,77 2 0,178 

Crecimiento en altura  12,83 2 <0,001 36,64 1 <0,001 5,48 2 0,006 

Crecimiento en biomasa aérea (g.g-1.día-1) 2,04 2 0,137 173,5 1 <0,001 0,39 2 0,677 

Crecimiento en biomasa radical (g.g-1.día-1) 31,33 2 <0,001 294,20 1 <0,001 8,21 2 <0,001 

Biomasa de raíces gruesas (g/planta) 26,23 2 <0,001 0,81 1 0,370 4,10 2 0,021 

Biomasa de raíces finas (g/planta) 22,12 2 <0,001 1,58 1 0,212 0,78 2 0,463 

Biomasa aérea en pie / Biomasa raíces  1,81 2 0,172 9,86 1 0,002 1,91 2 0,156 

Biomasa aérea total / Biomasa raíces  24,35 2 <0,001 2,33 1 0,131 5,953 2 0,004 

Concentración de almidón (%) 1,74 1 0,198 49,04 1 <0,001 13,67 1 <0,001 

Contenido total de almidón (g/planta)  25.17 1 <0,001  6.23  1 0.01 10.47 1 0.003  

  χ2 g.l p χ2 g.l p χ2 g.l p 

#ramificaciones desarrolladas 89,22 2 0,019 5,71 1 <0,001 11,67 2 0,003 
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4.3.2 Experimento a campo en una sabana húmeda en Entre Ríos 

La defoliación disminuyó la tasa de crecimiento relativo en diámetro (χ2 = 4,1; g.l = 1; p 

= 0,04; Figura 4.8A) y en altura de las plantas defoliadas respecto a las no defoliadas (χ2 

= 13,8; g.l = 1; p < 0,01; Figura 4.8B). Las plantas defoliadas mostraron una tasa de 

crecimiento en altura negativa dado que, en promedio, no llegaron a tener una altura igual 

o mayor de la que tenían previamente a los cortes. No encontré evidencias del efecto de 

la defoliación sobre la proporción de plantas con ramificaciones simples, secundarias y 

terciarias (p = 0,99), ni sobre el diámetro (χ2 = 0,1; g.l = 1; p = 0,92) o largo promedio 

de las ramas/rebrotes verdes al finalizar los experimentos (χ2 = 3,6; g.l = 1; p = 0,06).  

 

Figura 4.8 A) Tasa de crecimiento relativo (RGR) en diámetro (mm.mm-1.día-1) y B) en altura 

(cm.cm-1.día-1) de las plantas en los experimentos de defoliación en Entre Ríos. En el eje x se 

ubican los tratamientos de defoliación (D-: sin, D+: con). Las barras indican el valor promedio y 

las barras de error el intervalo de confianza del 95%. Los asteriscos indican efectos significativos 

del tratamiento de defoliación (D). 

 

4.3.3 Experimento a campo en una sabana semiárida en Chaco 

Al finalizar el experimento, un total de 10 plantas (2 defoliadas y 8 del tratamiento 

control) habían perdido todas sus hojas, aunque ninguna parecía muerta. La defoliación 

disminuyó la tasa de crecimiento relativo en diámetro (χ2 = 7,5; g.l = 1; p < 0,01; Figura 

4.9A) y en altura (χ2 = 3,9; g.l = 1; p = 0,04; Figura 4.9B). No hubo evidencias de que la 
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proporción de plantas con ramificaciones simples, secundarias y terciarias fuera diferente 

entre los tratamientos (p = 0,36), ni de que la defoliación afecte el diámetro (χ2 = 0,35; 

g.l = 1; p = 0,55) o el largo promedio de las ramas/rebrotes verdes al finalizar los 

experimentos (χ2 = 0,24; g.l = 1; p = 0,61). 

El tamaño del efecto de los tratamientos de defoliación resultó similar en ambos 

experimentos para ambas variables de crecimiento (Figura 4.10).  

 

 

Figura 4.9. A) Tasa de crecimiento relativo (RGR) en diámetro (mm.mm-1.día-1) y B) en altura 

(cm.cm-1.día-1) de las plantas en el experimento de defoliación en Chaco. En el eje x se ubican los 

tratamientos de defoliación (D-: sin, D+: con). Las barras indican el valor promedio y las barras 

de error el intervalo de confianza del 95%. Los asteriscos indican efectos significativos del 

tratamiento de defoliación (D). 
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Figura 4.10. Tamaño del efecto del tratamiento de defoliación sobre A) la tasa de crecimiento 

relativo (RGR) en diámetro y B) la tasa de crecimiento relativo (RGR) en altura de las plantas de 

los experimentos llevados a cabo en una sabana húmeda en Entre Ríos y en una sabana semiárida 

en Chaco. Los cuadrados indican la diferencia entre las tasas de crecimiento promedio de plantas 

no defoliadas y defoliadas y las barras de error el desvío estándar de dicha diferencia. 

 

4.4 Discusión  

En este capítulo, evalué mediante experimentos en jardín común y a campo, la tolerancia 

a la defoliación de plantas juveniles de V. caven y V. aroma, el impacto de la frecuencia 

de defoliación y finalmente cuál es el papel de la disponibilidad de agua en la tolerancia 

a la defoliación. En ninguno de los experimentos las plantas defoliadas murieron como 

consecuencia de los tratamientos aplicados. En jardín común, la tasa de crecimiento 

relativo en diámetro y en biomasa fue mayor en V. caven respecto de V. aroma. En ambas 

especies la defoliación disminuyó la tasa de crecimiento relativo en diámetro, pero no 

encontré diferencias en la tasa de crecimiento relativo en biomasa aérea total entre plantas 

defoliadas y plantas no defoliadas, independientemente de la frecuencia de defoliación. 

Los efectos de la defoliación fueron más importantes en plantas de V. aroma y, además, 

a diferencia de V. caven, para algunas variables de crecimiento mostró efectos más 

marcados en alta frecuencia de defoliación que en frecuencia media. Sin embargo, el 
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conjunto de resultados de este experimento indica que las plantas defoliadas de ambas 

especies, a pesar de haber crecido menos en diámetro y haber producido menor biomasa 

de raíces, produjeron la misma biomasa aérea total que las plantas no defoliadas. Es decir, 

con menos biomasa aérea disponible, las plantas defoliadas produjeron la misma biomasa 

total que las plantas no defoliadas. Este resultado indica que, por unidad de área foliar, el 

crecimiento aéreo fue mayor en plantas defoliadas. Además, las plantas defoliadas 

desarrollaron, en promedio, más ramificaciones independientemente de la frecuencia de 

defoliación. Por lo tanto, la compensación en biomasa aérea total, además de haber 

sucedido a expensas del crecimiento radical, posiblemente haya ocurrido por el aumento 

en el número de ramificaciones desarrolladas en plantas defoliadas, como resultado de la 

activación de yemas laterales. 

El desarrollo de ramificaciones mediante yemas laterales es frecuentemente 

estimulado cuando se destruye el meristema apical y ha sido observado en varias especies 

herbáceas y leñosas (Paige y Whitham 1987, Paige 1992, Mabry y Wayne 1997, Stowe 

et al. 2000, Meier et al. 2012, Ward 2016). Frente a disturbios como la defoliación, se 

produce la desinhibición de las yemas adventicias que, en condiciones normales, están 

inactivas, reguladas por inhibición hormonal que impide la brotación. Este cambio en la 

arquitectura de las plantas tiene implicancias en la capacidad de captar recursos, dado que 

la estructura de ramificaciones permite aprovechar mejor la disponibilidad de luz después 

del daño (Stowe et al. 2000). Se ha documentado en varias especies de Acacia y Prosopis, 

que las especies que pudieron sobre-compensar su crecimiento en ramificaciones luego 

de la defoliación fueron aquellas que típicamente son preferidas por los herbívoros 

(Cooper et al. 2003). Staver et al. (2012) también demostraron que aquellas especies 

africanas de Acacias adaptadas a la herbivoría tienden tener una arquitectura típica, 

denominada “cage”-like architecture. Mis resultados indican que tanto V. caven como V. 
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aroma complejizaron su arquitectura de copa, con más ramificaciones, como respuesta a 

la defoliación. Ese cambio se asoció con crecimiento compensatorio de la biomasa aérea 

luego de la defoliación, por esta razón las plantas defoliadas y no defoliadas crecieron 

igual en biomasa aérea. Este cambio en la dominancia apical, inducido por el pastoreo 

bajo condiciones naturales, genera una estructura de dosel arbustiva y densa (Mopper et 

al. 1991, Kibet et al. 2021), típica del proceso de lignificación que se ha descripto para 

estos ambientes. En términos agronómicos este cambio dificulta el traslado de los 

animales en pastoreo y complica los arreos.  

Contrariamente a lo ocurrido con la biomasa aérea total, la defoliación disminuyó 

la tasa de crecimiento radical, y este efecto fue mayor en plantas de V. aroma. Esta 

disminución estuvo explicada tanto por el menor desarrollo de raíces finas como gruesas, 

en ambas especies. Estos resultados indican que luego de los eventos de defoliación, la 

asignación de fotoasimilados se condujo hacia la generación de hojas nuevas en 

detrimento de la producción de raíces, tanto finas como gruesas, mecanismo que podría 

conferir mayor tolerancia a situaciones de pastoreo intenso (Belsky et al. 1993). Si bien 

el efecto de la herbivoría sobre la biomasa radical ha sido estudiado, especialmente en 

pastos y poco en árboles, las respuestas descriptas son diversas (Thornton y Millard 1996, 

Guitian y Bardgett 2000, Ferraro y Oesterheld 2002, Guo et al. 2012). Mientras algunos 

estudios muestran que la biomasa radical disminuye con la defoliación (Oesterheld 1992), 

en otros casos no cambia (Guitian y Bardgett 2000, Ferraro y Oesterheld 2002, Guo et al. 

2012). Esto indicaría que la respuesta radical a la defoliación depende de la especie y 

también de las condiciones ambientales. Las plantas de mi experimento en macetas fueron 

regadas diariamente – especialmente en primavera y verano – por lo que en ningún 

momento sufrieron estrés hídrico. En los experimentos de campo no fue posible evaluar 

ningún aspecto vinculado a la biomasa radical porque la extracción completa de las 
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plantas resultaba impracticable. En situaciones a campo donde las condiciones 

ambientales sufren variaciones diarias y semanales, es posible que la asignación de 

recursos resulte diferente, por ejemplo, priorizando el crecimiento de raíces en situaciones 

de estrés hídrico (Maschinski y Whitham 1989, Stowe et al. 2000, Hawkes y Sullivan 

2001). 

La relación tallo/raíz al final del experimento en macetas (biomasa aérea en pie / 

biomasa radical) no cambió como consecuencia de la defoliación. En cambio, la relación 

entre la biomasa aérea total generada por las plantas (que incluye la biomasa aérea 

removida de las plantas defoliadas) y la biomasa de raíces fue significativamente mayor 

en plantas defoliadas. Este resultado indica que, para la misma biomasa aérea total se 

produjo menos biomasa radical en plantas defoliadas. Es decir, plantas defoliadas 

mantuvieron la relación biomasa en pie/biomasa radical, disminuyendo el crecimiento 

radical. Este efecto fue más importante en plantas de V. aroma que de V. caven.  

La defoliación produjo una disminución del contenido total de almidón en el caso 

de V. aroma, mientras que la concentración de almidón fue similar entre tratamientos. 

Esto ocurrió debido a que la biomasa radical también disminuyó con la defoliación, lo 

que resultó en mismas concentraciones de almidón (%) para plantas defoliadas y no 

defoliadas de esta especie. En cambio, en el caso de V. caven el contenido total de almidón 

resultó similar entre tratamientos, pero dado que en plantas defoliadas se alocaron en una 

biomasa radical menor, la concentración fue mayor. Este resultado indica que, además de 

haber producido la misma biomasa aérea total, las plantas defoliadas y no defoliadas de 

V. caven acumularon, también, una cantidad similar de reservas totales. En consecuencia, 

la compensación en el crecimiento aéreo en biomasa no habría estado mediada por la 

movilización de reservas. 
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Si bien, en general, las plantas utilizan preferentemente carbono nuevo, cuando 

están bajo condiciones de estrés o físicamente dañadas pueden acceder a reservas de 

carbono almacenadas durante décadas (Dietze et al. 2014). De hecho, se ha documentado 

que muchas especies responden a la defoliación aumentando la biomasa aérea a expensas 

del uso de reservas asignadas en las raíces (Rosenthal y Kotanen 1994, Kosola et al. 2001, 

Boege 2005, Stevens et al. 2014, Piper y Fajardo 2014, Ward 2016). Sin embargo, bajo 

limitaciones moderadas de carbono, la asignación de recursos al almacenamiento puede 

aumentar en relación con el crecimiento, permitiendo que los niveles de carbono no 

estructural de almacenamiento se mantengan o incluso aumenten en relación con la 

condición menos estresante (Reichenbacker et al. 1996, Palacio et al. 2008, Sala et al. 

2012, Wiley et al. 2013). En este sentido, el tratamiento de alta frecuencia de defoliación 

en mi experimento – cada 1,5 meses durante una estación de crecimiento - podría ser un 

escenario de defoliación moderada respecto de lo que las plantas, especialmente de V. 

caven, son capaces de tolerar. En tal escenario, la utilización de reservas frente a la 

pérdida de biomasa por defoliación resulta innecesaria, y las plantas almacenan el 

almidón para usos futuros (Martínez-Vilalta et al. 2016). Wiley et al. (2013) registraron 

el contenido de almidón en plantas defoliadas y no defoliadas inmediatamente luego de 

la defoliación y 3 meses después, para evaluar respuestas a corto y largo plazo. 

Encontraron que a corto plazo las plantas defoliadas tenían menor contenido de almidón 

que las plantas no defoliadas, pero esa diferencia se compensaba en 3 meses. La cosecha 

de mi experimento en jardín común, secado de las plantas y posteriores mediciones de 

reservas de almidón se efectuaron 6 meses después del último corte. En ese sentido, la 

compensación de V. caven en reservas totales podría ser un mecanismo respuesta que 

garantice la capacidad de las plantas a sobrevivir a futuros eventos de defoliación. 

Además de actuar como depósito de carbono para el crecimiento y la respiración, las 
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reservas de carbono parecen cumplir la función crítica de mantener la turgencia y el 

transporte vascular (Dietze et al. 2014). Para garantizar estas funciones, es que, al 

limitarse el suministro de carbono (por ej. mediante defoliación), algunas plantas 

aumentan o sostienen en lugar de disminuir el almacenamiento. 

Los fotoasimilados de las plantas se distribuyen prioritariamente hacia aquellos 

destinos que incrementen las chances de supervivencia (Waring y Pitman 1985, 

Kozlowski 1992). En condiciones normales, la primera prioridad de los árboles es el 

tejido fotosintético, la formación de yemas y follaje nuevo. La producción de raíces es la 

segunda prioridad, la acumulación de reservas la tercera y el crecimiento en diámetro es 

la cuarta (Waring y Pitman 1985, Kozlowski 1992). Este orden de prioridades como 

destinos de los fotoasimilados puede cambiar dependiendo del contexto (Waring y Pitman 

1985, Kozlowski 1992, McDowell 2011). Los resultados de mi experimento muestran 

que las plantas defoliadas de V. caven y V. aroma siguieron un orden de prioridades de 

los fotoasimilados semejante al descripto, pero con algunas diferencias. El primer destino 

resultó ser la producción de tejido fotosintético y follaje nuevo mediante la activación de 

yemas laterales. El segundo destino de los fotoasimilados no resultó ser la generación de 

raíces, seguramente porque frente a la alta disponibilidad hídrica este destino fue 

reemplazado en relevancia por el que sería el tercer destino en condiciones normales, la 

acumulación de reservas. Frente a una limitación de la disponibilidad de carbono, como 

es la remoción de biomasa aérea, se ha sugerido que el almacenamiento en muchos casos 

se prioriza sobre el crecimiento, en este caso radical (McDowell 2011, Sala et al. 2012). 

Esta acumulación se habría priorizado frente al cuarto destino de los fotoasimilados, el 

crecimiento en diámetro, motivo por el que encontré una tasa de crecimiento relativo en 

diámetro menor en plantas defoliadas que no defoliadas.  
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A campo, tanto la sabana húmeda, en Entre Ríos, como en la sabana semiárida, 

en Chaco, la defoliación disminuyó el crecimiento del diámetro y de altura de las plantas. 

Estos resultados concuerdan con los resultados del experimento en jardín común. El 

tamaño del efecto del tratamiento de defoliación fue similar en ambos tipos de ambientes, 

tanto para la tasa de crecimiento diamétrico y como para la tasa de crecimiento en altura. 

Dado que durante el periodo que duró el experimento en la Chaco las lluvias superaron 

en 70% al promedio histórico, la disponibilidad de agua para las plantas puede no haber 

sido distinta entre los dos tipos de ambiente. Mientras que en Entre Ríos llovieron 110,8 

mm mensuales y la temperatura fue de 18,6° C, en los sitios de sabana semiárida, en 

Chaco, llovieron 122,2 mm mensuales y la temperatura fue de 23° C. Además, la 

magnitud de las respuestas a la defoliación puede estar vinculada a otros factores más allá 

de la disponibilidad de agua, por ejemplo, intrínsecos de cada especie leñosa o diferencias 

en la disponibilidad de nutrientes entre sitios (Belsky et al. 1993, Rosenthal y Kotanen 

1994, Stowe et al. 2000). 

La defoliación, por otro lado, en ninguno de los experimentos a campo tuvo efecto 

sobre la proporción de plantas con ramificaciones simples, secundarias y terciarias ni 

sobre el diámetro ni largo promedio de las ramas/rebrotes verdes por planta, al finalizar 

los experimentos. Es decir, a diferencia de lo que ocurrió en el experimento en jardín 

común, a campo no encontré evidencias de que el número de ramificaciones de las plantas 

aumentara con la defoliación. Esto pudo haber ocurrido por varios motivos, por un lado, 

las plantas a campo están sujetas a múltiples estreses, que no ocurren en experimentos 

controlados (por ej., sequía, competencia etc). En ese contexto, a campo, los recursos 

disponibles podrían haberse usado para otras prioridades en lugar del crecimiento aéreo. 

Por otro lado, si bien me propuse trabajar con plantas de tamaño inicial similar en el 

experimento en jardín común y los experimentos a campo, en el primer caso trabajé con 
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plantas generadas en invernáculo que luego de 3 meses fueron trasladadas a macetas, y 

en el segundo caso trabajé con plantas establecidas naturalmente. De esta manera en el 

campo evité el estrés de los trasplantes con la finalidad de registrar exclusivamente el 

estrés generado por la defoliación. Por este motivo, en los experimentos a campo hubo 

mayor variabilidad en el diámetro inicial de las plantas, lo que seguramente implicó que 

varias de ellas tuvieran un tiempo de vida mayor que las plantas del experimento en jardín 

común. La edad y el tamaño de las plantas influye en su capacidad de tolerar eventos de 

herbivoría (Boege y Marquis 2005, Vesk 2006). Por ejemplo, se ha registrado que plantas 

jóvenes de Prosopis glandulosa tienen más tolerancia al daño que plantas de más edad 

(Weltzin et al. 1998). Aquí, el aumento en el número de ramificaciones de frente a la 

defoliación ocurrió exclusivamente en las plantas el experimento en macetas, 

probablemente más jóvenes en su conjunto que las plantas de los experimentos a campo. 

En este sentido, mis resultados sugerirían una disminución en la respuesta plástica sobre 

el número de ramificaciones frente a la defoliación en plantas de mayor edad de V. caven 

y V. aroma. Sin embargo, esta hipótesis requiere estudios específicos en los que se 

manipule la edad de las plantas junto con la especie y la defoliación.  

En conclusión, los resultados de este capítulo me permitieron determinar la 

tolerancia de plantas juveniles de V. caven y V. aroma a la pérdida de biomasa aérea, 

como resultado de la defoliación, e identificar algunos de los mecanismos subyecentes. 

En conjunto, mis resultados apoyan la idea de que ambas especies son tolerantes, pues 

plantas defoliadas sobrevivieron en todos los experimentos y, en el experimento en 

macetas, compensaron el crecimiento en biomasa aérea respecto de plantas no defoliadas, 

sin comprometer, en el caso de V. caven, el contenido de reservas. Estos resultados son 

claves para entender la demografía del proceso de lignificación. A diferencia de los 

capítulos anteriores, en los que trabajé con plántulas, en este capítulo me concentré en el 
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estadio de planta juvenil. Contrariamente a lo que ocurrió con los experimentos de 

defoliación de este capítulo, los resultados de los capítulos II y III muestran que las 

plántulas de V. caven y V. aroma mueren al ser pisoteadas y consumidas por el ganado, 

durante los primeros meses de vida. Los resultados de este capítulo indicarían que una 

vez superadas las primeras etapas de alta sensibilidad frente a diferentes factores de estrés 

(Harper 1977, Donohue et al. 2010), las plantas leñosas de estas especies son capaces de 

“escapar a la herbivoría” (Boege y Marquis 2005, Staver y Bond 2014, Kibet et al. 2021). 

Esta capacidad de “escape” estaría dada no sólo por la tolerancia a la herbívora, sino 

también porque, conforme crecen y lignifican su tallo, dejarían de ser seleccionadas por 

el ganado - a pesar de que éste ocasionalmente pueda consumir algunas hojas y frutos de 

árboles adultos (Macías et al. 2014, observación personal). Dicha capacidad de escape y 

tolerancia a la herbivoría en plantas juveniles constituye un mecanismo determinante de 

la persistencia de ambas especies en sistemas de sabana con uso ganadero. 
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CAPÍTULO V 

 
Conclusiones generales 
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5.1 Síntesis de los resultados obtenidos, discusión, alcances y limitaciones 

 

Los modelos demográficos proponen que los factores abióticos y las perturbaciones son 

los responsables de la persistencia de árboles y pastos en las sabanas (Hochberg et al. 

1994, Higgins et al. 2000, Jeltsch et al. 2000). Para las sabanas africanas, en particular, 

se ha propuesto que los principales controles de la cobertura leñosa y estructura de la 

vegetación en ambientes donde la disponibilidad de agua no es un factor limitante 

(precipitación media mensual > 650 mm) son el fuego, el pastoreo y la variabilidad 

climática (Sankaran et al. 2005). Alternativamente a los modelos demográficos, los 

modelos de coexistencia proponen que la competencia por agua y la diferenciación de 

nichos entre herbáceas y leñosas serían los principales mecanismos que permiten el 

equilibrio y la coexistencia entre ambas formas de vida (Walter 1971, Walker y Noy-Meir 

1982). En esta tesis, teniendo en cuenta la historia de uso ganadero de los ecosistemas de 

sabana en el Espinal y el Chaco Sudamericano, me propuse combinar ambas perspectivas 

y estudiar en qué medida el pastoreo por ganado bovino y las interacciones con la 

vegetación herbácea afectan el ciclo de vida y transiciones demográficas de V. caven y V. 

aroma. En particular, evalué cómo varían esos efectos en un gradiente de aridez, 

entendiendo que la magnitud de los controles del proceso de lignificación varía en función 

de la disponibilidad de recursos.   

Mi trabajo se dividió en tres partes, primero estudié en qué medida el pastoreo y 

la interacción entre leñosas y herbáceas modulan las primeras etapas del ciclo de vida de 

V. caven y afectan su establecimiento (objetivo específico 1, capítulo II). En segundo 

lugar, analicé cómo el contexto ambiental presente en un gradiente geográfico de ~750 

km de extensión modula el efecto del pastoreo y la interacción entre leñosas y herbáceas 

sobre el establecimiento de V. caven y V. aroma (objetivo específico 2, capítulo III). 
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Finalmente, evalué la tolerancia a la defoliación de individuos juveniles (con tallo leñoso) 

de ambas especies (Objetivo específico 3, Capítulo IV). 

En la sabana entrerriana, el pastoreo y la vegetación herbácea tuvieron efectos 

contrastantes sobre las primeras etapas ciclo de vida de V. caven. Por un lado, el pastoreo 

disminuyó la depredación de semillas, es decir, aumentó su disponibilidad, pero no tuvo 

efectos sobre la emergencia y, además, disminuyó la supervivencia de plántulas. Por otro 

lado, la presencia de vegetación herbácea tuvo un impacto positivo exclusivamente sobre 

la supervivencia de plántulas. Un aspecto no incluido en mis ensayos es el impacto del 

ganado mediante el consumo y dispersión de frutos. Si bien el paso por el tracto de los 

bovinos no afectaría las tasas de germinación de V. caven (Venier et al. 2012a, Venier et 

al. 2017), se ha demostrado para otra especie leñosa que, una vez que las semillas de 

pasan por el tracto digestivo de los animales, podrían resultar menos atractivas para la 

depredación (Villagra et al. 2002). En ese sentido, el efecto negativo del ganado sobre la 

depredación, registrado por mi experimento, podría ser reforzado mediante el consumo 

de frutos.  

Teniendo en cuenta los efectos del pastoreo y de la vegetación herbácea sobre 

estos procesos, construí modelos para evaluar el efecto global de ambos factores sobre el 

establecimiento exitoso de las plántulas leñosas. Al combinar los resultados anteriores 

para estimar la tasa establecimiento de plantas de V. caven, encontré que tanto el pastoreo 

como la vegetación herbácea tuvieron un efecto neto global neutral sobre el 

establecimiento de V. caven. Estos resultados refuerzan la noción de que el pastoreo ejerce 

efectos contrastantes - que incluso pueden compensarse - sobre los distintos estadios del 

ciclo de vida de las plantas (Schupp 1995). Estudios a escala poblacional para Prosopis 

flexuosa reportan conclusiones semejantes (Aschero et al. 2016).  Mis experimentos 

fueron diseñados para identificar etapas críticas, como un primer paso para guiar 
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oportunidades de manejo del proceso de lignificación, pero se necesitan más estudios a 

nivel de poblacional para evaluar el vínculo entre las tasas de reclutamiento y el 

crecimiento de la población de V. caven. Mis resultados sugieren que, para una carga 

ganadera adecuada, como la que se realiza en la sabana en la que trabajé (0,4 EV/ha), el 

pastoreo no influiría sobre el proceso de lignificación de esta sabana. Sin embargo, 

estudios sobre el crecimiento de la población de V. caven en ambientes pastoreados y no 

pastoreados serían necesarios para comprender cómo resulta la compensación de estos 

procesos, a escala del paisaje. Es decir, en particular, estimar si el efecto negativo del 

pastoreo por consumo y pisoteo de las plántulas resulta lo suficientemente grande para 

compensar por sí solo la presión de propágulos y las tasas de germinación y emergencia, 

y controlar así la lignificación.  

Al estudiar y comparar tres ecosistemas de sabanas en un gradiente de estrés 

hídrico y productividad (capítulo III de esta tesis) encontré que algunas de las respuestas 

de V. caven y V. aroma al pastoreo y a la vegetación herbácea resultaron independientes 

del contexto ambiental, mientras que otras dependieron del sitio. Por un lado, el efecto 

del pastoreo sobre la tasa de emergencia total fue distinto entre sitios. Mientras que en 

Entre Ríos el pastoreo disminuyó la pérdida de semillas - y por tanto aumentó la 

emergencia total de plántulas - en Chaco y Corrientes, en cambio, la pérdida de semillas 

y emergencia total de plántulas fue similar en todos tratamientos. La tasa de emergencia 

efectiva, por otro lado, aumentó en presencia de vegetación herbácea, 

independientemente del sitio y del pastoreo. Algunos efectos del pastoreo sobre las tasas 

de germinación y emergencia no pudieron ser evaluados por el alcance de mis 

experimentos, por ejemplo, efectos de compactación del suelo (Tjelele et al. 2015). Sin 

embargo, dado que analicé separadamente la tasa de emergencia en total y efectiva pude 

separar el impacto de la pérdida de semillas (por ejemplo, por granivoría) de otros factores 
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como la disponibilidad de luz o el pisoteo (Funes y Venier 2006, Funes et. al 2009, Wilson 

y Witkowski 1998, Grellier et al. 2012, Macías et al. 2014, Tjelele et al. 2015, Tognetti 

et al. 2019).  

Durante los años en que llevé a cabo mis experimentos las precipitaciones fueron 

superiores a los promedios históricos en todos los sitios, particularmente en la sabana 

semiárida. En ese sentido, algunos de los resultados encontrados podrían ser diferentes 

en situaciones climáticas normales. Incluso, las diferencias encontradas entre sitios 

podrían cambiar bajo otro escenario climático. Por ejemplo, las abundantes e infrecuentes 

precipitaciones en Chaco representaron un aumento inusual de la disponibilidad 

humedad, que podría haber tenido efecto positivo sobre la tasa de germinación y 

emergencia. Es decir, si bien en el caso de mis experimentos la tasa de emergencia 

efectiva no difirió entre sitios, este resultado podría cambiar en función de la 

disponibilidad hídrica. En este sentido, se hace evidente la necesidad de replicabilidad de 

ensayos similares en años con condiciones climáticas más similares a los registros 

históricos o, incluso, durante años secos. Esto permitiría conocer la importancia relativa 

de la variabilidad climática interanual sobre las tasas de germinación y emergencia en 

estas especies y, finalmente, el proceso de lignificación de sabanas (Ferreras et al.  2014). 

El pastoreo ejerció un efecto negativo sobre la supervivencia final y el crecimiento 

en altura de las plántulas de Vachellia, independientemente del sitio. .En concordancia, 

estudios llevados a cabo en pastizal y sabanas, demuestran que tanto el ganado y como 

los herbívoros silvestres disminuyen la supervivencia y el establecimiento de plántulas 

leñosas (Riginos y Young 2007, Marcora et al. 2013, Macías et al. 2014, Morrison et al. 

2019, Aranda 2020). El ganado consumió las plántulas leñosas en todos los sitios, 

independiente de la vegetación herbácea, lo que indica que el consumo de plántulas 
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leñosas no sería exclusivamente accidental por encontrarse inmersas en el bocado de 

pastos, sino que también hubo consumo activo.  

La vegetación herbácea, en cambio, afectó diferencialmente, en cada sitio, la 

supervivencia final de plántulas. Mientras que en Entre Ríos la presencia de vegetación 

herbácea aumentó la supervivencia de plántulas (efecto neto de facilitación), en Chaco y 

Corrientes la disminuyó (efecto neto de competencia). Las diferencias encontradas 

podrían estar relacionadas a distintos factores, por ejemplo, la identidad de la comunidad 

herbácea o los suelos. Ambos factores podrían estar modulando diferencialmente el efecto 

neto de las herbáceas sobre las plántulas leñosas en los distintos sitios de estudio (Scholes 

y Archer 1997, Britz y Ward 2007, Simmons et al. 2007, Bond 2008, Dohn et al. 2013). 

Luego de ~1 año de vida de las plantas leñosas, la supervivencia de plántulas no 

fue afectada por los tratamientos con o sin vegetación herbácea, ni para el caso en que 

reporté relación de facilitación ni para los casos en que registré competencia. Las plantas 

de Vachellia se caracterizan por desarrollar rápidamente una raíz pivotante (Serra 1997, 

Martínez Alcántara et al. 2020) que es capaz de explorar el suelo en profundidad. Los 

resultados de mis experimentos a campo indicarían que luego de algunos meses de 

instaladas, las plántulas de Vachellia superan el solapamiento de nicho con los pastos en 

el uso del agua superficial del suelo y, por ende, las interacciones tanto de competencia 

como de facilitación se relajan.  

Combinando los resultados de los experimentos de emergencia y supervivencia 

estimé la tasa de establecimiento de ambas especies como la probabilidad de que una 

semilla germine, emerja como plántula y sobreviva en el tiempo hasta establecerse como 

una planta juvenil. En Entre Ríos no encontré evidencias de que la tasa de establecimiento 

de V. caven varíe entre tratamientos. En Chaco, en cambio, la tasa de establecimiento de 

V. aroma en el tratamiento en clausura sin vegetación herbácea fue mayor que en el resto 
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de los tratamientos. En Corrientes, la tasa de establecimiento de V. caven en el tratamiento 

en clausura sin vegetación herbácea fue mayor que en ambos tratamientos bajo pastoreo.  

Todos los resultados de los capítulos II y III, en su conjunto evidencian que, por 

una parte, el ganado bovino afecta algunas tasas vitales de ambas especies leñosas, por lo 

que su exclusión o presencia constituiría distintos posibles filtros al proceso de 

lignificación. Sin embargo, dado que estos efectos son contrastantes, por ejemplo, sobre 

la disponibilidad de semillas y supervivencia de plántulas, su efecto sobre la tasa de 

establecimiento final podría compensarse. Por otra parte, la presencia de vegetación 

herbácea, aunque en menor medida, también ha resultado ser un elemento determinante 

de las tasas vitales de las poblaciones leñosas. En este sentido, se evidencia que los 

mecanismos determinantes del proceso son varios y complejos, y que podrían estar 

determinados tanto por los disturbios como por interacciones con la vegetación herbácea. 

Es decir, la integración de ambos modelos, de competencia y demográficos, resultó un 

paso necesario para comprender la coexistencia entre árboles y pastos en estos ambientes 

de sabana (Sankaran et al. 2004). 

En el cuarto capítulo de esta tesis, analicé la tolerancia a la defoliación de 

individuos juveniles - un estadio de desarrollo ontogénico posterior al de plántula - de 

ambas especies. De manera complementaria, trabajé en condiciones controladas (en un 

experimento de macetas en jardín común) y en a campo. La defoliación no afectó la 

supervivencia de las plántulas en ninguno de los experimentos, pero sí disminuyó el 

crecimiento relativo en diámetro y altura de ambas especies. En el experimento de 

macetas, la tasa de crecimiento en biomasa aérea total no se vio afectada por ninguna de 

las frecuencias de defoliación, ni en plantas de V. caven ni de V. aroma. Es decir, las 

plantas defoliadas bajo ambas frecuencias y para ambas especies produjeron la misma 

biomasa aérea respecto de las plantas no defoliadas. Esta compensación en biomasa 
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resultó explicada por el aumento en el número de ramificaciones que desarrollaron las 

plantas defoliadas y a expensas del crecimiento radical. Las plantas de V. caven sometidas 

a alta frecuencia de defoliación, al final del experimento, tuvieron un contenido de 

almidón similar al de plantas no defoliadas. Es decir que la producción de biomasa aérea 

no ocurrió a expensas del uso de reservas. 

En la figura 5.1 resumí los efectos directos e indirectos positivos y negativos que, 

según mis experimentos, son relevantes en el proceso de lignificación de los sistemas 

estudiados. El rol del ganado sería positivo, durante la etapa de semilla, dado que su 

presencia disminuyó indirectamente la depredación de semillas y aumentó su 

disponibilidad (Figura 5.1). Por el contrario, el pastoreo controla el proceso de 

lignificación en el estadio de plántulas, dado que disminuyó la supervivencia en todos los 

sitios (Figura 5.1). Finalmente, si bien durante los primeros meses de vida las plántulas 

leñosas son vulnerables al pastoreo, en el estadio de juveniles cuando el tallo lignifica, 

ambas especies resultaron tolerantes. Es decir, el impacto de los herbívoros domésticos 

en esta etapa se limitaría a mantener a las plantas juveniles en una trampa de pastoreo, un 

cuello de botella demográfico análogo a la trampa de fuego o trampa de ramoneo, en el 

que los herbívoros controlan (aunque posiblemente solo temporalmente) la transición de 

los árboles jóvenes a adultos (Higgins et al. 2000, Staver et al. 2009, Staver y Bond 2014, 

Bond et al. 2012). Si bien el efecto del pastoreo sobre las plantas juveniles no afectó la 

supervivencia en mis experimentos, en todos los casos afectó el crecimiento en altura y 

diámetro. Es decir, aunque las plantas resultaron capaces de permanecer vivas dentro de 

la trampa, el pastoreo demoraría la transición juvenil – adultos (Figura 5.1).  

 



127 

 
 

 

Figura 5.1. Modelo de transición entre los estados demográficos de las poblaciones leñosas en 

ecosistemas de sabanas con uso ganadero (desde semilla hasta árbol adulto). Las flechas verdes 

indican las transiciones entre diferentes estadios demográficos de las plantas leñosas. Las flechas 

azules indican interacciones positivas y las rojas negativas, directas (flechas enteras) o indirectas 

(flechas discontinuas) de la comunidad de herbáceas y/o del ganado sobre las distintas 

transiciones demográficas de las plantas leñosas. La flecha negra indica un efecto que varía de 

positivo a negativo dependiendo del sitio de estudio (ver capítulo III). Adaptado de Sankaran et 

al. (2004). 

 

Mis resultados indican que el pastoreo tendría efectos contrastantes sobre distintas 

etapas del ciclo de vida de las leñosas responsables del proceso de lignificación, sin 

embargo, las sabanas con uso ganadero en el Espinal y el Chaco se siguen lignificando; 

así como ocurre en otras sabanas neotropicales (Klink y Moreira 2002, Cabral et al. 2003, 

González-Roglich et al. 2015). Este patrón podría estar ocurriendo por distintos motivos. 

Por ejemplo, la disponibilidad de propágulos podría ser demasiado grande por lo que el 

impacto negativo de la presión de pastoreo sobre las plántulas no resulta suficiente para 

limitar el proceso de lignificación. Por otro lado, las comunidades de granívoros están 

notoriamente disminuidas por el impacto de las actividades antrópicas en la región y por 

lo tanto la granivoría no sería un control eficiente (Arturi 2006). Cada árbol adulto de las 

especies del género Vachellia puede producir al año cientos de inflorescencias, en las que 
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maduran entre 2 a 5 frutos y cada fruto posee entre 12 y 35 semillas (Aronson 1992, 

Torres et al. 2002, Rojas-Rousse et al. 2009). Ferreras y Galetto (2010) estimaron, para 

V. aroma en los bosques de Córdoba, que el número de semillas por árbol adulto capaces 

de germinar, emerger y producir una plántula sería de hasta 2265. Asimismo, el consumo 

de frutos leñosos por el ganado aumenta la dispersión de semillas y, en particular para V. 

aroma se ha documentado una mejora de la viabilidad, por escarificación en el tracto 

digestivo de los animales (Fuentes et al. 1989, Venier et al. 2012a). Además, bajo el 

escenario de intensificación del pastoreo en la región, el hábitat de los granívoros 

silvestres resulta severamente reducido (Milchunas et al. 1988, Orrock et al. 2004, Orrock 

et al. 2006). En este sentido, el consumo de semillas de especies leñosas, un filtro 

relevante en el proceso de lignificación, podría estar reducido respecto de su potencial 

(Miller 1994, Weltzin et al. 1997, Vaz Ferreira et al. 2011). Por lo tanto, aunque el ganado 

pisotea y consume las plántulas leñosas, la disponibilidad de semillas en la región podría 

ser tan abundante que muchas de ellas conseguirían germinar, emerger y establecerse 

como plántulas.  

Sin embargo, tal como se ha documentado para Prosopis flexuosa (Aschero et al. 

2016), a la luz de que los efectos del pastoreo resultan contrastantes para las distintas 

etapas del ciclo de vida de Vachellia, la ganadería podría no ser desencadenante del 

crecimiento poblacional de esta. Incluso, en dos de los sitios de estudio el establecimiento 

bajo pastoreo resultó menor que en otros tratamientos. En ese sentido, los cambios en el 

régimen de fuego que tuvieron lugar en la región en el último siglo constituirían un 

elemento central en el proceso de lignificación (Morello 1970, Morello y Adámoli 1973, 

Adámoli et al. 1972, 1990, Kunst y Bravo 2003, Biganzoli 2011). Durante finales del 

siglo XIX y principios del XX en la región chaqueña se ha documentado el uso combinado 

de fuego y pastoreo de ganado doméstico sobre las sabanas y pastizales (Morello y 
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Saravia Toledo 1959a, 1959b, Sarmiento 1963, Morello 1970, Adámoli et al. 1990). Esta 

combinación ha contribuido a la disminución de la disponibilidad de combustible vegetal, 

que retroalimentó un cambio en el régimen natural de fuego, elemento clave en la 

dinámica de las sabanas (Archer 1995, Scholes y Archer 1997, Van Auken 2000, Du Toit 

et al. 2003, Bond et al. 2005, D’Odorico et al. 2006, Villagra et al. 2009 Biganzoli 2011, 

Staver et al. 2011). Posteriormente, a finales del siglo XX, con la finalidad de evitar el 

uso indiscriminado del fuego, se han promulgado distintas leyes provinciales que 

prohíben su uso. Estos cambios en el régimen de disturbios han alterado la cobertura 

herbácea, el crecimiento de las poblaciones leñosas y la dinámica de los ecosistemas de 

sabanas (Adámoli et al. 1990, Cabral et al. 2003, Casillo et al. 2012).  

Finalmente, manejos ganaderos que resulten en una disminución importante de la 

cobertura vegetal y/o dejen suelo desnudo también podrían estar detrás del patrón de 

lignificación de los sistemas de pastizales y sabanas reportados en la región. V. caven y 

V. aroma son especies típicamente asociadas a sitios abiertos, y tienen la capacidad de 

acumular más biomasa que otras especies con las que coexisten (por ejemplo, Senegalia 

gilliesii (Steud.) Seigler & Ebinger o Senegalia praecox (Griseb.) Seigler & Ebinger) por 

lo que suelen colonizar rápidamente sitios con suelo desnudo y/o perturbado (Cabido et 

al. 1994, Zak y Cabido 2002, Venier et al. 2013). Por lo tanto, usos ganaderos con cargas 

más elevadas de las que tuvieron lugar en mis experimentos, con el consiguiente aumento 

del suelo desnudo, podrían resultar en que el impacto negativo del pastoreo sobre la 

supervivencia de plántulas no llegue a compensar las altas tasas de emergencia y 

crecimiento de V. caven y V. aroma. En ese sentido, sería interesante repetir ensayos en 

los que se evalúen los efectos del pastoreo para distintas cargas ganaderas. Esto permitiría 

encontrar la carga adecuada en cada ambiente, atendiendo no solo a la disponibilidad 

forrajera sino también a maximizar los efectos del pastoreo como controlador de algunas 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1002/eco.259?casa_token=K75BO3PW4s8AAAAA%3AAUrbn8vAox_EdiOh-ONij9EiRbQpGbY0spfapz7BIr9N80sVyApw3DjqYdMxad9_xRKKILZ_DRyo0LdW#eco259-bib-0083
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1002/eco.259?casa_token=K75BO3PW4s8AAAAA%3AAUrbn8vAox_EdiOh-ONij9EiRbQpGbY0spfapz7BIr9N80sVyApw3DjqYdMxad9_xRKKILZ_DRyo0LdW#eco259-bib-0088
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etapas del ciclo de vida de las especies leñosas lignificadoras. Por otro lado, el manejo de 

campos con rolado también ha sido descripto como un disturbio antrópico responsable 

del rebrote de especies arbóreas (Navall 2012, Ledesma et al. 2013), aunque combinado 

con el uso de fuego prescripto serviría para romper las estructuras de monte cerrado en 

que se encuentran algunos sistemas de pastizales y sabanas del Chaco (Kunst et al. 2012, 

Ledesma et al. 2018).  

 

5.2 Relevancia del trabajo 

Las sabanas del Chaco y del Espinal constituyen un bioma único en Sudamérica por su 

extensión e historia biogeográfica, que actualmente se encuentra amenazado por la 

actividad antrópica. Estos ecosistemas son relevantes para el desarrollo de actividad 

ganadera extensiva, ya que constituyen una fuente importante de recurso forrajero, y 

también son refugios de fauna y flora silvestre que persiste en esta comunidad 

codominada por pastos y leñosas (Casermeiro et al. 1999, Kunst et al. 2014, González-

Roglich et al. 2015, Sabattini et al. 2015a, 2015b). La lignificación de estos ambientes 

tiene consecuencias ecológicas y económicas negativas ya que amenaza la productividad, 

el rendimiento económico, dificulta el manejo de la hacienda y afecta otras funciones 

ecosistémicas como la diversidad de especies y la disponibilidad de hábitat para la fauna 

(Archer 1995, Scholes y Archer 1997, Casermeiro et al. 2001, Cabral et al. 2003, Dalle 

et al. 2006, Van Auken 2009, Eldridge et al. 2011, Macías 2011, Ratajczak et al. 2012, 

Ledesma et al. 2018, Barbera y Pizzio 2021). Si bien en la región se han desarrollado 

históricamente actividades agropecuarias, la actividad antrópica se ha intensificado en las 

últimas décadas (Adámoli et al. 1990, Arturi 2006, Grau et al. 2005, Viglizzo et al. 2009, 

Calvi 2010, Kunst et al. 2014, Grau et al. 2015). En particular, como consecuencia del 

corrimiento de actividades agrícolas en zonas que históricamente habían sido utilizadas 
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para la cría de ganado bovino, la presión ganadera aumentó sobre ambientes de sabana 

(Calvi 2010, Macías 2011). 

Observaciones locales han propuesto que el cambio en el régimen del fuego y el 

sobrepastoreo constituyen los principales desencadenantes de la lignificación de estos 

ambientes (Morello y Adámoli 1968, Morello 1970, Sabattini et al. 1999, Cabral et al. 

2003). En particular, se propone que el aumento de la carga ganadera y el pastoreo 

continuo generan una reducción de la matriz herbácea y un aumento de la proporción de 

suelo desnudo. Esto reduce la frecuencia e intensidad del fuego - un elemento 

fundamental del régimen natural de disturbios - y resulta en una dinámica que podría 

disparar el aumento de la cobertura leñosa (Van Auken 2000, Roques et al. 2001, Kunst 

y Bravo 2003, van Langevelde et al. 2003, Bond 2008, February et al. 2003b, Casillo et 

al. 2012, Coria et al. 2021). Sin embargo, son escasos los estudios manipulativos locales 

que hayan sido diseñados para desentramar los mecanismos que contribuyen a la 

lignificación de estos ambientes. En esta tesis me propuse estudiar los mecanismos 

desencadenantes del proceso de lignificación en sabanas del Chaco y del Espinal, 

entendiendo que las interacciones entre leñosas, herbáceas y ganado son determinantes 

de este proceso. A través de un protocolo común, estudié, en un gradiente de aridez que 

incluye sabanas húmedas y semiáridas, algunos de los mecanismos que controlan la 

demografía de las leñosas más abundantes en la región de estudio.  

 

5.3 Aportes al marco teórico y aplicabilidad 

En este trabajo utilicé un enfoque demográfico en el que estudié los controles de las 

distintas etapas del ciclo de vida y tasas vitales de las especies leñosas, para finalmente 

cuantificar el efecto neto global del pastoreo a través de las primeras etapas del proceso 

de lignificación. Si bien este enfoque ha sido utilizado para estudiar el reclutamiento de 

especies leñosas de pastizales y bosques mediterráneos y sabanas africanas, aún no había 
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sido aplicado en la región (Herrera et al. 1994, Rey y Alcántara 2000, García 2001, 

Grellier et al. 2012, Morrison et al. 2019). Por el contrario, son pocos los estudios 

demográficos de especies leñosas responsables del proceso de lignificación no sólo en 

Argentina en particular, sino en el Neotrópico en general (pero ver Hoffmann 1996, 

Salazar et al. 2011, Sales et al. 2013, Macias et al. 2014). Si bien las sabanas constituyen 

uno de los principales ecosistemas del Neotrópico, comparativamente con otras sabanas 

del planeta, la región está pobremente representada en la literatura ecológica, excepto – 

quizás - por los estudios sobre el Cerrado brasileño. La escasez de estudios demográficos 

en las sabanas de Sudamérica puede impedir la comprensión de la variabilidad ecológica 

de los procesos de lignificación a escala global. En este sentido, mi trabajo aporta 

evidencias que permiten comprender varios de los procesos determinantes de la estructura 

de las sabanas subtropicales del Neotrópico y del proceso de lignificación que allí ha 

tenido lugar.  

Los resultados de mi tesis revelan la importancia de considerar a la lignificación 

como un proceso complejo cuyo resultado depende del balance global entre diferentes 

mecanismos que tienen lugar a lo largo del ciclo de vida de las plantas leñosas. En este 

sentido, las estrategias de manejo para su control deberían considerar esta diversidad y 

multiplicidad de efectos. A partir de los resultados de mis experimentos, y teniendo en 

cuenta que el régimen de disturbios ha sido modificado en la región, sugiero que existe 

una ventana de tiempo identificable en la que el pastoreo podría manejarse de manera 

efectiva para controlar las primeras etapas del proceso de lignificación. Dado que la 

lignificación se asocia, en muchos casos, con el pastoreo y especialmente con el sobre 

pastoreo (Archer 1995, O'Connor et al. 2014, LaMalfa et al. 2021), en general se propone 

que la reducción de la presión ganadera debería controlar las tasas de expansión de las 

especies leñosas. Mis resultados sugieren, en cambio, que combinar el pastoreo rotacional 
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entre potreros en sincronía con la estacionalidad de las transiciones demográficas de los 

árboles podría ser un mejor enfoque. En particular, sería relevante reducir la carga 

ganadera durante la etapa de dispersión primaria de las semillas leñosas (otoño, 

principalmente) y aumentarla inmediatamente después de la emergencia de plántulas 

(primavera/verano). Este manejo se podría implementar teniendo en cuenta la 

heterogeneidad de la vegetación leñosas entre lotes. Además, la rotación de pastoreo 

debería garantizar la conservación de ambientes de refugio para los granívoros terrestres. 

De esta forma se fomentaría una disminución de la dispersión y viabilidad de semillas y 

supervivencia de plántulas.  
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Apéndice 

 

Figura A1. Trabajo de laboratorio para la producción de plántulas V. caven en invernáculo de la 

facultad de Agronomía. 

 
 

 
Figura A2. Bandejas de generación de plántulas de V. caven en invernáculo de la Facultad de 

Agronomía. 
 

 

Figura A3. Distribuciones de A) diámetros (mm) y B) alturas (cm) iniciales de las plántulas de 

V. caven, para todos los tratamientos, al inicio del experimento de supervivencia (experimento 3, 

capítulo II). Los bigotes representan los percentiles 0,05 y 0,95 de las distribuciones. 
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Figura A4. Clausura al ganado bovino realizada antes de comenzar los experimentos (diciembre 

de 2016) en una sabana de V. caven a 20 km de la localidad de Mercedes, Corrientes). 

 

 

 

Figura A5. Bandejas de generación de plántulas de V. caven en la localidad de Mercedes, 

Corrientes. 
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Figura A6. Distribuciones de diámetros iniciales (mm) de las plántulas de V. aroma (en Chaco) 

y V. caven (en Entre Ríos y Corrientes) al inicio de los experimentos de supervivencia para todos 

los sitios (experimento 2, capítulo III). Los bigotes representan los percentiles 0,05 y 0,95 de las 

distribuciones. 

 

 
Figura A7. Distribuciones de diámetros iniciales (mm) de las plántulas de A) V. aroma (en 

Chaco), B) y C) V. caven (en Entre Ríos y Corrientes, respectivamente) para todos los 

tratamientos, al inicio de los experimentos de supervivencia (experimento 2, capítulo III). Los 

bigotes representan los percentiles 0,05 y 0,95 de las distribuciones.  
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Figura A8. Distribuciones de diámetros iniciales (mm) de las plantas de V. caven y V. aroma 

para todos los tratamientos del experimento de defoliación en jardín común (capítulo IV). Los 

bigotes representan los percentiles 0,05 y 0,95 de las distribuciones.  

 

 

 
 

Figura A9. Distribuciones de alturas iniciales (mm) de las plantas de V. caven y V. aroma para 

todos los tratamientos del experimento de defoliación en jardín común (capítulo IV). Los 

bigotes representan los percentiles 0,05 y 0,95 de las distribuciones.  
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Figura A10. Raíces de plantas del experimento de defoliación en jardín común (capítulo IV). 

 

 

Figura A11. Distribuciones de A) diámetro inicial (mm) y B) altura inicial (cm) de plantas de V. 

caven de los experimentos a campo en sabana húmeda en Entre Ríos, del año 2017 y 2019 

(capítulo IV). Los bigotes representan los percentiles 0,05 y 0,95 de las distribuciones.  
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Figura A12. Distribuciones de A) diámetro inicial (mm) y B) altura inicial (cm) de plantas de V. 

caven de todos los tratamientos de defoliación de los experimentos a campo en una sabana 

húmeda, en Entre Ríos (capítulo IV). Los bigotes representan los percentiles 0,05 y 0,95 de las 

distribuciones.  

 
 

 
Figura A13. Distribuciones de A) diámetro inicial (mm) y B) altura inicial (cm) de plantas de V. 

aroma de todos los tratamientos de defoliación del experimento a campo en una sabana semiárida, 

en Chaco (capítulo IV). Los bigotes representan los percentiles 0,05 y 0,95 de las distribuciones.  

 

 


