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Figura 5.6: Biomasa forrajera (g m-2) a lo largo de los afios experimentales (pre-
tratamiento y al tercer afio) para los tratamientos agregado de Nutrientes (en
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Figura 5.7: Biomasa viva aérea (g m2) de las distintas formas de vida comparando
el tratamiento Control con los tratamientos Sequia, Riego, Nutrientes y Nutrientes
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la significancia con asteriscos (***p < 0.001, *p < 0.05 y puntos para diferencias
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Resumen

Sensibilidad a la sequia de ecosistemas pastoriles a lo largo de un
gradiente de aridez

Los prondsticos de cambios en el clima predicen alteraciones en las precipitaciones, la
temperatura y la frecuencia e intensidad de eventos extremos como sequias e inundaciones.
Las sequias suelen reducir la provision de servicios ecosistémicos de los pastizales naturales
tales como la oferta de forraje para el ganado, el almacenamiento de carbono y el
mantenimiento de la diversidad, con implicancias para la produccion ganadera y el bienestar
humano. Sin embargo, aln esta poco claro qué ecosistemas son mas vulnerables y cuéles
son las caracteristicas que determinan la sensibilidad a la sequia de los pastizales naturales.
El objetivo de esta tesis fue comparar la sensibilidad de la produccion de forraje frente a
varios afios consecutivos de sequias en ecosistemas pastoriles ubicados en un gradiente de
aridez en Argentina y entender sus causas. De manera experimental, se impuso sequia
extrema durante cuatro afios, mediante la exclusion del 40 - 60% de las precipitaciones, en
nueve sitios de pastizales en Argentina y se evalud la sensibilidad utilizando distintos
indices, uno de ellos desarrollado en el marco de esta Tesis. Los sitios comprendian un rango
de precipitacién media anual desde 170 a 1000 mm afio, desde la estepa Patagdnica hasta
los pastizales pampeanos. Ademas, se describio la respuesta del forraje ante aumentos en la
disponibilidad de agua y de nutrientes en cinco de esos sitios para evaluar la simetria en la
respuesta ante aumentos y déficit de recursos. Luego de cuatro afios de tratamientos, los
sitios aridos y semiaridos manifestaron la mayor sensibilidad, con disminuciones de la
productividad forrajera de 48 y 50%, respectivamente. En cambio, la productividad forrajera
en los sitios del extremo himedo se mostro insensible ante sequias de similar magnitud y
duracion. Se determind que los principales controles de la sensibilidad fueron la aridez y la
diversidad bioldgica de las comunidades vegetales. Por ultimo, se encontr6é que tanto sitios

aridos como humedos responden de manera significativa al agregado de nutrientes y agua,
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pero solo los sitios &ridos mostraron una respuesta significativa a la ocurrencia de afios
hamedos sucesivos. Esta tesis permite mejorar el conocimiento sobre la sensibilidad a la
sequia de ecosistemas pastoriles ubicados en un gradiente de aridez, aportando nuevos
elementos para desarrollar estrategias de manejo que preserven el recurso forrajero

amenazado por el cambio climético y la intensificacion de la ganaderia.

Palabras clave: cambio climatico, pastizal, produccion forrajera, provisién de servicios

ecosistémicos, ganaderia, indices de sensibilidad a la sequia
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Abstract

Sensitivity to drought of rangelands across an aridity gradient

Future climate changes are predicted with alterations in rainfall, temperature and the
frequency and intensity of droughts. Droughts can reduce the provision of ecosystem
services such as fodder, carbon storage and maintenance of diversity, with implications for
livestock production and human well-being. However, it is still unclear which are the main
factors that determine the sensitivity to drought of rangeland ecosystems and their
manifested responses. The objective of this thesis was to compare the sensitivity of forage
against several consecutive years of drought in rangelands located in an aridity gradient in
Argentina using different indices. Experimentally, sensitivity to drought was evaluated for
four years at nine sites. In addition, was assessed how the forage responded to changes in
the availability of water and nutrients in five of these sites. After four years of experimental
drought, the arid and semi-arid sites showed the greatest sensitivity, with decreases of 48
and 50% in forage productivity, respectively. In contrast, after droughts of a similar
magnitude, the sites in the humid extreme were insensitive. The main factors that control
sensitivity were determined to be climatic factors and diversity. Finally, it was found that
both arid and humid sites respond significantly to the addition of nutrients, and only arid
sites showed a significant response to the occurrence of successive wet years. This thesis
allowed to improve knowledge about the sensitivity of rangelands located in an aridity
gradient, providing new elements to develop management strategies for the preservation

and use of forage resources of these ecosystems threatened by climate change.

Keywords: climate change, grasslands, forage production, ecosystem services provision,

aridity gradient, livestock production, sensitivity drought indices



Capitulo 1

Introduccion general



1.1 Antecedentes y planteo del problema:

1.1.1 El impacto de las sequias en ecosistemas naturales

El cambio global actualmente afecta los ecosistemas terrestres e involucra alteraciones en
factores climaticos, los regimenes de disturbio y cambios en la biodiversidad (Steffen et al.,
2015). Los principales cambios climaticos como la mayor variabilidad en las precipitaciones
y aumentos de temperatura generan cambios significativos en el funcionamiento de
ecosistemas terrestres (IPCC, 2021). La intensificacion del ciclo hidrolégico global
determina modificaciones en los patrones de precipitacion intra e interanual (Wilcox et al.,
2015) y aumenta la frecuencia de afios extremadamente secos y hiUmedos con consecuentes
sequias e inundaciones (Hsu y Adler, 2014; Knapp et al., 2015; Ciais, et al., 2017). Sin
embargo, los sistemas biologicos responden de forma diferente a estos cambios hidrolégicos,
siendo algunos muy vulnerables y otros muy resistentes a los mismos eventos (Frank et al.,
2015). Dado que el cambio global se intensificara en las proximas décadas, es importante
conocer las caracteristicas de los ecosistemas que determinan su sensibilidad, para
incrementar la capacidad de prediccion y alertar a la ciudadania sobre los efectos y alcances
(Bellard et al., 2012).

La sequia, definida como una ausencia prolongada o marcada deficiencia de precipitacion
(IPCC, 2021), genera cambios en el funcionamiento de los ecosistemas, generalmente
disminuyendo la productividad primaria neta aérea (PPNA; Hoover y Rogers, 2016;
Huxman et al., 2004). Esta definicion meteoroldgica de las sequias se asocia también con
intervalos cada vez mas largos entre eventos de precipitacion combinados con temperaturas
mas calidas, lo cual genera alteraciones en el movimiento de agua en el suelo y modifica su
dindmica (Yu y D’Odorico, 2014). Los cambios hidrologicos pueden afectar la absorcion de

agua por la vegetacion (Yu y D’Odorico, 2014), generar incrementos en la mortalidad de las



plantas o pérdidas en la cobertura y, por lo tanto, disminuir la PPNA (Niu et al., 2014). El
estudio de los fendmenos de sequia es importante para comprender el impacto en escenarios
ambientales actuales y futuros (Wang et al., 2018).

Las pérdidas econdmicas, sociales y ambientales que estan asociadas a fendmenos de
sequia son causa de gran preocupacion tanto a nivel internacional como nacional (Reichstein
et al., 2013). Las disminuciones en las precipitaciones tienen gran impacto en las actividades
antrépicas (Saurral et al., 2017), incluyendo las actividades productivas de indole
agropecuario como la ganaderia. Las previsiones para el siglo veintiuno apuntan,
principalmente, a un incremento en el riesgo de eventos de sequia que varia entre continentes
(IPCC, 2021). Dentro de Sudamérica, se espera una gran variabilidad de la severidad de
estos eventos entre regiones, de acuerdo con la estacionalidad en que ocurren las
disminuciones en precipitaciones y de la variabilidad interanual de las lluvias (Niiez et al.,
2009; Dai, 2011). Particularmente, en Argentina, durante las ultimas décadas ocurrieron
largos y severos eventos de sequia (Botana et al. 2011). Por ejemplo, en el afio 1997, casi un
70% de la provincia de Buenos Aires, una region con ecosistemas pastoriles ganaderos de
alto nivel productivo se vio afectada por reducciones en las precipitaciones. En 2008 las
precipitaciones se redujeron entre un 40 a 60% de la precipitacion media de la region
pampeana y se declar6 el “Desastre Agropecuario Nacional” debido a la extensa area
afectada, las reducciones en las cosechas agricolas, la mortandad de miles de cabezas de
ganado debido a la escasez de forraje y la consecuente generacion de severas pérdidas
econdmicas (Scarpati et al., 2016). Para algunas zonas aridas del pais se pronostican
incrementos en la ocurrencia de sequias (IPCC, 2021), y también para los ecosistemas
pastoriles de la regién pampeana, aunque de menor duracion y severidad (Scarpati et al.,
2016). Sumada a esta variabilidad en la intensidad de las sequias, las areas de nuestro pais

afectadas difieren en cdmo son impactadas y en su capacidad de respuesta. Todavia no



contamos con la informacion necesaria para entender qué ecosistemas son los mas
vulnerables y qué factores determinan la sensibilidad diferencial a las sequias de los
ecosistemas pastoriles de Argentina.

Algunos trabajos analizaron las proyecciones y alcances de los cambios en las
precipitaciones en Sudamérica (Vera et al., 2006), alertando sobre la ocurrencia de sequias
extremas (Marengo & Espinoza, 2016). El impacto de las sequias sobre ecosistemas
naturales depende fundamentalmente de las caracteristicas de las especies vegetales de las
comunidades, lo cual incluye sus sensibilidades a cambios en diferentes atributos climaticos
(Knapp & Smith, 2001). Es decir, como se afecte el ecosistema que estd experimentado el
fendbmeno va a estar determinado por que especies estan presentes, sus caracteristicas
idiosincraticas y cuales son sus rasgos funcionales (Ruppert et al., 2012). Sin embargo, la
tasa de ocurrencia de los cambios climaticos en la actualidad excede los limites posibles de
los procesos de adaptacion (Stringer et al., 2009). En general, se espera que las zonas aridas
y semiaridas se vean muy expuestas y sean las mas vulnerables a disminuciones en las
precipitaciones debido a la baja diversidad funcional y/o la identidad de las especies
presentes que influyen en la sensibilidad del ecosistema (Dai, 2011; Knapp et al., 2015).

El deterioro ambiental de ecosistemas naturales también estd asociado a otras
consecuencias de la actividad humana tales como transformaciones en los ciclos
biogeoquimicos, la pérdida de biodiversidad y las invasiones biolégicas (Sala et al., 2000;
Vitousek et al., 1997), que se suman a los cambios en el clima (Flombaum et al., 2017). Las
actividades antrdpicas asociadas a actividades industriales, practicas agropecuarias como la
fertilizacion y procesos como las deposiciones atmosféricas han aumentado los ingresos de
nitrégeno y otros nutrientes a los ecosistemas (Fay et al., 2015). Estos aumentos pueden
afectar los ciclos de todos los nutrientes y el balance de carbono de los ecosistemas (Borer

et al., 2014). Debido al cambio climético y al incremento de la disponibilidad de nutrientes



(Steffen et al., 2015), el futuro funcionamiento y la provision de servicios de los ecosistemas
como la productividad forrajera y el mantenimiento de la biodiversidad se estan viendo cada
vez mas comprometidos (Smith et al., 2015). Conocer los efectos de los cambios en
disponibilidad de recursos sobre los ecosistemas naturales es clave para entender y predecir
los cambios en la capacidad de la naturaleza para proveer servicios, que tienen un rol central

en el desarrollo y el bienestar social (Costanza, 2000; Costanza et al., 1998, 2014).

1.1.2 Sensibilidad a la sequia: un indicador de la capacidad de respuesta de los
ecosistemas

A pesar de la escala global de los cambios climaticos, los ecosistemas muestran distinta
respuesta o sensibilidad a eventos extremos como las sequias, cuyas consecuencias no son
las mismas en distintas regiones y tipos de ecosistemas (Schwalm et al., 2017). La
sensibilidad describe el grado en el que se ven afectados atributos funcionales y estructurales
ante un cambio en el ambiente abiotico, mostrando distintas tasas que describen la magnitud
y naturaleza del cambio e indican la capacidad de respuesta de los ecosistemas (Wilcox et
al., 2017). La sensibilidad puede analizarse a traves de la variacion en cualquier atributo, tal
como la PPNA, en funcidn de un cambio en el factor determinante (o driver), y describirse
utilizando diversos indices (Isbell et al., 2017; Smith et al., 2017). Asi, por ejemplo, la
sensibilidad a la sequia de la productividad forrajera describe el cambio en esta variable del
funcionamiento en relacion con la disminucidn en la precipitacion, y es el cambio relativo a
la magnitud que se reducen las precipitaciones (Bondaruk et al., 2022; Smith et al., 2017,
Wilcox et al., 2017). La sensibilidad ante fluctuaciones ambientales suele estar relacionada
con la intensidad del cambio ambiental (Flombaum et al., 2017). Por eso, es importante
evaluar los cambios en forma relativa ante un cambio ambiental o driver (Smith et al. 2017).
Por ello, los indices para caracterizar la sensibilidad a la sequia cuantifican los cambios en

la PPNA producidos entre un afio determinado y un afio seco, o si se trata de un experimento,



cuantifican el cambio entre las parcelas control y aquellas en las que se impuso una sequia
en funcion de la reduccion de lluvia experimental. Entonces, valores altos refieren a
situaciones donde la PPNA bajo sequia es muy baja en relacién con los valores de la
situacion sin sequia (sitio muy sensible y afectado) y cuando los valores del indice son bajos,
significa que hay poca variacion con la sequia (sitio poco sensible y muy resistente a la falta
de agua). Estudiar indices que consideren las condiciones medias del sitio para determinar
la variabilidad a la sequia aportaria informacién para comparar entre ecosistemas.

Los experimentos a campo que manipulan la precipitacién para simular sequias sirven
como herramientas para comprender los mecanismos causales de los procesos ecologicos
como respuesta ante estos eventos (Kreyling et al., 2017). Los estudios de sintesis realizados
a traveés de la comparacion de experimentos de sequia y observacion de los efectos de eventos
naturales revelaron diferencias en la respuesta de las comunidades vegetales ante cambios
en el régimen de lluvias (Wu et al., 2011). Sin embargo, en las comparaciones hechas con
metaanalisis se han incluido eventos de sequia de diferente intensidad y duracidon, analizando
distintas variables respuesta, la manera de estimacion y las escalas espaciales y temporales.
Por lo que no se puede inferir si la respuesta diferencial de los ecosistemas es producto de
alguna caracteristica del sistema bioldgico o consecuencia de la intensidad variable del
evento meteoroldgico. Los trabajos de sintesis no permiten discernir los mecanismos que
explican esa sensibilidad diferencial (Knapp et al., 2015; Seddon et al. 2016). La ejecucion
de experimentos comparables para evaluar las diferentes respuestas a la sequia y la alteracion
que se genera en el funcionamiento de sistemas naturales contrastantes es una alternativa
para comprender los mecanismos del impacto en la vegetacion y en la provision de servicios

(Borer et al., 2014).



1.1.3 La importancia de estudiar ecosistemas pastoriles a lo largo de un gradiente
ambiental

Los ecosistemas pastoriles incluyen estepas arbustivas, herbaceas y mixtas, pastizales y
contemplan un é&rea extensa en la bidsfera, entre el 25 a 40% de la superficie terrestre, con
gran variabilidad en los tipos de suelo, estructura del paisaje y tipos de uso de los recursos,
entre otros (Derner & Augustine, 2016). Estas tierras de pastoreo son extensamente
explotadas a nivel mundial para diversas actividades productivas principalmente por
herbivoros domésticos, por lo que el desarrollo de estrategias de manejo es clave para
permitir su utilizacién sostenible, promover la conservacion de los servicios ecosistémicos
y reducir su deterioro (Peri et al., 2021). El régimen de precipitaciones es un determinante
importante del funcionamiento de estos ecosistemas ya que en el amplio rango de
precipitacion media anual que abarcan (de 100 hasta 1000 mm afio™), el crecimiento de las
plantas esta principalmente controlado por la disponibilidad de agua (Sala et al., 1988). Por
lo tanto, la disminucidn de las lluvias puede tener consecuencias importantes en la PPNA y
en todos los demas niveles troficos (Heisler-White et al., 2008; Le Houérou, 1996; Sala et
al., 1988). Conocer los efectos de cambios en el régimen de precipitaciones y de la mayor
ocurrencia de sequias en ecosistemas pastoriles tiene implicancias importantes en su
funcionamiento dado que sustentan muchas actividades socio econdmicas. Siendo la de
mayor importancia la produccion ganadera, sobre la cual el impacto de una sequia puede
tener severas consecuencias en términos productivos, econdmicos y sociales (Gherardi y
Sala, 2015; Hsu et al., 2012; Kinugasa et al., 2012; Knapp & Smith, 2001; Knapp et al.,
2015; Milchunas y Lauenroth, 1993).

Los gradientes ambientales han sido utilizados ampliamente para inferir procesos que
controlan la estructura y el funcionamiento ecosistémico (Vitousek y Matson, 1991). Por
ejemplo, al observar la variabilidad de la vegetacion desde sitios muy aridos a sitios

himedos, se encuentran cambios en la estructura, la cobertura, las formas de vida presentes



y la biomasa total (Bertiller et al., 2006). Estudiar ecosistemas a través de un gradiente de
aridez permite hacer inferencias de procesos temporales estudiando los cambios en el
espacio. En particular, gradientes que abarcan sitios de significativa importancia como aridos
y semiaridos que dan cuenta a nivel global de un 45% de la superficie terrestre (Poulter et
al., 2014) y en Argentina casi del 75% de su territorio (Fernandez y Busso, 1999). Ademas,
al incluir un gradiente que incorpora un extremo mas humedo, se tienen en cuenta
ecosistemas de gran importancia productiva y econdmica. Los ecosistemas pastoriles que
sustentan ganaderia se extienden a lo largo de gradientes de aridez y aportan principalmente
el servicio ecosistémico de productividad forrajera (Yahdjian et al., 2015). Sin embargo, la
cantidad de forraje, su calidad y la proporcion de especies consideradas forrajeras varia con
el grado de aridez y la productividad de cada sistema. La productividad forrajera puede variar
sustancialmente de la productividad total, dependiendo de la composicion especifica de las
comunidades (Coughenour, 1985; Golluscio et al., 2009). Donde, para conocer la provision
de forraje de un ecosistema pastoril es necesario complementar ecologia de ecosistemas y
ecologia de comunidades (frecuentemente abordadas por separado). Determinar los cambios
asociados en el funcionamiento y la provision forrajera de los ecosistemas pastoriles debido
a las sequias permite conocer la capacidad de respuesta productiva y su sensibilidad a estos
eventos climaticos. Este conocimiento va a permitir ademas identificar aquellos ecosistemas
pastoriles méas sensibles para anticipar y pronosticar la oferta de alimento para el ganado ante

distintos escenarios de cambio climatico.

1.1.4 Factores abioticos y bioticos que determinan la sensibilidad a la sequia de los
ecosistemas pastoriles

Las diferencias en la sensibilidad a la sequia entre ecosistemas pueden estar asociadas
con el régimen histérico de precipitacion, su variabilidad interanual, la estacionalidad y/o la

frecuencia y el tamafo de eventos de lluvia y su correspondiente aprovechamiento por parte



de las plantas a través de atributos de la comunidad vegetal (Magliano et al., 2015). Los
factores abidticos como la aridez, la precipitacion, la temperatura y la disponibilidad de
nutrientes minerales, entre otros, regulan los cambios en la vegetacién y limitan la respuesta
ante una sequia (Fay et al., 2015; Milchunas y Lauenroth, 1993; Sala et al., 1988; Yahdjian
y Sala, 2006). En varios trabajos se evalud la respuesta en el funcionamiento del ecosistema
ante cambios en la lluvia, analizando la eficiencia en el uso de la precipitacion de la
vegetacion como aproximacion para describir la sensibilidad del sistema (Bai et al., 2008;
Le Houerou et al., 1988). Utilizando esta medida integradora, se determind que los
ecosistemas aridos son mas sensibles (tienen pendientes mayores en la relacion
precipitacion- productividad) que los sistemas humedos (Huxman, et al., 2004; Maurer et
al., 2020; Sala et al., 2012). Sin embargo, otros trabajos muestran que al evaluar la respuesta
de la PPNA ante cambios en la precipitacion los mas sensibles son los semiaridos (Hsu et
al., 2012; Paruelo et al., 1999). A su vez, la sensibilidad a sequias también esta inversamente
relacionada con la precipitacion media anual y por ende con la PPNA media del sitio (Wilcox
et al., 2015). Determinar cdmo cambia la sensibilidad de la vegetacidon ante cambios en las
precipitaciones no sélo va a permitir indicar los ecosistemas mas vulnerables, sino también
encontrar los factores que generan las diferencias entre ecosistemas.

Los atributos bidticos de las comunidades vegetales que modulan la relacion con la
PPNA, como la diversidad (por ejemplo, a través de la cantidad de especies y de grupos
funcionales), pueden explicar también la sensibilidad a la sequia de los ecosistemas
pastoriles, siendo generalmente mayor la estabilidad en comunidades méas diversas (Vogel
et al., 2012a). A mayor diversidad, suele haber una mayor complementariedad de nichos
entre las especies y asi el sistema puede mostrar multiples respuestas especificas ante
perturbaciones extremas, lo que permite una mayor estabilidad funcional (Isbell et al., 2009;

Yachi y Loreau, 1999). En ecosistemas pastoriles de Estados Unidos, se comprob6 que las
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comunidades vegetales mas diversas eran mas resistentes a la sequia (su productividad
durante la sequia se alejaba menos de la media) que comunidades més empobrecidas en
especies (Tilman et al., 1996). Otros experimentos donde se ha manipulado la riqueza de
especies en ecosistemas pastoriles mostraron que la diversidad afecta la resistencia a la
variabilidad climética (de Mazancourt et al., 2013). Otro factor importante que modula la
respuesta es la presencia de formas de vida clave (como pastos y arbustos), la importancia
que tienen éstas en términos de dominancia y como es su respuesta a la sequia. Por ejemplo,
la forma de vida de arbustos en una estepa serd menos sensible a eventos de sequia que los
pastos (Gherardi y Sala, 2015). Entonces, la respuesta de la comunidad vegetal ante sequias
va a estar asociada a cuadn sensible es y qué tasa de crecimiento tiene la especie
funcionalmente dominante (Smith y Knapp, 2003). Es decir, la diversidad funcional o el
rango de rasgos funcionales de las especies presentes en una comunidad es mas determinante
del funcionamiento ecosistémico que la riqueza especifica (Diaz y Cabido, 2001). De hecho,
lo mas determinante son los rasgos funcionales de las especies dominantes, ya que son los
que estan mas fuertemente asociados con la resistencia del sistema ante distintos disturbios
(MacGillivray et al. 1995). Sin embargo, aun se desconocen los mecanismos asociados con
la estructura y composicion de especies vegetales, su grado de abundancia relativa y sus
rasgos que modifican la sensibilidad de la productividad forrajera de ecosistemas pastoriles

que se ubican a lo largo de gradientes de aridez.

1.1.5 Cambios en la respuesta del forraje de acuerdo con la disponibilidad de
recursos

Los aumentos en la disponibilidad de recursos como nutrientes o agua permiten
incrementar la productividad de los ecosistemas (Fay et al., 2015). Sin embargo, la respuesta
puede ser variable segun las especies presentes y las tolerancias a limitaciones de agua o

nutrientes que ellas tengan (Van Ruijven y Berendse, 2010). A su vez, la respuesta va a estar
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determinada  por la  interaccibn  entre  distintos  tipos de  recursos
(Huxman et al., 2004; Wilcox et al., 2015).

Determinar como es la sensibilidad ante aumentos o disminuciones en la disponibilidad
de agua o nutrientes, y el consecuente impacto en la oferta de forraje, es interesante ya que
la respuesta de la comunidad vegetal ante mayor o menor oferta de recursos puede ser
asimétrica (Wilcox et al., 2017). Por ejemplo, la sensibilidad ante un exceso de lluvia o una
sequia pueden ser muy distintas. Se ha documentado falta de respuesta de la comunidad
vegetal a incrementos en la disponibilidad de agua debido a que la ocurrencia de limitaciones
hidricas previas impide que la cantidad y el momento de un determinado pulso de lluvia
pueda ser aprovechado por las plantas, ya que podrian carecer de las estructuras necesarias
para la utilizacion de dicho recurso (Fernandez, 2007; Paruelo et al., 1999). Esto implica
que, en afios humedos con alta disponibilidad de recursos, la estructura y la composicion de
la comunidad vegetal pueden actuar como una restriccion, impidiendo un crecimiento de las
plantas acorde a ese pulso de agua (Yahdjian y Sala, 2006). Una comunidad vegetal con baja
diversidad de grupos funcionales y especies, o baja densidad de meristemas de renuevo, no
permite un aprovechamiento eficiente de una oferta hidrica adicional, generando desfasajes
entre la oferta de recursos y la respuesta inmediata posterior de la vegetacion (Paruelo et al.,
1999; Reichmann et al., 2013; Tilman et al., 1996; Yahdjian y Sala, 2006).

Otro aspecto que puede generar variabilidad en la respuesta del forraje a cambios en las
precipitaciones es la disponibilidad de nutrientes en el suelo y su interaccion con la
disponibilidad de agua (Hooper y Johnson, 1999; Yang et al., 2011a). Estd comprobado que,
en ecosistemas aridos y semiaridos, los pulsos de lluvia tienen consecuencias significativas
sobre el ciclado de los nutrientes (Austin et al., 2004; Yahdjian y Sala, 2010). Dado que
nutrientes tales como el nitrégeno y el fésforo son esenciales para muchos procesos

bioldgicos, la falta de respuesta a la lluvia en afios himedos también podria estar mediada
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por limitaciones en la disponibilidad de estos elementos esenciales para las plantas (Fay et
al. 2015). Los ecosistemas pueden responder diferente segin el efecto que tenga la
interaccion entre la disponibilidad hidrica y la de nutrientes, y segln su ubicacion a lo largo
del gradiente de aridez. Sin embargo, no esté totalmente dilucidado cémo sera el impacto de
dicha interaccion, y conocer como varia el forraje ante baja o alta oferta hidrica (afio seco o
himedo), y bajo diferente disponibilidad de nutrientes permitird caracterizar mejor la
respuesta de los ecosistemas ante el cambio global (Wilcox et al. 2017).

Dilucidar los determinantes de la sensibilidad del forraje a la sequia en ecosistemas
pastoriles requiere analizar los cambios en la vegetacion entre afios distintos y en diferentes
sitios. Sin embargo, al estudiar la sensibilidad a la sequia a lo largo del tiempo en gradientes
ambientales, es complejo hacer una comparacion ya que no todos los ecosistemas
experimentan sequias de igual intensidad. Para poder tener condiciones comparables, es
necesario establecer experimentos manipulativos. A su vez, es necesario conformar redes
coordinadas de experimentos que simulen sequias utilizando un protocolo comun (Knapp et
al., 2017; Yahdjian et al., 2021) para comparar la respuesta de distintos ecosistemas. Estas
redes de experimentos coordinados se utilizan para entender las consecuencias del cambio
global ya que permiten simular situaciones comparables en cada sitio y evitar efectos
confundidos, abarcando gradientes ambientales (Borer et al., 2014; Fraser et al., 2013; Smith
et al., 2017). Este trabajo aprovech6 una red internacional conformada para estudiar la
sensibilidad a la sequia extrema (definida como disminucion en la precipitacion con una
probabilidad de ocurrencia de 1 en 100 afios) de los ecosistemas terrestres, la Drought-Net

(http://wp.natsci.colostate.edu/droughtnet/; Knapp et al., 2017). En Argentina, esta red

incluye nueve sitios y abarca ecosistemas que cubren un rango amplio de precipitacién media
anual (150-1000 mm afio™), distintos suelos y vegetacion. Asociado a esta red y a la red de

nutrientes, The Nutrient Network, se ha puesto en funcionamiento la red internacional NPK-
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D que combina el estudio de los efectos de eventos de sequia con el agregado de nutrientes,
y permite profundizar en las interacciones entre lluvia y nutrientes en ecosistemas pastoriles

(http://www.bayceer.uni-bayreuth.de/npkd/index.php?lang=en).

1.2: Objetivos, hip6tesis y estructura de la tesis

Esta tesis comprende la investigacion del efecto de sequias experimentales sobre la
provision de forraje de ecosistemas pastoriles ubicados en un gradiente de aridez en
Argentina. Pretende determinar qué ecosistemas del gradiente son mas sensibles a la sequia
y cuales son los factores que explican dicha sensibilidad. Por otro lado, también se propuso
evaluar los efectos del agregado de agua, ademas de su reduccidn, los tipos de respuestas y
su naturaleza y como es la interaccion de las sequias con la disponibilidad de nutrientes en
la oferta de forraje de los ecosistemas pastoriles.

Si bien se han realizado investigaciones para estudiar la respuesta a la sequia en distintos
sitios de la estepa patagonica (Yahdjian y Sala, 2006) aun no hay informacion sobre la
dinamica de la provision de forraje de estos sistemas y de como podrian responder otras
regiones del pais a la sequia, como los ecosistemas pastoriles pampeanos o los arbustales de
la region fitogeografica de Monte. El gradiente objeto de estudio de esta tesis abarca
ecosistemas pastoriles desde estepas en Patagonia a la Region Pampeana, todos de gran
importancia en las actividades productivas en Argentina (Cid et al., 2011) principalmente, la
produccidn ganadera extensiva (Baldi et al., 2016).

Los objetivos particulares de la tesis fueron:
1. Estudiar la sensibilidad a la sequia de ecosistemas naturales a través de distintas
aproximaciones, usando indices de sensibilidad relativos y absolutos.
2. Analizar factores bidticos y abidticos de los ecosistemas que explican la
variabilidad en la sensibilidad de la productividad forrajera ante sequias de similar

severidad.
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3. Determinar los cambios en la productividad forrajera ante sequias en ecosistemas
pastoriles ubicados a lo largo de un gradiente de aridez y evaluar la sensibilidad
del componente forrajero.

4. Evaluar el efecto directo e interactivo de cambios en la disponibilidad de distintos
recursos del suelo (agua y nutrientes) en el funcionamiento y la estructura de
ecosistemas pastoriles.

Las hip6tesis que se pusieron a prueba son las siguientes:

Hipdtesis asociada al objetivo 1: El uso de indices relativos y absolutos para evaluar

sensibilidad a la sequia es complementario y permite distinguir entre ecosistemas
contrastantes en su productividad y entre distintos afios climaticos.

Hipotesis asociada al objetivo 2: La sensibilidad de la productividad forrajera a la sequia

estd determinada principalmente por el clima y los factores edaficos (caracteristicos de
cada ecosistema) y en segundo lugar por las caracteristicas de las comunidades vegetales,
ya que las especies de plantas y su interaccion en distintas condiciones ambientales
determinan la respuesta de la productividad forrajera a cambios en la disponibilidad de
agua.

Hipdtesis asociada al objetivo 3: La respuesta de la productividad forrajera a la sequia

disminuye a lo largo de un gradiente de aridez, siendo los ecosistemas mas humedos los
de menor sensibilidad debido a su mayor productividad y menor dependencia de la
disponibilidad hidrica.

Hipotesis asociada al objetivo 4: Los ecosistemas pastoriles difieren en la respuesta a la

disponibilidad de recursos, siendo los aridos los que tienen una mayor sensibilidad de la
produccién forrajera a cambios en la oferta hidrica por estar mas altamente restringidos
por disponibilidad de agua que los himedos, los que a su vez estdn mas limitados por

nutrientes que por agua.
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La tesis estd comprendida por una introduccién general (Capitulo 1), cuatro capitulos de
resultados (Capitulos 2-5) y un capitulo de discusion general (Capitulo 6).En los capitulos
de resultados(i) se evaluaron distintas aproximaciones de estimacién de la sensibilidad y
se pusieron a prueba estas métricas considerando datos reales aplicados a manipulaciones
experimentales de la lluvia en gradientes de precipitacion a nivel mundial (Capitulo 2);
(ii) se determind la importancia de factores bidticos y abi6ticos de los ecosistemas como
controles de la sensibilidad a la sequia de la productividad forrajera (Capitulo 3); (iii) se
analizo el impacto de sequias extremas de varios afios consecutivos en la productividad
forrajera de ecosistemas pastoriles aridos, semiaridos y humedos (Capitulo 4); y (iv) se
evaluo el efecto en la productividad forrajera de cambios en la disponibilidad de agua y
nutrientes en sitios aridos y himedos (Capitulo 5). Por ultimo, en el capitulo de discusion
general se discuten en forma integral los resultados de los capitulos previos a la luz de los
objetivos y la informacidn presentada en esta introduccion general, y se plantean nuevas

lineas de investigacion a la luz del avance en el conocimiento (Capitulo 6).
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Capitulo 2

Indices estandarizados para estimar la sensibilidad a la sequia
en los ecosistemas

Bondaruk, V.F., Ofiatibia, G.R., Wilcox, K.R. & Yahdjian, L. (2022) Standardized
indices to estimate sensitivity to drought across ecosystems. Applied Vegetation
Science, 25, e12674. https://doi.org/10.1111/avsc.12674

16


https://doi.org/10.1111/avsc.12674

17

2.1 Introduccion

Las sequias estan teniendo impactos globales crecientes y considerables en la dindmica del
ciclo del carbono, con consecuencias para la composicién de las comunidades vegetales, la
productividad primaria y la provisidn de servicios ecosistémicos, especialmente en
ambientes aridos (Bradford et al., 2020; Dai, 2012). Los ecosistemas terrestres difieren en
su variabilidad inter e intra-anual de las precipitaciones y muestran diferente sensibilidad en
el funcionamiento frente a las sequias (es decir, exhiben diferente magnitud de respuesta al
cambio en la cantidad de precipitaciones; Wilcox et al., 2017; Smith et al., 2017). Por
ejemplo, la productividad primaria en ciertos ecosistemas es relativamente insensible a la
disminucion de las precipitaciones, mientras que se reduce considerablemente en otros
cuando las sequias son de intensidad similar (Knapp et al., 2015). Ademas, los cambios en
la estacionalidad de las precipitaciones tienen diferentes efectos sobre la productividad
primaria, dependiendo del momento del afio en el que se concentran las lluvias (Zeppel et
al., 2014). Para cuantificar los efectos de las sequias se han utilizado diversos enfoques, y el
proceso de estimacion de la sensibilidad de los ecosistemas a ellas ha sido un tema de debate
en ecologia durante muchos afios (Sutherland et al., 2013). En la actualidad, no existe un
indice Unico para estimar los impactos de la sequia en los ecosistemas que sea
universalmente aceptado por la comunidad cientifica (ver Smith et al., 2017 para una
revision de varias métricas). Por lo tanto, una comprension integral de diferentes indices
utilizados para estimar la sensibilidad a la sequia, y los sesgos que cada uno presenta, es
fundamental para permitir comparaciones frente a los cambios previstos en los regimenes
de precipitaciones.

Los experimentos de manipulacion de las precipitaciones son los mas extendidos para
simular sequias y estudiar los cambios asociados en las comunidades vegetales (Knapp et

al., 2017). Las sequias experimentales generalmente se inducen a través de interceptores
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pasivos de lluvia que interceptan un porcentaje de la precipitacion, y luego se comparan las
respuestas con una parcela adyacente que recibe las precipitaciones ambientales (parcela
control, Kreyling et al., 2017; Yahdjian y Sala, 2002). Los experimentos de manipulacién
en multiples sitios son ideales para evaluar las respuestas a la alteracion de las
precipitaciones y las sequias extremas a escala regional a global (Hoover et al., 2018; Yahdjian
et al., 2021) Sin embargo, las comparaciones a lo largo de diferentes afios, entre ecosistemas
contrastantes y con sequias de distinta intensidad se vuelven muy complejas y requieren
evaluaciones detalladas (Matos et al., 2020). Por ejemplo, los ecosistemas que difieren en su
eficiencia en el uso de la precipitacion (EUP, es decir la cantidad de precipitacion utilizada
para producir una unidad de productividad vegetal; Veron et al., 2005) pueden exhibir
distintos patrones de sensibilidad segun se la describa por indices relativos o absolutos.
Ecosistemas que tienen desacopladas las precipitaciones y la estacion de crecimiento de la
vegetacion podrian mostrar valores bajos de EUP. En estos sitios, una sequia experimental
tendria menos impacto que en aquellos con alto EUP y cuya precipitacion se produce
predominantemente durante los periodos en los que las plantas estan activas.

La eficiencia media del uso de la precipitacién (EUPy) es un atributo importante del
ecosistema que determina la magnitud de la respuesta a los cambios en la precipitacion
(Huxman et al., 2004) y puede ser un determinante critico de las respuestas del ecosistema a
la sequia a considerarse en las métricas de sensibilidad (Zhang et al., 2021). EUPy, indica el
crecimiento promedio de las plantas por unidad de lluvia promedio en un ecosistema, lo que
refleja los requisitos intrinsecos de agua de la comunidad vegetal. Este atributo varia entre
sitios dependiendo de sus caracteristicas como la precipitacion media anual, la
estacionalidad, la composicion de la vegetacion, la temperatura media anual, los atributos
del suelo y la pendiente (Vermeire et al., 2009; Veron et al., 2005; Yang et al., 2010). No

obstante, los patrones de sensibilidad a la sequia utilizando diferentes indices en ecosistemas
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con marcadas diferencias en la EUP); aln no se han explorado a fondo.

Las conclusiones obtenidas sobre las respuestas diferenciales de los ecosistemas a las
sequias pueden depender en gran medida de la aproximacion utilizada y del indice de
sensibilidad especifico aplicado. Por ejemplo, la comparacion entre los efectos de
experimentos independientes de manipulacion de la precipitacion a través de la tasa de
respuesta comunmente utilizada en los metaanalisis (es decir, el cociente entre la variable
medida en los tratamientos manipulativos y la condicion control; Hedges et al., 1999)
pueden dilucidar la respuesta a la sequia, pero no tienen en cuenta la magnitud de la
reduccion en la cantidad de precipitacion (Flombaum et al., 2017). Por el contrario, los
indices de sensibilidad que consideran la cantidad de cambio en un determinado atributo
del ecosistema en relacion con el cambio de un determinante especifico permiten
comparaciones estandarizadas entre los eventos de sequia. Ademas, los indices de
sensibilidad pueden mejorar la vinculacion con los mecanismos que explican la variabilidad
en la sensibilidad en un rango que va desde ecosistemas aridos hasta himedos (Smith et al.,
2017). Sin embargo, aun es necesario realizar una evaluacion adicional, ya que los indices
de uso comun evalian la sensibilidad entre ecosistemas con EUPy, contrastantes sin
considerar explicitamente esta variable como un determinante de la variabilidad en las
respuestas a las sequias. Por lo tanto, incorporar indices de sensibilidad a la sequia que estan
estandarizados por EUPy, que da cuenta no sélo de la variabilidad interanual de la
precipitacion sino también de la estacionalidad, es una forma de explicar parte de la
variacion en la sensibilidad entre diferentes ecosistemas (Vermeire et al., 2009).

El objetivo de este estudio fue comparar la sensibilidad a la sequia evaluada a traves de
tres indices diferentes. Dos de estos indices, la Relacion Porcentual y la Relacion Absoluta
(sensu Smith et al., 2017), se usan cominmente para estimar la sensibilidad del ecosistema

a las sequias experimentales. El tercero, el indice Relativo a la Media, es un indice nuevo,
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desarrollado originalmente en este estudio, que estandariza la sensibilidad a la sequia por
la EUP), del ecosistema. En este capitulo se presenta este nuevo indice y se comparan los
resultados obtenidos a partir de él con los dos indices anteriores, usando datos simulados
en varios escenarios de cambio de precipitacién. Finalmente, se aplican estos indices a
situaciones reales usando datos ya publicados de experimentos previos de sequia para
evaluar diferentes aspectos de la sensibilidad a la sequia en ecosistemas distribuidos a lo

largo de un amplio gradiente de precipitacién media anual.

2.2 Métodos

2.2.1 Indices de sensibilidad a la sequia

Se evaluaron tres indices para estimar la sensibilidad de los ecosistemas a la sequia. Los
tres indices consideran los cambios en la productividad primaria neta aérea (PPNA)
relacionados con los cambios en la precipitacion (PPT) generados por las sequias. Aunque
existen varios indices para evaluar las respuestas de la comunidad vegetal y del ecosistema
a la sequia (Byrne et al., 2013; Smith et al., 2017; Wilcox et al., 2017), seleccionamos dos
indices de sensibilidad que tienen en cuenta justamente los cambios en el factor de control
o driver (es decir, PPT) y proponemos uno nuevo. Los indices son: (i) un indice absoluto,
la Relacién Absoluta (RA, Ecuacién 2.1), (ii) un indice relativo, la Relacion Porcentual
(RP, Ecuacién 2.2; Smith et al., 2017) y (iii) un indice que se desarrolla aqui, el Relativo a
la Media (RM, Ecuacién 2.3; ver siguiente seccidn). RA es el cociente entre el cambio
absoluto en la PPNA entre las parcelas de control y sequia en funcion del cambio en PPT
entre esas parcelas (Ecuacion 2.1). RP es un indice con los mismos componentes que RA,
pero el cambio en la PPNA esté estandarizado por el valor de PPNA de las parcelas control
y el cambio en la PPT esta también estandarizado por el valor de PPT en las parcelas control

(Ecuacion 2.2). Por esta razon, RP es un indice relativo.
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PPNA.- PPNA,
~ PPT.-PPT,

(2.1)

(PPNA, - PPNAs )/PPNA
~ (PPT.-PPT)/ PPT,

¢ 22

Donde: PPNAc (puede expresarse, por ejemplo, en g m 2 afio ') es la productividad primaria
neta aérea en las parcelas control; PPNAs es el valor en parcelas bajo tratamiento de sequia;
PPTc (puede expresarse, por ejemplo, en mmafio ') es la precipitacion ambiental anual
recibida en las parcelas control; y PPTs es la cantidad de precipitacion anual en las parcelas
de sequia, que reciben una proporcion reducida de la precipitacion natural despues de ser

interceptada por interceptores de lluvia.

2.2.2 Nuevo indice de sensibilidad a la sequia

En este estudio se desarrolld el indice Relativo a la Media (RM) para evaluar los cambios
en la PPNA impuestos por la sequia experimental, estandarizados por la PPNA media del
sitio (PPNAw). En forma similar, los cambios en la PPT se estandarizan por la precipitacion
media anual (PPTwm). En otras palabras, este indice es similar a RA, pero estandarizado por
la eficiencia de uso de la precipitacion media del sitio (EUPm =PPNAwm / PPTwm) (Ecuacion
2.3):

_ (PPNA_ -PPNAG)/PPNA,, RA

~ (2.3)
(PPT. -PPTs)/ PPT,, EUP,,

Donde: PPNAc y PPNAs, corresponden a las PPNA de las parcelas control y sequia,
respectivamente, y PPTc y PPTsa la precipitacion anual recibida en esas mismas parcelas;
PPNAw se refiere al valor medio de largo plazo de PPNA del sitio, calculado usando la serie
temporal mas larga disponible; y PPTwm es la precipitacion media anual de largo plazo del

sitio.
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2.2.3 Simulaciones para indices relativos y absolutos

Para evaluar el desempefio de los indices, se simuld la respuesta a la sequia para tres
sitios hipotéticos que tienen la misma PPTwn (1000 mm) pero diferente PPNAwm y, por lo
tanto, tienen EUPwm contrastantes (Cuadro 2.1). En la simulacion, la PPTw se fijo para hacer
comparaciones estandarizadas entre sitios y para determinar el peso de EUPwm en la
variabilidad de las estimaciones de sensibilidad. Para hacer comparaciones entre indices y
sitios cuando se experimenta la misma reduccion consecuente de la sequia en términos
relativos y absolutos, se simularon cuatro escenarios de cambio de PPNA ante una
reduccion del 50% de la precipitacion anual: disminuciones relativas de PPNA del 30% y
50% (Figura 2.1) y disminuciones absolutas de PPNA de 150 y 300 g m 2 afio* (Figura
2.2). La comparacion con la reduccion relativa fija de la PPNA a lo largo de todos los sitios
(en %) permite determinar el mismo impacto en la PPNA, independientemente de cuantos
gramos por unidad de biomasa area se pierdan. Alternativamente, fijar las disminuciones
absolutas de PPNA (en g m2 afio 1) permite estimar una pérdida especifica de PPNA que
puede tener un impacto relativo muy diferente en un sitio de EUPwm bajo en comparacion
con un sitio de EUPw alto. Ademas, para evaluar las respuestas a la sequia experimental
durante los afios himedos, promedio y secos, calculamos la sensibilidad a la sequia en 11
escenarios de precipitacion simulada: cinco escenarios secos (—50 %, —40 %, —30 %, —20
% y — 10% relativo a la precipitacion media); cinco escenarios humedos (+50%, +40%,
+30%, +20% y +10% por encima de la precipitacion media) y un escenario de precipitacion
equivalente a la media del sitio (afio promedio). Aplicamos la reduccion de PPT y las
disminuciones de PPNA descritas anteriormente (Figuras 2.1 y 2.2) a cada uno de estos 11

escenarios de precipitacion anual.
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Cuadro 2.1: Caracterizacion de los tres sitios hipotéticos sometidos a sequia extrema experimental.
La precipitacion media anual (PPTwm) se expresa en milimetros, la productividad aérea media
(PPNAw) en g m? afio y la eficiencia de uso de la precipitacion media (EUPw) en g m? mm™.

Sitio PPTwm PPNAMm EUPMm
(mm afio ™) (g m?afio?) (g m?mm™)
| 1000 400 0.4
I 1000 800 0.8
1 1000 1100 1.1

2.2.4 Aplicacion de indices relativos y absolutos con datos empiricos globales

Para reforzar los resultados de la simulacion y evaluar los patrones obtenidos por indices
relativos y absolutos en situaciones reales, se realiz6 una seleccion de sitios y datos de los
resultados publicados por Wilcox et al. (2017) que informan los impactos de las sequias
experimentales en la PPNA en varios ecosistemas pastoriles de todo el mundo.

Se seleccionaron pastizales (n = 32), que tienen diferentes caracteristicas climaticas y de
vegetacion (Apéndice 1; Cuadro A 2.1), todos sujetos a sequias extremas a través de
experimentos de manipulacion acampo que redujeron la precipitacion ambiental en un
50%-100%. Estas sequias experimentales se impusieron en parcelas de vegetacion con el
objetivo de evaluar los impactos de la sequia en la PPNA (Wilcox et al. 2017).

Para determinar cémo vario la sensibilidad a la sequia entre los sitios, se aplicaron
indices de sensibilidad relativa y absoluta en los sitios seleccionados y se describid, a traves
de modelos de regresion lineal, la relacion entre la sensibilidad absoluta y relativa y la PPTm
de los sitios seleccionados, que se extendié desde 163 a 1632 mm afio L. Se usaron los tres
indices descritos anteriormente (Ecuaciones 2.1 a 2.3) con los datos de precipitacion y
PPNA para los tratamientos de sequia y control en cada sitio sintetizados en Wilcox et al.
(2017) (para mas detalles, consultar el Apéndice 1). Ademas, para evaluar como cambiaron

las tres estimaciones de sensibilidad entre sitios con diferentes EUPwm, se compilé un
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subconjunto de pares de sitios que cumplian con los criterios de tener PPTwm similar, pero

EUPwm contrastante (Apéndice 1, Cuadro A 2.1 sitios resaltados en negrita).

2.3 Resultados

2.3.1 Simulaciones
Las simulaciones mostraron que el comportamiento de los tres indices de sensibilidad a

la sequia analizados fue sustancialmente distinto (Figuras 2.1y 2.2). En términos generales,
todos los indices cambiaron con el porcentaje de disminucion de PPNA, exhibiendo mayor
sensibilidad cuando la reduccion de PPNA fue mas severa (Figura 2.1 paneles superiores
vs. paneles inferiores) y cuando el cambio absoluto en PPNA fue mayor (Figura 2.2 paneles
superiores vs. paneles inferiores).

Al comparar ecosistemas que difieren en su EUPw, el indice RA mostro una fuerte
diferencia en la sensibilidad absoluta entre sitios que presentan una reduccion porcentual
de PPNA similar. Es decir, que mostro diferente sensibilidad a la sequia segun la EUPw,
siendo menor la sensibilidad en el sitio de baja EUPwm que en los sitios de alta EUPwm (Figura
2.1ay 2.1d), a pesar de que las reducciones de PPNA fueron proporcionalmente iguales
(50% en la Figura 2.1a 'y 30% en la Figura 2.1d). A su vez, el RA mostré una sensibilidad
absoluta similar entre sitios que presentan una reduccion porcentual de PPNA
sustancialmente diferente (Cuadro 2.1). Sin embargo, no mostré diferencias entre los sitios
bajo las reducciones absolutas de PPNA, a pesar de que los cambios absolutos representan
diferentes reducciones relativas de PPNA (Figuras2.2a y2.2d). Bajo los distintos escenarios
climaticos el RA mostr6 un patron con sensibilidad creciente en escenarios secos y
sensibilidad decreciente en escenarios himedos (Figuras 2.1a, 2.1d, 2.2a 'y 2.2d).

El indice RP permanecié invariable entre sitios con diferente EUPMm cuando la
disminucidn relativa de PPNA fue similar. Sin embargo, con disminuciones absolutas fijas

de PPNA (-300 y -150 g m? afio), exhibio diferencias entre los sitios con EUPwm
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contrastantes (Figuras 2.1b, 2.1e, 2.2b y 2.2e). Contrariamente a lo descrito por el indice
RA, la sensibilidad estimada con el indice RP se mantuvo sin cambios entre escenarios de
precipitacion para una determinada disminucion relativa y absoluta de PPNA (Figuras 2.1b,
2.1e,2.2by 2.2b).

Finalmente, la sensibilidad a la sequia estimada por el nuevo indice RM no cambid entre
sitios con diferentes EUPwm para una misma disminucion relativa de la PPNA (Figura 2.1c
y 2.1f), aunque si cambid segun la EUPwm para determinada reduccion absoluta en la PPNA
(Figura 2.2c y 2.2f). De modo similar al indice RA, RM cambid bajo escenarios himedos
y secos. En todos los sitios, a pesar de las disminuciones relativas o absolutas de la PPNA,
durante los escenarios secos el indice RM exhibié una alta sensibilidad a la sequia (por
encima de uno) porque la PPNA se redujo severamente, incluso cuando la diferencia
absoluta en la precipitacion entre los tratamientos control y sequia fue pequefia (Figuras
2.1c y 2.2c). En contraste, en escenarios humedos, los tratamientos simulados tuvieron
mayores diferencias de precipitacion absoluta, y, por lo tanto, en todas las disminuciones
hipotéticas de PPNA, RM mostrd valores de sensibilidad mas bajos que para escenarios
secos (Figuras 2.1c, 2.1f, 2.2c y 2.2f).

En particular, si se analiza la simulacion del escenario mas seco, el Sitio I con una EUPwm
de 0.4 mostré un valor RA bajo (0.8 gm 2 mm™?), el Sitio 11 con EUPm = 0.8 mostré un
valor RA intermedio (1.6 gm 2 mm™?), y el Sitio 111 con EUPy = 1.1 exhibié el RA mas
alto (2.2 gm 2 mm™?), a pesar de que los tres sitios sufrieron la misma disminucion relativa
(-50%) en la PPNA (Figura 2.1a). A su vez, si se considera, por ejemplo, que en un afio
promedio los tres sitios tenian la misma sensibilidad absoluta (p. ej. 0.4 g m2 mmY), la
PPNA habria decrecido diferencialmente de acuerdo con el EUPw de cada uno sitio para
lograr esa sensibilidad absoluta (Cuadro 2.1). Es decir, en el Sitio I, un indice de

sensibilidad de 0.4 gm™? mm™ representd una reduccion de PPNA del 50 % (alta
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sensibilidad), mientras que los Sitios 11 y I11 sufrieron solo una reduccién de PPNA de 25
% y 20 % respectivamente (baja sensibilidad). Si todos los sitios exhibiesen la misma
sensibilidad absoluta (es decir, 0.4 g m 2 mm™?1) pero la disminucion de PPNA difiere (Sitio
I: =50%, Sitio II: —25% y Sitio III: —20%), los valores de RM mostrarian una sensibilidad
diferencial: RM Sitio I =2, RM Sitio I =0.5 y RM Sitio III = 0.4. Por lo tanto, la misma
sensibilidad absoluta puede representar cambios funcionales extremadamente diferentes (a
través de diferentes porcentajes de reduccion de PPNA) dependiendo de la EUPm. De lo
contrario, si los tres sitios experimentan disminuciones absolutas de PPNA iguales, el
indice RA reportara la misma sensibilidad a pesar de que los sitios difieran en sus EUPm y
que la disminucion relativa de PPNA sea distinta, mientras que los indices relativos (RM y
RP) exhibiran diferencias en sensibilidad de acuerdo con las reducciones relativas de PPNA

de los sitios (Figura 2.2).
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Figura 2.1: Sensibilidad a la sequia de tres sitios hipotéticos (I, Il y 1) estimada con tres indices de
sensibilidad: (a,d) Relacion Absoluta (RA; g m? mm™), (b,e) Relacion Porcentual (RP; sin
unidades) y (c ,f) Relativo a la Media (RM; sin unidades) para dos situaciones de disminucion
relativa de la PPNA debido a eventos de sequia extrema: -50% (paneles superiores; a, b, ¢) y -30%
(paneles inferiores; d, e, f) en diferentes escenarios de precipitacion anual (mm afio™). Los sitios
tienen diferente eficiencia en el uso de la precipitacion (Sitio | EUPw=0.4 g m? mm™; Sitio Il
EUPw=0.8 g m? mm; Sitio 111 EUPw= 1.2 g m? mm™) pero igual precipitacion media anual (PPTw
= 1000 mm afio™). Los escenarios de precipitacion simulada representados en el eje X fueron un
escenario de precipitacion promedio (1000 mm afio™), cinco escenarios secos (-10%; -20%; -30%;
-40% y -50% por debajo del valor de precipitacion promedio) y cinco escenarios himedos (+10%;
+20%; +30%; +40% y +50% por encima del valor medio de precipitacion).
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Figura 2.2: Sensibilidad a la sequia de tres sitios hipotéticos (I, 11 y 111) estimada por tres indices de
sensibilidad: Relacion Absoluta (RA; g m? mm™), (b,e) Relacion Porcentual (RP; sin unidades) y
(c ,f) Relativo a la Media (RM; sin unidades) para dos situaciones de disminucion absoluta de PPNA
debido a eventos de sequia extrema: -300 g m? afio™ (paneles superiores; a, b, ¢) y -150 g m™ afio”
! (paneles inferiores; d, e, f) en diferentes escenarios de precipitacion anual (mm afio™). Los sitios
tienen diferente eficiencia en el uso de la precipitacion (Sitio | EUPw=0.4 g m? mm™; Sitio Il
EUPw=0.8 g m? mm; Sitio 111 EUPw= 1.2 g m? mm™) pero igual precipitacion media anual (PPTw
= 1000 mm afio™). Los escenarios de precipitacion simulada representados en el eje X fueron un
escenario de precipitacion promedio (1000 mm afio™), cinco escenarios secos (-10%; -20%; -30%;
-40% y -50% por debajo del valor de precipitacion promedio) y cinco escenarios himedos (+10%;
+20%; +30%; +40% y +50% por encima del valor medio de precipitacién).

2.3.3 Aplicacidn de indices relativos y absolutos con datos empiricos globales

La sensibilidad absoluta a la sequia estimada a través del indice RA no mostrd una
relacion significativa en funcidn de la precipitaciéon media anual (PPTwm) de sitios ubicados
a lo largo de un amplio gradiente de precipitaciones (163 a 1632 mm afo 1) (Figura 2.3a).
Por el contrario, se encontrd una relacion lineal negativa (p<0.05) entre la sensibilidad
relativa y la PPTw, tanto para el indice RP como para el RM (Figura 2.3b y 2.3c). El patron

negativo observado en RP y RM con el aumento de PPTw indica que los sitios ubicados en
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el extremo arido exhibieron una mayor sensibilidad relativa a las sequias que los sitios
hamedos (Figura 2.3b y 2.3c). El sitio mas sensible fue un ecosistema arido donde la PPTm
es de 245 mm afio?, mientras que la sensibilidad relativa mas baja la mostré un sitio
himedo donde la precipitacion anual tiene una media de 914 mm afio™ (Cuadro A 2.1). Las
estimaciones de sensibilidad absoluta y relativa coincidieron en el sitio himedo menos
sensible, pero difirieron en el sitio mas sensible, ya que el sitio con mayor sensibilidad a la
sequia estimado con el indice absoluto fue un sitio semiarido (PPTm = 518 mm afio™;
Cuadro A 2.1, Figura 2.3a).Con respecto a la comparacion de pares de sitios con EUPum
contrastantes, encontramos patrones de sensibilidad a la sequia relativa y absoluta que

siguieron los patrones observados en las simulaciones (Figura A 2.1).
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Figura 2.3: Sensibilidad absoluta (a) y relativa (b y ¢) a sequias experimentales severas a lo largo
de un gradiente de precipitacion media anual (que abarca de 163 a 1632 mm afio™). La sensibilidad
absoluta evaluada con el indice Relacion Absoluta no mostrd una relacion significativa al a= 0.05.
Las sensibilidades relativas (evaluadas con el indice Relacién Porcentual y Relativo a la Media)
mostraron una relacion lineal significativa con la precipitacién media anual. Las lineas discontinuas
indican los intervalos de confianza.

La sensibilidad relativa estimada en los sitios seleccionados mostré que los sitios que
experimentaron grandes disminuciones relativas en PPNA exhibieron valores de
sensibilidad altos (Figura A 2.1). Por el contrario, el indice RA mostro valores bajos en los
sitios de baja EUPwm (Figura A 2.1, ver Sy T) aunque la disminucion de PPNA fue mayor

en comparacion con sitios de alta EUPwm (Figura A 2.1, ver Bll y C). Estos reafirman los
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resultados de las simulaciones, ya que el indice RA mostrd valores mas altos en sitios con
EUPw alto que en sitios con EUPwm bajo, independientemente de que la reduccion relativa

de PPNA fuera mayor en estos Ultimos.

2.4 Discusion

2.4.1 Simulaciones

Los resultados destacan que estimar la sensibilidad a la sequia a través de enfoques
relativos y absolutos dista de ser redundante, ya que se complementan para informar como
los ecosistemas responden a la sequia, aumentando la solidez de las inferencias (Cuadro
2.2). Por un lado, los patrones que surgieron de las simulaciones de respuestas a sequia con
EUP contrastantes indicaron que los enfoques relativos (RM y RP) son herramientas
adecuadas para comparar respuestas proporcionales entre sitios mediante la estandarizacion
de sus respuestas segun las caracteristicas de cada sitio. La respuesta a la sequia puede
diferir segun la productividad a largo plazo de los ecosistemas y en funcion de los
regimenes de precipitacion, pero el uso de indices de sensibilidad estandarizados permitira
considerar estas variables. Sin embargo, solo RM exhibio variabilidad entre los escenarios
de precipitacion anual. Por otro lado, la informacion arrojada por el indice RA (sensibilidad
absoluta) cuantifica el impacto directo de la sequia en el funcionamiento del ecosistema,
indicando cuantos gramos por metro cuadrado de PPNA se pierden por cada milimetro de
precipitacion menos recibida durante el afio seco (Smith et al., 2017; Wilcox et al., 2017).
RA mostrd consistentemente una mayor sensibilidad en sitios con mayor EUPw incluso si
el ecosistema experimentd la misma pérdida relativa de PPNA (por ejemplo, —50% o
—30%) con la misma intensidad de sequia (Figura 2.1a). Por lo tanto, al comparar entre

sitios, RA describié sitios con baja EUPm como menos sensibles cuando estaban



31

experimentando una reduccion del 50% en su productividad, lo que contribuye a una mejor
comprension del funcionamiento de los ecosistemas (Lai et al., 2018; Xu et al., 2019).

El indice RA aislado podria no ser la mejor alternativa para las comparaciones entre
ecosistemas con EUPw contrastantes (por ejemplo, Sitio | vs. Sitio I11; Cuadro2.1, Figura
2.1). Esto se debe a que enmascaro el impacto de la sequia en sitios con baja EUPwm, cuando
experimentan una alta disminucion relativa de PPNA. El indice RM aqui propuesto, dado
que estandariza por la EUPm engloba las principales caracteristicas de cada ecosistema
(Veron et al., 2005; Yang et al., 2010). Entonces, permite cuantificar disminuciones
relativas contrastantes de PPNA, que pueden tener enormes consecuencias para el
funcionamiento de los ecosistemas en escenarios de alta variabilidad interanual de la
precipitacion. No obstante, el indice RA es especialmente util para describir la sensibilidad
absoluta a la sequia, para analizar la sensibilidad a lo largo del tiempo o para comparar
ecosistemas con EUPw similares.

Con respecto a la variabilidad en los escenarios de precipitacion interanual, las
diferencias de la lluvia en un afio dado con respecto a la media de largo plazo (por encima
0 por debajo) puede modificar los impactos de la sequia inducida en los ecosistemas
(Marengo & Espinoza, 2016; Matos et al., 2020). Por lo tanto, cuantificar los cambios en
la sensibilidad a la sequia considerando explicitamente el escenario de precipitacion (afios
secos, promedio o humedos) es Util para comprender las consecuencias ecologicas que
pueden inducir las anomalias en la precipitacion (ver Hoover et al., 2018). Por ejemplo, los
efectos de sequias experimentales simuladas pueden acentuarse durante escenarios mas
secos (Herrmann et al., 2016). Por lo tanto, se necesitan indices como RM y RA que dan
cuenta de los efectos de los afios secos, promedio o himedos. El indice RP no considera la
reduccion efectiva de la precipitacidn en diferentes escenarios de precipitacion (Figura 2.1b

y 2.1e), lo que puede limitar la informacion obtenida cuando se utiliza para analizar la
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sensibilidad a la sequia en condiciones de alta variabilidad interanual de la precipitacion.
Por el contrario, el indice relativo RM presentado aqui y el indice absoluto RA si consideran
la variabilidad de la precipitacion entre diferentes afios. Si bien los valores de sensibilidad
evaluados con ambos indices relativos convergeran si las sequias se integran en el largo
plazo, para afios especificos con anomalias, una combinacién de RA y RM captura mejor
estas sefiales de variabilidad en las precipitaciones. Esto fortalece su uso en enfoques

complementarios a las evaluaciones de sensibilidad a sequia (Figura 2.1).
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Cuadro 2.2: Resumen de las caracteristicas y principales conclusiones sobre su aplicabilidad de los
tres indices (Relacion Absoluta, Relacion Porcentual y Relativo a la Media,) para evaluar la

sensibilidad a la sequia.

Caracteristicas

Relacion Absoluta

Relacion Porcentual

Relativo a la Media

Rango -c0 g 400 00 g 400 -00 g o0
Unidades gm?mm? Adimensional Adimensional
Aproximacion Absoluto Relativo Relativo
Cambia con
diferentes

Eficiencia en el uso de
la precipitacion
(EUPMm)

eficiencias de uso
de la precipitacion
cuando los sitios
experimentan una
reduccion relativa
similar en el
funcionamiento

No cambia la sensibilidad
reportada debido a la
eficiencia en el uso de la
precipitacidn; permite
comparar entre sitios con
eficiencias contrastantes.

Considera diferentes
eficiencias de uso de la
precipitacion por
estandarizacion en el
calculo; permite
comparar entre sitios
con eficiencias

Variabilidad de
precipitacion interanual

. contrastantes.
después de la
sequia.
Sensible ala .
Sensible ala

precipitacion anual,
lo que resulta en
cambios en la
sensibilidad
estimada en afios
promedio, himedos
0 secos

Exhibe insensibilidad con la
precipitacion anual

precipitacion anual, lo
que resulta en cambios
en la sensibilidad
estimada en afios
promedio, himedos o
secos

Aptitud

Informa el cambio
absoluto en una
determinada
funcion de un
ecosistema.
Analisis de
sensibilidad a la
sequia en diferentes
afnos.

Los sitios que tienen
respuestas
absolutas similares
a la sequia tendran
estimaciones de
sensibilidad
similares.

Comparacion entre
ecosistemas contrastantes de
modo que los sitios que
tienen respuestas a la sequia
proporcionales similares
tendrdn estimaciones de
sensibilidad similares

Comparacion entre
ecosistemas
contrastantes
Analisis de sensibilidad
alasequiaen
diferentes afios.
Evaluacion de la
sensibilidad y la
diferencia con los
valores de largo plazo
de la comunidad
vegetal y el
funcionamiento de los
ecosistemas en afios
Secos.

2.4.2 Aplicacion de indices relativos y absolutos con datos empiricos globales

Los indices relativos usados para evaluar como cambia la sensibilidad a lo largo de

gradientes de PPTwm estimados a partir de datos empiricos mostraron una relacion negativa

significativa. Este patron no fue evidente parael indice absoluto. El patron observado ilustra

la relevancia de los indices relativos para evaluar la sensibilidad a sequias experimentales

a través de gradientes ambientales, especialmente bajo escenarios de alta variabilidad
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interanual.

En un metaanélisis global reciente, Wilcox y colaboradores (2017) mostraron que no
hubo una relacion significativa entre la sensibilidad a la sequia estimada con el indice RA
y la precipitacion anual. Se puede inferir que la ausencia de un patron entre la sensibilidad
absoluta y PPTwm (Figura 2.3a) puede deberse en parte a la variacién en la EUPwm entre los
diferentes sitios, ya que este aspecto influye en el indice absoluto. Por lo tanto, la
sensibilidad relativa de la PPNA a la sequia puede estar mas fuertemente ligada a la PPTwm
que a la sensibilidad absoluta. El patron de la sensibilidad relativa observado con los datos
empiricos refuerza conclusiones previas sobre la sensibilidad relativa de las condiciones
aridas y semiaridas sobre las humedas (Knapp et al., 2015), ya que mostré que la
sensibilidad disminuye hacia el extremo himedo del gradiente.

Finalmente, la comparacién usando pares de sitios con EUPm contrastante mostro
consistencia con los resultados de nuestra simulacion donde la estimacion de la sensibilidad
a las sequias vari6 segun el indice aplicado y la EUPwm de los sitios. Mientras que el indice
RA identifico sitios con EUPw alta como altamente sensibles a pesar de la reduccion en
PPNA que experimentaron, evaluar la sensibilidad relativa con los indices estandarizados
por EUPv complementa esta informacion. Por otro lado, usar solo indices relativos puede
no ser deseable si el objetivo también es conocer la respuesta absoluta a la sequia y la
influencia que la EUPwm puede tener en dicha sensibilidad. Por lo tanto, se enfatiza que la
incorporacion de un indice estandarizado por EUPwm junto con otros indices proporciona
informacion adicional que es importante para interpretar las respuestas del ecosistema a la
alteracion de la precipitacion. Ademas, otros factores como la temperatura media anual y
la fertilidad del suelo pueden influir en la respuesta a la sequia de maneras que no son

capturadas por la EUPw.
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2.5 Conclusiones

Estimar como cambia la sensibilidad a la sequia entre los ecosistemas es crucial para
anticipar los impactos futuros de los eventos extremos y para evaluar qué ecosistemas
estaran seriamente amenazados ante los cambios climéaticos. La aplicacion de una
evaluacion complementaria a través de un enfoque que incluye indices relativos y
absolutos, incluido el nuevo indice RM aqui propuesto, proporciona una comparacion y
evaluacion mas integral de la vulnerabilidad de los sistemas frente a la creciente
variabilidad interanual de las precipitaciones. La incorporacion del indice RM junto con el
indice RA permite la evaluacion de la magnitud del cambio en la funcion del ecosistema,
como la productividad primaria, asi como las comparaciones entre ecosistemas con grandes
diferencias en sus regimenes de precipitacion. El indice RM, al estar estandarizado por la
EUPw, es util para comparar las respuestas relativas a los tratamientos de sequia en los
ecosistemas en afios himedos vs. afios secos, mientras que corrige las posibles variaciones
en la sensibilidad que pueden deberse a la EUPwm. Esto permite evaluar el efecto de otros
determinantes bioticos y abidticos sobre la sensibilidad, independientemente de la EUPwm.
Alternativamente, RA informa directamente el cambio absoluto funcional por unidad de
cambio en la precipitacion (es decir, la relacién funcional directa, en gramos de biomasa
por unidad de area y tiempo que se reducen por cada milimetro precipitacién después de un
periodo de sequia). Por lo tanto, el uso conjunto de ambos tipos de indices para estimar la
sensibilidad a las sequias experimentales brinda una forma cuantitativa y comparable de
caracterizar los efectos del cambio global en los ecosistemas terrestres. Este enfoque
conjunto permitira mejores evaluaciones de cdmo los sistemas ecoldgicos responderan a la
creciente variabilidad de las precipitaciones interanuales y ayudara a dilucidar los
mecanismos que determinan los cambios en los ecosistemas durante las sequias, un

componente del cambio climético global cada vez mas relevante
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3.1 Introduccion

Las sequias son un componente del cambio climéatico que afecta la composicion, la
diversidad y el funcionamiento de las comunidades vegetales (Knapp et al., 2002). La
respuesta ecosistémica a cada evento de sequia y a la duracién de la misma estara
determinada por la sensibilidad a la sequia, definida como la capacidad de respuesta conjunta
de las especies presentes en las comunidades vegetales a dicho evento (Zang et al., 2020).
La ausencia de efectos negativos en el ecosistema o su falta de respuesta puede asociarse
con la insensibilidad o la resistencia a la sequia, un componente de la estabilidad. Por
ejemplo, se ha vinculado comunidades vegetales muy diversas con alta resistencia o baja
sensibilidad a la sequia (Isbell et al., 2017). Asi como se relaciona con la diversidad vegetal,
existen otros factores de caracter bidtico y/o abiotico que determinan la sensibilidad del
ecosistema a las perturbaciones ocasionadas por las sequias y, por ende, controlan su grado
de impacto. Por ejemplo, se ha documentado que las condiciones climaticas medias de
precipitacion, temperatura y aridez, la textura de suelo y la productividad de las comunidades
vegetales determinan diferencias en el impacto de las sequias en los ecosistemas pastoriles
ubicados en gradientes ambientales (Anderegg et al., 2018; Fernandez-Illescas et al., 2001;
Konings et al., 2017). También, segun la duracion (p. ej. < 1 afo; 2-3 afos; > 4 afos) sera
diferente el impacto por la acumulacidn de efectos negativos y sera mayor la probabilidad
de traspasar umbrales de degradacion, la que sera mayor a mayor duracion de la sequia (Gao
et al., 2019). Los estudios de gradientes ambientales en los que varian las condiciones
bidticas y abioticas permiten estudiar los principales factores que determinan que algunos
ecosistemas sean mas impactados por las sequias que otros, y relacionarlos con cambios en
la sensibilidad (Jung et al., 2020). Evaluar la incidencia de factores bi6ticos y abi6ticos

actuando de manera conjunta como controles de la variabilidad en la sensibilidad a la sequia
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permite predecir la magnitud y el tipo de respuesta de los ecosistemas ante la ocurrencia de
sequias (Winkler et al., 2019).

Evaluaciones a escala global, regional y local sugieren que, en todos los ecosistemas, los
cambios en la productividad primaria neta aérea (PPNA) estan fuertemente asociados con la
variabilidad interanual de la precipitacion (Ponce-Campos et al., 2013; Sala et al., 2012). Es
decir, el clima y particularmente la disponibilidad hidrica son determinantes de la
variabilidad de la PPNA vy la sensibilidad (Huxman et al., 2004). Los ecosistemas pastoriles
pueden presentar diferente sensibilidad a reducciones de las precipitaciones segin su nivel
de aridez, y de esta manera condicionar su oferta forrajera durante afos secos. Los
ecosistemas humedos podrian ser menos sensibles que los aridos y semiaridos a las
fluctuaciones de la precipitacion a lo largo de los afios (Biederman et al., 2017; Huxman et
al., 2004; Paruelo et al., 1999). Esto se debe a que la PPNA de los ecosistemas pastoriles
himedos estd menos limitada por agua, y se veria mas restringida por disponibilidad de
nutrientes en el suelo o la luz. Ademas, de la disponibilidad hidrica, estudios anteriores han
proporcionado evidencia de que el tipo de vegetacion (Wilcox et al., 2015; Xu et al., 2013)
y las caracteristicas del suelo (Rehschuh et al., 2017; Ruppert et al., 2012) pueden determinar
la sensibilidad de los ecosistemas a cambios en las precipitaciones. Determinar la
importancia relativa de los controles preponderantes de la sensibilidad a la sequia en
ecosistemas pastoriles distribuidos a lo largo de gradientes ambientales es clave para
comprender qué nivel de afectacion tendra la oferta forrajera como consecuencia de este
creciente fendémeno de cambio global.

Los ecosistemas pastoriles de Sudamérica son importantes reservorios de biodiversidad
y proveen recursos forrajeros, pero la cantidad y estabilidad de este servicio ecosistémico
estara cada vez mas comprometida por sequias en el futuro (Gibson et al., 2009). En

particular en Argentina, los ecosistemas pastoriles cubren una superficie aproximada de 156
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millones de hectéreas (casi dos tercios del pais) y abarcan desde estepas arbustivas, estepas
graminosas, mallines en las regiones Patagonia y Monte hasta praderas en la region
pampeana (Anderson et al., 2011). Estos ecosistemas contribuyen en una importante
proporcién a la ganaderia extensiva (dominada principalmente por ganado bovino y ovino)
y poseen una destacada relevancia para las actividades socioeconémicas del pais (Blanco et
al., 2019; Easdale y Aguiar, 2012; lermano y Sarandon, 2015). Los eventos de sequia, cuya
incidencia es variable entre regiones, actualmente tienen un mayor grado de importancia en
las regiones aridas que las mas himedas (Scarpati y Capriolo, 2016). Se pronostica que, en
areas con alta aridez, la probabilidad de ocurrencia de periodos secos es alta (Yahdjian y
Sala, 2008). Ademas de la productividad forrajera, se pueden ver impactadas en gran
magnitud especies vegetales clave, incluyendo aquellas que inciden directa o indirectamente
en la provision de forraje (Winkler et al., 2019). Analizar la respuesta de la vegetacion
forrajera a la sequia en ecosistemas pastoriles que difieren en sus caracteristicas bioticas (por
ejemplo, en la diversidad vegetal, en la composicidn de grupos funcionales y en la identidad
de las especies vegetales dominantes) y abioticas (como climéaticas y de suelo) puede
contribuir a conocer la importancia relativa de dichos factores, elucidar los principales
mecanismos, identificar los ecosistemas mas vulnerables y predecir las consecuencias sobre
la sustentabilidad ganadera.

Los objetivos del estudio desarrollado en este capitulo son: (1) analizar la importancia
relativa de los factores climaticos (precipitacion media anual, temperatura y condiciones de
aridez), edéaficos (textura y contenido de nutrientes en el suelo) y bidticos (diversidad,
cobertura relativa de pastos y dominancia de especies vegetales) que determinan la
sensibilidad a la sequia de la PPNA total y forrajera de ecosistemas pastoriles argentinos

ubicados a lo largo de un gradiente de aridez; y (2) evaluar cambios en los controles
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determinantes de la sensibilidad a las sequias frente a eventos de distinta duracién (< 1 afio;
2-3 anos; > 4 afios).

La hipoétesis principal que se puso a prueba es que la sensibilidad a la sequia esta
determinada primeramente por el clima y los factores edéficos relacionados con la
disponibilidad hidrica para las plantas (caracteristicos de cada ecosistema), y en segundo
lugar por los factores bidticos, como la diversidad o la identidad y abundancia de las formas
de vida presente. Las especies vegetales y la manera en que se vean impactadas determinaran
la respuesta de la productividad forrajera a cambios en la disponibilidad de agua. En relacion
con el tiempo de acumulacion de sequias, se hipotetizé que la influencia de los controles va
a ser diferente segun la duracion del evento de sequia. A medida que se prolongan las
sequias, se espera que se modifiquen los controles de la sensibilidad ya que se van
desencadenando distintas respuestas en la composicion floristica y en la dominancia de
especies ante la acumulacion de afios secos con consecuentes cambios en la productividad
del sistema. Por ende, a medida que pasa el tiempo, van a cobran mayor importancia relativa
las caracteristicas de la comunidad vegetal en comparacion con los factores de clima y suelo.
En el Cuadro 3.1. se detallan los mecanismos explicativos detras de cada factor de control
determinante de la respuesta de la productividad forrajera a la sequia, extraido de una

exhaustiva revision bibliografica en la tematica.
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Cuadro 3.1: Factores de control determinantes de la respuesta de la productividad forrajera a la
sequia segun categorias climatica, edafica y bidtica de acuerdo con la bibliografia. Se muestra la
relacion que tiene cada factor con la sensibilidad (+ 0 -) y su importancia relativa como determinante
de cambios (cantidad de signos positivos 0 negativos).

Factor Relacion e
Mecanismos
de importancia Fuentes
explicativos
control relativa
Climéticos
1) Los ecosistemas de baja condicion de aridez o alta
precipitacion media anual poseen una baja probabilidad de
padecer un impacto severo por una sequia o estrés hidrico
en comparacion con ecosistemas aridos y semiaridos que
(Maurer et
naturalmente estan restringidos por agua y en los que una
al., 2020;
sequia va a acentuar dicha limitacion, exhibiendo mayor
Disponibilidad Paruelo et
Negativa sensibilidad.
hidrica al., 1999;
(---) 2) Los ecosistemas himedos, con alta disponibilidad hidrica,
Vogel et
son menos sensibles a la sequia que los &ridos o semiaridos
al., 2012b)
porque su vegetacion forrajera estd mas restringida por la
disponibilidad de recursos, como nutrientes en el suelo o
luz (limitante debido a la alta cobertura y densidad de los
canopeos).
(Makariev
ay
Temperatura A mayor temperatura media anual, se incrementan las tasas Gorshkov,
Positiva
media anual de evaporacion directa desde el suelo lo que hace mas 2007; Qiu
(++)
(°C) limitante el agua en los periodos de sequia. y Ben-
Asher,
2010)
Edaficos
1) La mayor proporcion de materia organica del suelo (MOS) (Lal,
Fertilidad
Negativa esta asociada a una mejor estructura del suelo que favorece ~ 2020;
del
(--) una mayor exploracion radical y permite a las plantas Rawils et
suelo
obtener agua de varios estratos y no sufrir tanto el déficit al., 2003)

hidrico durante la sequia.
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2)

Mayor proporcion de MOS implica una mejor capacidad de
retencion hidrica del suelo. La MOS va a permitir tolerar
periodos de sequia ya que favorece el almacenamiento de

agua en el suelo por mas tiempo.

Negativo

©)

Una mayor cantidad de MOS implica una mayor actividad
de los microorganismos de suelo que, al realizar mayor
mineralizacion, van a permitir mayor disponibilidad de
nutrientes y por ende generar un mayor desarrollo vegetal

frente a un estrés por sequia.

(Awale et

al., 2017)

% de Arena

Bidticos

Diversidad de la
comunidad
vegetal (p. e].
riquezay
diversidad de
especies 0

formas de vida)

Positivo

(++)

Negativo

()

La mayor disponibilidad de arena en suelo va a aumentar la
percolacion profunda del agua del suelo y, al interactuar con
la vegetacion, aquella que no posea una exploracion radical
profunda (p. ej. pastos) se vera mas limitada durante los
periodos de sequia. En cambio, la vegetacion con raices
profundas (p. €j. arbustos), la textura méas arenosa puede ser

beneficial.

Una mayor diversidad o alta equitatividad (baja dominancia)
de la comunidad vegetal permite una amortiguacion de los
efectos de las variaciones ambientales, manteniendo el
funcionamiento del ecosistema relativamente constante y
contribuyendo a la estabilidad. Esta hip6tesis se basa en la
idea de que distintas especies tienen distinta capacidad de
crecimiento ante diferentes condiciones ambientales. Por
ejemplo, se incrementa la probabilidad de encontrar en el
stand vegetal a especies tolerantes o resistentes a
limitaciones por agua con variables mecanismos de
exploracion radical o diferencias en la asignacion de carbono
a los compartimentos subterraneos; o bien la presencia de
especies que poseen una alta eficiencia en el uso del agua o

bajas tasas de crecimiento. Todas estas caracteristicas que

(Rawls et
al., 2003;
Salaetal.,

1988)

(Golluscio
y
Oesterhel
d, 2007;
Isbell et
al., 2011;
Kahmen,
2005;
Knapp et
al., 2002;
Luoetal.,
2019;
Tilman et

al., 1996)




promueven tolerancia a la sequia son mas comunes en
comunidades més diversas, comparado con las poco

diversas. (Efecto seguro o portfolio)
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Cobertura
relativa

de pastos (%)

Positivo

(++)

Negativo

(--)

1)

2)

3)

Las especies de pastos son severamente impactadas por
eventos de sequia por tener concentrado su desarrollo
radical en el estrato superficial del suelo, desde donde se
pierde mas rapidamente el agua del suelo por evaporacion
o percolacion/ redistribucion.

Los pastos carecen de estructuras vegetativas para
aprovechar inmediatamente el agua de afios himedos, a
diferencia de otras especies perennes, y acumular reservas
para crecer en afios secos. En ecosistemas pastoriles,
principalmente aridos y semiaridos, donde coexisten pastos
con arbustos, los pastos se ven en desventaja durante las
sequias porque los arbustos poseen la capacidad de explorar
estratos méas profundos. Esto acentla la competencia por
agua y aumenta el estrés hidrico, con consecuencias de
mortalidad de estructuras vegetativas de los pastos y por
ende serdn mas sensibles.

En ecosistemas humedos, donde la abundancia de los
arbustos es muy baja, una mayor cobertura de pastos
disminuye la sensibilidad forrajera a la sequia porque
reduce la tasa de evaporacién del suelo, incrementa la
infiltracion y por ende el almacenamiento de agua en el
suelo, y reduce la limitacién hidrica para la vegetacion en

periodos de sequia.

(Gherardi
y  Sala,
2015;

Golluscio
et al.,
2011,

Reichman
n y Sala,
2014;

Qianetal.,

2022)

(Ludwig
et al.,

2005)
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3.2 Metodologia:

3.2.1 Sitios de estudio ubicados en un gradiente ambiental

Con el fin de determinar los controles de la sensibilidad de la productividad forrajera ante
las sequias, se estudiaron nueve ecosistemas pastoriles ubicados a lo largo de un gradiente
natural de aridez entre 0.11 y 0.75 segun el indice de aridez de Le Houérou (1996) (Figura
3.1). Este gradiente presenta ademas cambios entre 170 y 1000 mm afio™ de precipitacion
media anual (PPTwm) y un gradiente de temperatura media anual de 5 a 21°C (Cuadro 3.2).
Asi, los sitios varian en sus caracteristicas climaticas relacionadas con la disponibilidad de
agua (precipitacion y temperatura media anual, indices de aridez e indice estandarizado de
precipitacion y evapotranspiracion -SPEI-), de suelo (% de arena, % de Carbono y
Nitrogeno orgéanico de suelo) y la estructura de la vegetacion (diversidad estimada a través
de indices de riqueza y dominancia; % de cobertura relativa de pastos) (Cuadro 3.2; Figura
A 3.1). Los sitios de estudio incluyen estepas graminosas, estepas graminosas arbustiva y
praderas altamente productivas que abarcan una amplia gama en diversidad de especies de
plantas, de productividad primaria neta aérea (PPNA), y de productividad forrajera (PF).
Ademas, contienen distinto tipo y textura del suelo y en la actualidad estan tipicamente
sujetos a pastoreo extensivo (Cuadro A 3.2y A 3.3; Figura A 4.1; Cuadro A 4.3) (Oyarzabal
et al., 2018; Peri et al., 2021). Teniendo en cuenta el indice de aridez utilizado (PPTwm /
Evapotranspiracion potencial; cuanto mas bajo el valor del indice, mas arido), los nueve
sitios se distribuyeron en ecosistemas aridos, semiaridos y himedos, y dos de ellos poseen
un valor de indice de aridez en el limite de las categorias clasificadas como “arido” y

semiarido” (Le Houérou, 1996; Cuadro 3.2).
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3.2.2 Disefio experimental

En cada sitio de estudio, se simuld la ocurrencia de una sequia y luego se evalué la PF
durante cuatro afios en las parcelas experimentales de ambos tratamientos, Sequia y Control
(recibe las lluvias del afio). Todos los sitios experimentales forman parte de una red de
investigacion colaborativa internacional que consiste en experimentos coordinados de
sequia distribuidos en los pastizales del mundo, The Drought Network (IDE;
http://wp.natsci.colostate.edu/droughtnet/). Los sitios siguieron un protocolo experimental
comun tanto de implementacion de los tratamientos como de medicion de las variables de
respuesta, lo que permite comparaciones fiables entre ecosistemas contrastantes (Knapp et
al., 2017). Las manipulaciones experimentales de lluvia se hicieron para simular sequias
intensas y evaluar los impactos ecologicos durante varios afios consecutivos (Hoover y
Rogers, 2016). La simulacion de sequias fue inducida a través de un disefio pasivo basado
en interceptores de precipitacion que reducen una fraccion de la precipitacion incidente
(‘Yahdjiany Sala, 2002). Esta fraccion difirié entre los sitios, de modo de emular una lluvia
muy baja, con probabilidad de ocurrencia es de una vez en 100 afios (Knapp et al., 2017).
Para determinar el porcentaje de precipitacion a interceptar, se aplicé el protocolo
estandarizado dispuesto por The Drought Network y se ejecutd la herramienta provista por
el software de manipulacion de la precipitacion (Precipitation Manipulation Tool;
https://drought-net.colostate.edu/terrestrial-precipitation-analysis-package; Lemoine et al.,
2016). Este software permite considerar la serie temporal de precipitacion mas larga de
cada sitio y asi determinar el porcentaje de precipitacion a interceptar para generar una
sequia extrema. Asi, se estimaron que las reducciones debian ser de entre 60 y 50% de la
precipitacion anual en los sitios del extremo arido y himedos, respectivamente (Cuadro A
3.1). La precipitacion interceptada se recogio en canaletas y se desvio alejandola de las

parcelas experimentales mediante tuberias para evitar que el agua se infiltrara cerca de
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ellas. Los interceptores de precipitacion se construyeron con tejas de acrilico transparente
sin filtro UV sostenidas por una estructura metélica colocadas sobre el canopeo
(aproximadamente de 1.20 a 1.60 m de altura, de acuerdo con la inclinacion) para
minimizar los impactos en las condiciones micro meteoroldgicas (Figuras 3.1 y 3.2).
Excepto por una disminucion del 11 al 20% de la radiacion incidente (en comparacion con
la medicion en la parcela control adyacente sin interceptor), que son relativamente bajos
en comparacion con otros materiales, no hubo otros efectos del interceptor (YYahdjian y
Sala, 2002), El disefio experimental empleado en este estudio ha demostrado lograr la
reduccion en la entrada de agua deseada y los efectos esperados en la humedad del suelo
(Gherardi & Sala, 2013; Yahdjian & Sala, 2002). Un nimero considerable de estudios ha
establecido experimentos de sequia que impusieron reducciones pasivas en la precipitacion
utilizando interceptores de precipitacion de este tipo con resultados similares (Byrne et al.,
2017; Knapp et al., 2002; Siebert et al., 2019). Las parcelas experimentales (de al menos 3
m x 3 m; Figura 3.2) se instalaron entre los afios 2015 y 2017 siguiendo un disefio de
bloques completamente al azar que incluian parcelas control del mismo tamafo. En cada
sitio experimental, los experimentos se replicaron en tres bloques (n = 3), aunque algunos
sitios tuvieron cuatro repeticiones (n = 4). En todos los sitios se excluyé al ganado para

evitar el pastoreo en las parcelas experimentales.
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Figura 3.1: Sitios de estudio de esta tesis que se extienden a lo largo del gradiente de aridez natural
en Argentina, América del Sur (mapa). Las fotos muestran la simulacion de sequia experimental en
los ecosistemas pastoriles con los interceptores de precipitacion en seis sitios representativos del
gradiente. En total hay nueve sitios experimentales.
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Cuadro 3.2: Sitios de estudio ordenados en funcion de la precipitacion media anual y el indice de
aridez. Se muestran los nombres, ubicacion geogréfica, caracteristicas climaticas (precipitacion
media anual en mm- PPTwy-, temperatura media anual en °C — TMA-, indices de aridez estimado
como el cociente entre precipitacion media anual y evapotranspiracion potencial — ETP-; edaficas
(% de arena, Carbono y Nitrégeno organico del suelo) y la estructura de la vegetacion (Riqueza
especifica, indice de dominancia y el % de cobertura relativa de pastos). Las series de largo plazo
para PPTm y TMA consideradas en el tiempo van desde 1980 hasta la actualidad; los datos de ETP
fueron proporcionados por la base de datos WorldClim desde 1970 hasta el presente.

Caracteristicas Caracteristicas Caracteristicas
Climaticas Suelo Vegetacion
Precipitacién Temperatura indice Evapotranspiracion N i i Cobertura
. media anual p de P p % Corgdnico  organico _. I;)ormnanma .
Sitio Coordenadas media anual X potencial Riqueza (indice Berger-  relativa de
(PPTm; mm (TMA; °C) aridez (ETP; mm afio™) Arena suelo (%) suelo Parker) astos (%)
afio™) ’ (1A) ’ (%) P o
Rio Mayo Ay 0t 170 950 011 1544 90.70 050 0.10 6 0.46 0.69
Potrok Alke  °1 ¥ 5% %7024 202 5.00 0.20 969 81.00 2.30 020 18 029 0.59
Monte Oriental ~ >° 0 3% 5764751 383 14.10 0.20 1935 79.80 1.00 0.10 6 057 0.29
Los Cerrillos 237 1 8165°52 390 21.00 0.18 2103 65.00 0.40 0.05 12 0.20 033
Chacra 407432575, 62753 400 14.40 022 1849 50.80 1.30 0.10 5 051 0.83
Patagones 56" O
Campo
experimental  33°25'26"$; 62° 17 553 15.00 032 1707 54.50 1.40 030 6 0.45 0.84
Naposta- 16” O
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MDA-PBA
Mar Chiquita > 255 85725 927 15.50 0.66 1399 74.50 220 0.20 11 0.47 0.62
san Claudio 2 %% 2551618 950 14.50 0.75 1268 42,60 2.00 0.20 3 081 0.97
Las Chilcas 30 9 4875: 587920 950.5 15.00 072 1319 9.20 4.10 0.40 9 0.66 072

(o]

3.2.2 Recopilacion de datos

Se estimo la sensibilidad forrajera a la sequia como la reduccién en la productividad
forrajera (PF) en funcion de la pérdida de precipitacion a traves de dos indices, uno relativo
y otro absoluto. Estos indices contemplan el cambio en la PF ante la disminucion en las
precipitaciones debido a la sequia para cada sitio, pero en el primer caso sin estandarizar
por las condiciones medias de productividad y precipitacion, y en el segundo estandarizado
por estas variables (ver Ecuaciones 2.1y 2.2; Capitulo 2 de esta tesis; Smith et al. 2017).
Durante cuatro afios, se estimo anualmente la cobertura vegetal de cada especie en parcelas
permanentes de 1 m? en el area central de cada parcela experimental, y la biomasa en el
pico de la estacion de crecimiento, excluyendo siempre un area buffer para minimizar los
efectos de borde. Para los sitios de Rio Mayo y Chacra Patagones, la estimacién de la PF

se realizd de forma no destructiva, a través de ecuaciones alométricas que relacionan la
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cobertura relativa de cada especie vegetal presente con su biomasa aérea (p. ej. Flombaum
y Sala, 2007). Para el resto de los sitios, la PF se estim6 como una proporcion de la PPNA,
recortando hasta la superficie del suelo toda la biomasa aérea dentro de dos marcos de 0.2
m x 0.5 m durante el pico de la estacion de crecimiento (Sala y Austin, 2000), evitando
repetir el recorte de la misma &rea cada afio. ElI material cosechado se clasifico en
componentes verdes, senescentes (amarillentos) y muertos (gris) para las principales
formas de vida de plantas: pastos, hierbas anuales, dicotiledoneas, arbustos y otras lefiosas
no arbustivas; luego se sec hasta peso constante en una estufa durante 48 h para obtener
la materia seca. Se realizaron las mediciones durante cuatro afios consecutivos en las
parcelas de sequia y control, excepto en San Claudio, donde no se pudo cosechar durante
el tercer afio experimental debido a la cuarentena nacional de COVID-19, y en Chacra
Patagones donde no se pudieron obtener datos durante el primer afio de muestreo. Para
todos los sitios, se calculd la PF siguiendo a Easdale y Aguiar (2012): multiplicando la
cobertura vegetal de cada especie por la PPNA de la forma de vida vegetal correspondiente
(pastos, hierbas anuales, dicotiledoneas, arbustos y otras lefiosas no arbustivas) para
obtener la PPNA de la especie (PPNAEsp), Y luego se multiplicd la PPNAEesp por un factor
de aptitud forrajera (sin unidad, detallado para cada especie de cada sitio en el Cuadro A
3.3). Este factor se baso en las pautas de Easdale y Aguiar (2012), considerando la literatura
segun las especies presentes de cada sitio (Ambrosino et al., 2021; Guevara et al., 2002;
Ojeda et al., 2018; Ofatibia et al., 2015). A través de este factor de aptitud forrajera, se
clasificaron las especies vegetales segun tres categorias de consumo del ganado: altamente
consumidas (factor de aptitud forrajera = 1), moderadamente consumidas (factor de aptitud
forrajera = 0.5) y evitadas por el ganado (factor de aptitud forrajera = 0). A continuacion,
se utilizaron los valores de PPNA y PF de cada lugar y afio para evaluar la sensibilidad a

la sequia adaptando los dos indices, el absoluto, que se ha utilizado en estudios anteriores
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(Koerner et al., 2015; Smith et al., 2017; Moran et al., 2014; Wilcox et al., 2015, 2017) y
un indice relativo, siguiendo las ecuaciones 2.1 y 2.2, respectivamente (Capitulo 2). En
particular, se detalla aqui, en Ecuaciones 3.1 y 3.2 la adaptacion con PF de los indices que

fueron descriptos en Capitulo 2 con PPNA:

o PFc - PFg
Sensibilidad Absoluta (SA) = 3.1)
PPTc -PPT

(PF. - PFs)/PF,,

Sensibilidad Relativa (SR) = (PPT.-PPT) /PPT (32)
c” S M

Donde PFc es la PF de parcela control, PFs la parcela bajo sequia y la diferencia en
precipitaciones en ambas parcelas (PPTc y PPTs); PFm y PPTm representan la
productividad y precipitaciones medias respectivamente (Capitulo 2). En las Ecuaciones
3.1y 3.2 se describen la sensibilidad absoluta (SA) y la sensibilidad relativa (SR) de la PF,
siendo homdlogo el célculo para estimar la sensibilidad con la PPNA. La PFwves la media
de la productividad del forraje en las parcelas de control para cada sitio durante cuatro afios
experimentales y la PPTw es la precipitacion de largo plazo de cada sitio (estimada a través
de series de precipitacion anual desde 1980 hasta el presente). Los valores de sensibilidad
por encima de cero indican disminuciones en la productividad del forraje con sequia (por
encima de uno implica una reduccion muy grande) mientras que los valores por debajo de
cero implican mas PF en sequia que en las parcelas de control.

Los factores que se consideraron como controles determinantes de la sensibilidad se
agruparon en tres categorias: asociados al clima, al tipo de suelo y a la estructura de la
vegetacion. Se pusieron a prueba las hipdtesis asociadas a los factores de cada categoria
que indican la importancia relativa de cada factor y la direccion de incidencia en la
sensibilidad (si la relacion es positiva, la aumenta y si es negativa la disminuye; Cuadro

3.1). Ademas, con los datos recopilados de cada sitio de estudio (Cuadro 3.2y A 3.2) y con
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el fin de realizar una sintesis de la caracterizacion de los sitios, se realizé un anélisis
multivariado con las variables predictoras seleccionadas donde se obtuvo un ordenamiento
de los sitios primeramente por aridez o disponibilidad hidrica y en segundo lugar de
importancia por riqueza (Figura A 3.1 y A 3.2). Este andlisis refuerza la importancia de
determinar como varia la sensibilidad ante distintas caracteristicas bi6ticas y abiéticas de

los sitios (ver Figura A 3.1).
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Figura 3.2: Parcelas experimentales del tratamiento Sequia con el interceptor de precipitacion y sus
dimensiones (Foto: extremo mas alto 1.60 m, ancho lateral y de frente 3 m y extremo mas bajo 1.20
m) en uno de los sitios de estudio en el extremo himedo del gradiente (Ea. San Claudio, Pcia. De
Bs. As., Argentina).

3.2.3 Andlisis estadistico

Los datos se analizaron con modelos de regresion multiple para la sensibilidad evaluada
con el indice absoluto (SA; Ecuacion 3.1) y con el indice relativo (SR; Ecuacién 3.2) como
variables de respuesta. Se incluyeron las siguientes variables predictoras bidticas:
productividad primaria neta aérea media (PPNAwm), dominancia (indice de Simpson -D- y
Berger-Parker), indices de diversidad (riqueza, Shannon-Weaver -H-, riqueza efectiva -e"-
, indice inverso de Simpson -D-) y cobertura relativa de pastos (% CP). Para obtener los
indices de diversidad y dominancia se utilizaron datos de censos floristicos realizados
durante todos los afios en las parcelas experimentales control. Ademas de las variables
bidticas, se incluyeron variables predictoras abioticas de clima, algunas que se obtuvieron
del promedio de series temporales de largo plazo para cada sitio con el criterio de un
minimo de 20 afios de datos Yy otras correspondientes a cada afio de andlisis. Entre éstas se
incluyeron: temperatura media anual (TMA), SPEI (calculado para los 12 meses previos
de cada afio de anélisis (desde Tiempo 1 a Tiempo 4 de afio experimental; Cuadro A

3.4)disponible del monitor global de SPEI

https://spei.csic.es/map/maps. html#months=1#month=6#year=2020), precipitacion media


https://spei.csic.es/map/maps.html#months=1
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anual (PPTwm), coeficiente de variacion temporal de la lluvia anual (CV_PPT),
evapotranspiracion potencial (ETP) (obtenido a través de la base de datos online producto
de Terraclimate) e indice de aridez (IA; estimado sensu Le Houérou, 1996 = PPTW/ETP).
En cuanto a las variables predictoras abidticas edéficas, se incluyeron: el porcentaje de
carbono y nitrégeno organico en los primeros 10 cm de suelo (% C y N) y el porcentaje de
arena promedio de suelo de cada sitio también del estrato superficial (0-10 cm de
profundidad), obtenidos de muestreos en el sitio de estudio o de datos provenientes de
cartas de suelo.

Luego, se realizé un analisis de correlacion entre todas las variables predictoras incluidas
en el modelo a priori por el método de Pearson y se excluyeron aquellas variables que
presentaron altos valores de correlacion (Pearson mayor a + 0.6) y las que mostraron mayor
cantidad de correlaciones con otras variables predictoras. Las variables excluidas fueron:
PPNAw, indices Shannon-Weaver y riqueza efectiva (H y e), indices Simpson (D;
dominancia) e inverso de Simpson (D; diversidad), Coeficiente de variacion temporales
de la lluvia anual, % C y la ETP (ver matriz de correlaciones; Cuadro A 3.5). Se decidio
mantener de manera excepcional las siguientes variables pese a que mostraron
correlaciones significativas por su importancia bioldgica: PPTw, riqueza, y % de arena.
Estas variables fueron incluidas con el criterio de que si quedaban seleccionada en los
modelos no se incluyeran también aquellas variables con las que mantuvieron alta
correlacion.

Luego, se realizaron modelos de regresiones lineales multiples entre SR y SA como
variables respuesta y las variables predictoras que era de interés incluir, de modo de
considerar factores representativos del clima, el suelo y la biota de cada sitio para cada afio
(del primer al cuarto afio de sequia experimental). El analisis se realiz6 luego de una

estandarizacion de todas las variables predictoras (se sustrajo de cada valor su media y se
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dividio por la desviacion estandar de los valores) dado que poseen unidades y magnitudes
muy diferentes. A través de la funcion step (por ambas vias: backward y forward) se
seleccionaron los modelos de regresion y las predictoras a incluir en dichos modelos que
mejor explicaron la variabilidad en la sensibilidad. Para la seleccion final de cada modelo
significativo, se tuvieron en cuenta los siguientes criterios: ausencia de multicolinealidad
entre las predictoras incluidas, evaluado a través del valor del factor inflacionario de la
varianza (por medio de la funcién vif), un maximo de tres predictoras, y el modelo con
menor valor de AIC. Se realizaron pruebas estadisticas de Fisher para determinar la
comprobacion de los modelos. Se evaluaron y comprobaron los supuestos de normalidad
de distribucion de los residuos y la homogeneidad de la varianza. Todos los andlisis
estadisticos de los datos fueron realizados en el software R (R Development Core Team,

2017).

3.3 Resultados

Los principales controles que determinaron los cambios en sensibilidad a la sequia, tanto
de la PPNA como del componente forrajero para todos los afios analizados (1 a 4 afios de
sequia) fueron los factores climaticos asociados a la disponibilidad de agua en el
ecosistema (Cuadro 3.3 y 3.4). En segundo lugar, los determinantes de la sensibilidad
fueron los factores bidticos asociados a la diversidad y los grupos funcionales presentes en
la comunidad (Figura 3.3, 3.4, 3.5, A 3.2, A 3.3y A 3.4). Los modelos explicativos de la
variabilidad de la sensibilidad absoluta (SA) y relativa (SR) del forraje fueron de mayor
capacidad predictiva que aquellos que evaluaron la sensibilidad de la PPNA (Cuadro 3.3;
3.4).

En el primer afio de sequia experimental, no se encontraron modelos significativos que

explicasen la variabilidad en la SA, ni de la PPNA ni del forraje, pero si se encontro que la



55

SR forrajera se reduce significativamente cuando decrece la aridez (mayor IA; valor p =
0.01*) y aumenta la dominancia, aunque no de manera significativa (Figura 3.3; Cuadro
3.3).

Para el segundo afio acumulado de sequia, los controles de tipo climéatico fueron los
principales determinantes de la SA 'y la SR, aunque s6lo de la productividad forrajera (valor
p <0.05; Cuadro 3.3; Cuadro 3.4). Las variables predictoras significativas seleccionadas
por los modelos estuvieron asociadas a la disponibilidad de agua (indices de aridez). La SR
solo se redujo marginalmente ante reducciones en la aridez (-0.44 £ 0.18 IA; valor p =
0.05) (Figura 3.4 y Cuadro 3.3). Todas las pendientes estimadas por los modelos climaticos
mostraron signo negativo, lo cual indica una reduccion de la sensibilidad a medida que
aumenta disponibilidad hidrica. Con relacion a la sensibilidad de la PPNA con indice
relativo, las variables predictoras seleccionadas fueron la TMA (no significativo) y el
porcentaje de arena (0.48 + 0.18 AR; significativamente, valor p = 0.01*). (Figura A 3.3;
Cuadros 3.4).

Luego de tres afos de sequia experimental, los resultados arrojaron modelos
significativos con un mayor grado de explicacion de los controles significativos incluidos
asociados al clima, la biota y marginalmente al suelo (el valor de ajuste fue el mas alto de
todos los modelos para todos los afios analizados, p. €j. R?= 0.62 y 0.31; Cuadro 3.3). Los
dos indices de sensibilidad a la sequia de la PPNA exhibieron como controles significativos
factores del clima (1A: valor p = 0.004** y PPTwm: valor p= 0.03*; Cuadro 3.4) y de la
vegetacion, como la cobertura de pastos (CP: valor p = 0.04*), aunque también de manera
marginal fue incluido el % de arena (AR: valor p = 0.08; Cuadro 3.4; Figura A 3.4). Con
respecto a la SA de la productividad forrajera, el mejor modelo predictivo incluyo las
siguientes variables segun su orden de importancia: el 1A (-0.28 £ 0.06; valor p = 0.004*%*),

la cobertura de pastos, con una relacion positiva, aunque marginalmente significativa (0.05
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+ 0.26; valor p = 0.08). El control climéatico de IA mostré una relacion inversa con la
sensibilidad donde aumentos en los indices de aridez (mas humedad) determinaron
disminuciones de la SA (Figura 3.5a; Cuadro 3.3). En cuanto a la SR de la productividad
forrajera, el mejor modelo incluy6 variables predictoras climéticas, de suelo y bidticas
(Cuadro 3.3; Figura 3.5). La SR aument6 con la aridez (cuya importancia relativa fue la
mayor; -0.77 £ 0.14 IA; valor p = 0.0001***) y con el aumento en la cobertura de pastos
(0.37 £ 0.13; valor p = 0.01*) y el % de arena (14.17 + 0.15 AR; ns) (Figura 3.5b; Cuadro
3.3).

Por ultimo, el cuarto afio consecutivo de sequia incluyd nuevamente controles asociados
al climay la biota (aunque esta Gltima solo para la sensibilidad forrajera, no la de la PPNA)
reafirmando la importancia de estos factores de control como los principales determinantes
de la sensibilidad a las sequias, en este caso prolongadas (Cuadro 3.3; Cuadro 3.4). Sélo la
SR de la PPNA mostro una relacion negativa significativa con el 1A (-0.70 £ 0.23; valor p
= 0.004**) y con la temperatura (valor p = 0.03; Cuadro 3.4; Figura A 3.5). La SA de la
PF no mostr6 modelos significativos con ninguna variable, mientras que la SR disminuyd
a medida que aumentaron la PPTwm (-0.55 £ 0.17; valor p = 0.006**) y la riqueza, aunque

marginalmente (-0.34 + 0.17; valor p = 0.09).

Cuadro 3.3: Modelos de regresion multiple de cada afio experimental para el conjunto de los
nueve sitios analizados considerando la sensibilidad forrajera absoluta y relativa. En cada afio se
detalla el mejor modelo significativo (el afio donde no se obtuvieron modelos significativos se
detalla con nd) con sus correspondientes variables predictoras seleccionadas para la sensibilidad
forrajera a la sequia con los indices relativo y absoluto. Los factores de control son: indice de
aridez (IA), cobertura relativa de pastos (CP), % de arena en el suelo (AR), riqueza de la
comunidad vegetal (RIQ), indice de dominancia de Berger-Parker (BP) y precipitacion media
anual (PPTw). Se detallan ademés los estimadores de las pendientes estandarizadas de cada
variable predictora con el correspondiente signo, los coeficientes de determinacion (R?) vy el
valor de Akaike Information Criterion (AIC) de cada modelo.
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Variable Ao Modelos de
R? AIC F
respuesta experimental regresiones mltiples
Sensibilidad 1 nd nd nd nd
forrajera ala 2 nd nd nd nd
sequia 3 0.15 CP (marginal) - 0.28 IA** + 0.10 0.31 22.24 5.47
(indice absoluto) 4 nd nd nd nd
Sensibilidad 1 -0.68 IA* +0.34 BP + 0.86 0.21 89.90 3.43
forrajera ala 2 -0.44 1A(marginal) +0.71 0.12 95.10 411
sequia 3 0.37 CP* - 0.77 IA*** + 14,17 AR + 5.82 0.62 56.51 12.55
(indice relativo) 4 -0.34 RIQ (marginal) - 0.55 PPTm** + 0.53 0.26 83.48 4.70

Cuadro 3.4: Modelos de regresion multiple de cada afio experimental para el conjunto de los nueve
sitios analizados para sensibilidad de la productividad primaria neta aérea (PPNA) estimada con los
indices relativo y absoluto. En cada afio se detalla el mejor modelo significativo (los afios donde no
se obtuvieron modelos significativos ni ninguna variable significativa se detallan con nd) con sus
correspondientes variables predictoras seleccionadas: indice de aridez (1A), cobertura relativa de
pastos (CP), % de arena en el suelo (AR) y temperatura media anual (TMA). Se detallan ademas
los estimadores de las pendientes estandarizadas de cada variable predictora con su correspondiente
signo, los coeficientes de determinacion (R?) y el valor del Akaike Information Criterion (AIC) de

cada modelo.
Variable Afio Modelos de R AIC F
respuesta  experimental regresiones maltiples
Sensibilidad 1 nd nd nd nd
de|;aszzmaA a 2 nd nd nd nd
(indice 3 0.15 CP (marginal) - 0.28 IA** + 0.10 0.31 2810 548
absoluto) 4 nd nd nd nd
Sensibilidad 1 nd nd nd nd
de.?;gﬁ? a 2 0.48 AR * +0.11 TMA + 0.51 019 8970 348
(indice 3 0.38 CP *—0.44 PPTm* - 23.31 AR (marginal) +9.18  0.43  68.26 5.83
relativo) 4 -0.48 TMA* - 0.70 IA** + 0.33 043 9294 985
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Y =-0.68 1A * +0.34 BP + 0.86
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Figura 3.3: Relacion de la sensibilidad forrajera con el indice relativo en funcion de los
controles seleccionados (indice de aridez, menor valor implica mas aridez) y indice de
dominancia de Berger-Parker en el modelo de regresion multiple para el primer afio de
sequia experimental incluyendo los nueve sitios de estudio. EI mayor tamafio de los puntos
indica mayor cercania al inicio de los ejes de aridez y se muestran los datos de todas las
réplicas para cada sitio. Los planos muestran los modelos de regresion lineal para las
variables predictoras. Ningun factor mostrdé un efecto significativo con la sensibilidad
absoluta; por ende, no se grafica este indice.
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Figura 3.4: Relacion de los controles seleccionados para la sensibilidad relativa con aridez
(mayor aridez con menor valor de indice) en el modelo de regresién multiple significativos
para el segundo afio de sequia experimental incluyendo los nueve sitios de estudio.
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Figura 3.5: Relaciones de los controles seleccionados para la sensibilidad absoluta (a) y relativa (b)
con los controles abidtico climatico del indice aridez (IA; mas aridez, menor valor de indice) y
bidtico cobertura de pastos (CP) en los modelos de regresion multiple significativos para el tercer
afio de sequia experimental incluyendo los nueve sitios de estudio. EI mayor tamafio de los puntos
indica mayor cercania al inicio de los ejes de aridez y se muestran los datos de todas las réplicas
para cada sitio. Los planos muestran los modelos de regresion lineal para las variables predictoras.



60

Y =-0.34 RIQ - 0.55 PPT),** + 0.53
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Figura 3.6: Relaciones de los controles seleccionados para la sensibilidad relativa con el
control climatico de la Precipitacion media anual (PPTm; mm afio %) y biético de Riqueza
en los modelos de regresion multiple significativos para el cuarto afio de sequia
experimental incluyendo los nueve sitios de estudio. EI mayor tamafio de los puntos indica
mayor cercania al inicio del eje de aridez y precipitacion. Los planos muestran los modelos
de regresion lineal para las variables predictoras.

3.4 Discusion

En este Capitulo se desarrollo el analisis de los factores de control de la productividad
vegetal caracteristicos de los ecosistemas pastoriles y su incidencia sobre la sensibilidad a
la sequia tanto de la PPNA como del componente forrajero, analizados con dos indices de
sensibilidad, uno absoluto y otro relativo (Capitulo 2). Se incluyeron mdltiples sitios de
estudio y varios afios de sequia dado que la respuesta de la vegetacion puede variar en
escalas espaciales y temporales por cambios en los controles ambientales ejercidos por el
clima, el tipo de suelo, el tipo de vegetacion dominante o al régimen de disturbios (Ruppert
et al., 2012). Los resultados indicaron que los principales controles que determinan la
variabilidad entre sitios en la sensibilidad a la sequia (tanto de la PPNA como la forrajera)
son en primera instancia abidticos, climaticos, asociados a la disponibilidad de agua y la
temperatura media y, en segundo lugar, biéticos, relacionados con la diversidad vegetal y

la cobertura de pastos previa a la ocurrencia del evento de sequia. La textura de suelo a
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través del porcentaje de arena fue un factor también determinante, aunque principalmente
para la sensibilidad de la PPNA. Los factores bidticos fueron particularmente mas
relevantes durante sequias prolongadas. En resumen, la disponibilidad promedio de agua,
que varia a lo largo de gradientes ambientales y determina la aridez y la diversidad de las
comunidades vegetales, configura la respuesta de la vegetacion a cambios en la oferta de
agua de corto y mediano plazo, particularmente la sensibilidad de las especies forrajeras a
disminuciones hidricas, en coincidencia con lo que habia sido reportado en estudios

anteriores (Chen et al., 2020; Knapp & Smith, 2001; Roundy et al., 2018).

3.4.1 Factores climéaticos como principales controles de la sensibilidad a la sequia

Numerosos estudios muestran una correlacion positiva entre la productividad primaria
neta de los ecosistemas pastoriles y las precipitaciones (Paruelo et al., 1999; Ponce-Campos
et al., 2013; Sala et al., 2012). Otros muestran una relacién negativa entre incrementos en
la temperatura y la productividad de la vegetacion debido a que aumenta la actividad
microbiana, los procesos de respiracion y, por ende, las pérdidas de carbono (p. ej. Xu et
al., 2015). Sin embargo, son escasos los trabajos como el presente estudio que evaldan
coémo es la respuesta de la productividad forrajera a sequias (Ferner et al., 2018) y menos
aun, analizan como varian multiples factores de los ecosistemas de manera conjunta (no
solo las condiciones climaticas). En los sitios evaluados que varian significativamente en
los atributos analizados, ademas de la aridez (Figura A 3.1; Cuadro 3.2), se encontraron
patrones que confirman una fuerte relacion de la vegetacion con variables climaticas, y
particularmente se distingue que la aridez se correlaciona positivamente y mas fuertemente
con la sensibilidad del componente forrajero que con la PPNA del ecosistema (Cuadro 3.3

y 3.4). Si bien hay un efecto directo de la precipitacion sobre ambas, que permite una mayor



62

disponibilidad de agua en el suelo para la vegetacion (Paruelo et al., 1998), esto es
relativamente mas importante para el componente forrajero que para la PPNA total.

En particular, los modelos predictivos de la sensibilidad forrajera destacan la importancia
de la disponibilidad hidrica al incluir indices que consideran ambas variables
(precipitaciones y temperatura), como el indice de aridez (IA) que determina finalmente el
agua que puede usar la vegetacion. Los resultados de los modelos de regresion maltiple
para todos los afios indicaron una mayor sensibilidad de la productividad forrajera, mediada
principalmente por la aridez de los sitios, en casi todos los modelos significativos. Cuanto
menor es la aridez, disminuye la limitacion por agua incluso en condiciones de sequia. Los
sistemas mas humedos, donde no ocurre naturalmente limitacion por agua, posiblemente
requieren una reduccién en las precipitaciones mas severa y durante periodos mas largos
para generar una disminucion realmente extrema en la humedad del perfil del suelo (Bloor
y Bardgett, 2012; Winkler et al., 2019). La relacion negativa encontrada entre el Ay la
sensibilidad forrajera se corresponde con la ausencia de efectos negativos por sequias
durante periodos cortos también encontrada en otros ecosistemas pastoriles humedos
(Kreyling et al., 2008). El agua es, entonces, el principal factor determinante de la PPNA
y de la productividad forrajera de la vegetacion, particularmente en sitios con alta demanda
atmosférica y/o baja oferta hidrica, donde naturalmente es el recurso limitante del
crecimiento de la vegetacion (Cingolani et al., 2003; Jobbagy et al., 1996).

En trabajos previos, se encontraron relaciones de la productividad de las especies
forrajeras de ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos con la aridez, lo cual se asocia con
la respuesta encontrada en los resultados que se muestran en este Capitulo (Paruelo et al.,
1998). Esto predice que serd la vegetacion forrajera, mas que otros componentes de la
comunidad que conforman la PPNA, la mas sensible a sequias. Asimismo, es en los sitios

aridos y semiaridos donde se experimentan limitaciones hidricas durante periodos mas o
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menos prolongados que se puede forzar a las especies vegetales, especificamente, a las
forrajeras a cruzar umbrales de tolerancia que determinen una alta mortalidad de plantas
(Harrison et al., 2018). Esto puede desencadenar una abrupta caida en la productividad
forrajera (Liu et al., 2018). Mientras que, si bien se observo una relacion de la sensibilidad
PPNA de los ecosistemas con la aridez, se espera que en aquellos sitios con mayor riqueza
de la comunidad vegetal el impacto sea menor. Asi, este estudio desagregado permite
comprender en mayor profundidad como impactara mas una sequia y en qué componente

funcional.

3.4.1'Importancia de otros factores como controles de la sensibilidad forrajera a la

sequia

Si bien los modelos de regresion mualtiple sostenidamente para todos los afios mostraron
que los controles climaticos determinan la sensibilidad, también se destacaron los controles
ejercidos por otros factores de tipo bidtico y de suelo. Dentro de los factores del suelo
analizados, el porcentaje de arena fue determinante de la sensibilidad relativa de la PPNA
durante el segundo afio experimental con un efecto positivo. Los factores de suelo pueden
entonces, ejercer relaciones no directas, por ejemplo, a través de la textura, favoreciendo
la pérdida o retencion hidrica del suelo (Paruelo et al., 1998) y asi incidir de manera
indirecta en la sensibilidad a la sequia (Ruppert et al., 2012).

Factores relacionados con la comunidad vegetal como la diversidad, la dominancia y las
especies o grupos funcionales presentes, pueden indicar el grado de impacto por sequias y,
al tener diferentes capacidades de respuesta a la sequia, generar variabilidad en la
sensibilidad (Lenoir et al., 2008; Liu et al., 2021; Qian et al., 2022). Especificamente, se
encontrd que la mayor riqueza vegetal especifica disminuye la sensibilidad del forraje ante
sequias prolongadas (luego de 4 afios). Esto Gltimo indica que la cantidad de especies

previo a la sequia controla cuanto afectara una sequia de largo plazo la productividad
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forrajera en los ecosistemas pastoriles. Una mayor cantidad de especies presentes, hace
mas probable que especies mas resistentes compensen una caida en el forraje (de
Mazancourt et al., 2013; Griffin-Nolan et al., 2019). Sin embargo, este factor de control
bitico aparecio recién al cuarto afio, lo cual puede estar asociado al desacople entre la
ocurrencia del disturbio y la respuesta de la vegetacion a dicho efecto acumulado (Sala et
al., 2012). Por ejemplo, dado que los ecosistemas responden de manera diferente al cambio
en las precipitaciones luego de cuatro afios de sequia que durante el primer afio, puede ser
que distintas especies se vean afectadas pero que recién luego de cuatro afios se vea una
importante diferencia entre el impacto generado en la PF de sitios muy poco diversos y
sitios muy diversos (Felton et al., 2020). A lo largo de ese tiempo, los de mayor diversidad
pudieron desarrollar mecanismos para compensar la severa reduccion hidrica y evitar
caidas abruptas que se corresponderian con una sequia de larga duracion. Sin embargo, los
sitios de menor diversidad debido a la acumulacion de afios de sequia registraron altos
valores de sensibilidad explicado por reducciones severas en la biomasa de las escasas
especies forrajeras (Andresen et al., 2016; J. Wang et al., 2019; Wu et al., 2011; Zhong et
al., 2019).

La cobertura relativa de pastos, otro control bidtico, se relacion6 positivamente con la
sensibilidad a la sequia después de tres afios. Esto se asocia con la mayor respuesta de los
pastos a la sequia en comparacién con otras formas de vida (p.ej. lefiosas; Gherardi y Sala,
2015). Esto se hace mas evidente en ecosistemas aridos y semiaridos donde los pastos
coexisten con otras formas de vida como los arbustos (Paruelo et al., 1998). En estos
ecosistemas pastoriles, las sequias pueden generar mortandad de pastos perennes y dar
lugar a cambios composicionales en un plazo mas largo, lo cual puede modificar
profundamente la sensibilidad de la PF del sitio (Buckland et al., 1997; Morecroft et al.,

2004). Asimismo, luego de varios afios de sequia, los pastos perennes pueden ser
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desplazados por competencia por otras formas de vida al verse severamente afectados,
comprometiendo la provision forrajera. Los arbustos poseen un desarrollo radical mas
profundo que los pastos y compiten mejor durante los periodos secos (Jobbagy y Sala,
2000). En resumen, cuanto mayor sea la proporcién de pastos relativa a otras especies
presentes mas resistentes al estrés hidrico, la sensibilidad forrajera sera mayor dado que las
especies forrajeras son mas sensibles a las sequias que especies lefiosas cominmente no
forrajeras (Winkler et al., 2019).

Los resultados que se muestran en este capitulo permitieron profundizar en el
conocimiento de los principales controles de la sensibilidad a la sequia de ecosistemas
pastoriles, exhibida a lo largo diferentes afios de sequia. Enfoques como estos, que detectan
y reflejan cuan sensibles son los ecosistemas pastoriles no sélo en su productividad total
sino considerando la diferenciacion respecto de como sera la respuesta forrajera a los
impactos del cambio climético, sirven para comprender los posibles cambios
composicionales y sus implicancias funcionales futuras para desarrollar medidas para su

preservacion.
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4.1 Introduccién

Los eventos de sequia pueden exacerbar la aridez de los ecosistemas, particularmente
aquellos aridos y semiéaridos, y afectar su composicion floristica y funcionamiento,
produciendo asi efectos ecoldgicos superiores al rango normal de variacion temporal (Du
et al., 2018; Griffin-Nolan et al., 2019). Los efectos de la sequia difieren entre ecosistemas
contrastantes (Knapp et al., 2015), pero las comparaciones entre sitios o estudios han sido
dificiles debido a las diferencias en la intensidad y duracion de esos eventos entre los casos
estudiados. Pocos trabajos de campo evaluaron la respuesta a las sequias de las funciones
ecosistemicas y la composicion de especies de plantas cubriendo amplias escalas espaciales
y temporales en ecosistemas pastoriles, y menos aun en sitios con productividad de forraje
y composicion de plantas contrastantes (Griffin-Nolan et al., 2019). En particular, no hay
una comprension clara de los cambios en los efectos de las sequias actuales y futuras en
ecosistemas pastoriles y su provision de forraje para el ganado a lo largo de gradientes
ambientales.

Los ecosistemas pastoriles sustentan el 50 % de la productividad ganadera mundial, una
actividad esencial en muchos paises (Sala et al., 2017), siendo particularmente importante
en Argentina (Rolla et al., 2019). Los ecosistemas pastoriles incluyen biomas desde semi
desiertos hasta bosques abiertos, incluidas las estepas de pastos y arbustos y las praderas
(Matos et al., 2020). La provision del forraje que se necesita para alimentar al ganado esta
fuertemente controlada por la precipitacién anual (Weltzin et al., 2003). Por lo tanto, es
especialmente vulnerable a factores del cambio global y se ve afectada con frecuencia por
periodos prolongados de sequia (Derner et al., 2018; Diaz et al., 2019). Las sequias pueden
afectar sustancialmente la vegetacion, lo que representa un alto riesgo para la sostenibilidad

de la ganaderia (Gaitan et al., 2018; Yahdjian y Sala, 2008). Dado que el bienestar humano
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en los ecosistemas pastoriles depende en gran medida del suministro de forraje para los
herbivoros domésticos (Ofatibia et al., 2020) es crucial estimar el impacto de las sequias
en la productividad del forraje.

La sensibilidad al clima se define como la respuesta de ciertos atributos funcionales ante
cambios en variables climéaticas como por ejemplo en las precipitaciones (Smith et al.,
2017). La sensibilidad del forraje a la sequia se asocia con el cambio en la provision
forrajera ante la ocurrencia de eventos de sequia, y puede diferir segin distintos factores
como la disponibilidad hidrica y la identidad o las caracteristicas de las especies
dominantes de la comunidad vegetal (Knapp et al., 2015). A través de gradientes de lluvia,
las especies vegetales difieren en los rasgos dominantes (altura, concentracion de nitrégeno
en hoja, densidad de lefio, area foliar especifica, entre otras) que definen el equilibrio entre
su resistencia al estrés hidrico y su capacidad competitiva dada por un crecimiento rapido
(Graff y Aguiar, 2017). Especificamente, la mayoria de las plantas de los ecosistemas
pastoriles aridos poseen formas de vida tolerantes al estrés que generalmente las vuelve
poco adecuadas como forraje para el ganado (no forrajeras o no preferidas) (Coughenour,
1985). En cambio, las especies forrajeras preferidas por el ganado son generalmente poco
tolerantes a la sequia (Milchunas et al., 1995; Volaire, 2018). Asimismo, las regiones aridas
tienen generalmente una menor proporcion de su productividad total como forraje que los
ecosistemas humedos (Blanco et al., 2019) que se veria particularmente amenazada por una
disminucidn de las precipitaciones (Stuart-Haéntjens et al., 2018).

La duracion de una sequia puede condicionar la respuesta posterior de la comunidad
vegetal (Hoover et al., 2021), incluidas las especies de plantas forrajeras (Staniak y Kocon,
2015). Sequias prolongadas, que superan una temporada de crecimiento, podrian inducir
una reduccidn notable en la productividad de ecosistemas pastoriles (Reynolds et al., 2004;

Winkler et al., 2019). En ecosistemas aridos, las especies forrajeras enfrentan un déficit
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hidrico cronico y, después de largos periodos de sequia, la mortalidad de hojas y macollos
(incluso la mortalidad de toda la planta) impediria que las especies se recuperen al cesar la
sequia (Volaire, 2018). Por el contrario, en regiones himedas, se espera una menor
variabilidad en la productividad del forraje ante una sequia ya que otros factores como los
nutrientes o la disponibilidad de luz son las principales limitantes para el crecimiento
(Seabloom et al., 2020). Es decir que aln no esta claro en qué medida las sequias afectan
la provision de forraje en ecosistemas pastoriles himedos, porque si bien las especies
intolerantes al estrés dominan las comunidades de plantas de pastizales hmedos (Jung et
al., 2020), también poseen grandes reservas de biomasa forrajera y una alta cobertura
vegetal, lo que puede amortiguar y compensar los efectos de las sequias (Finch et al., 2016).
Por lo tanto, ello podria conducir a una baja sensibilidad a los eventos de sequia en
ecosistemas humedos. Evaluar las diferentes respuestas entre ecosistemas aridos,
semiaridos y humedos a sequias prolongadas permitira avanzar en el conocimiento sobre
de la dindmica de la produccidon de forraje de los ecosistemas pastoriles.

Los ecosistemas pastoriles ubicados en el extremo sur de América del Sur representan
mas de dos tercios del area continental de Argentina (Anderson et al., 2011), abarcando un
rango de precipitacion de 150 a 1500 mm afio™* (Yahdjian y Sala, 2008). Sostienen una de
las actividades econdmicas mas importantes de la region, la cria de ganado vacuno y ovino
(Kropfl et al., 2013; Modernel et al., 2019), y es probable que se vean afectados de manera
desigual por las sequias pronosticadas para las proximas décadas (Minetti et al., 2010;
Yahdjian & Sala, 2008). La provision de forraje en las regiones aridas y semiaridas de
Argentina estd determinada por unas pocas especies nativas preferidas por los herbivoros
que resultan de una larga historia evolutiva de pastoreo, siendo probable que las estepas en
la Patagonia hayan sido pastoreadas por grandes herbivoros silvestres durante un periodo

mas largo que las regiones humedas del pais (Lauenroth, 1998). Sin embargo, pocos
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estudios se han centrado en las respuestas regionales (Petrie et al., 2018), y relativamente
pocos han evaluado los efectos de la sequia en el suministro de forraje en amplios
gradientes espaciales (Golodets et al., 2015). De hecho, la sensibilidad al estrés hidrico de
las especies forrajeras no ha sido evaluada mediante un enfoque experimental a campo
(Fraser et al., 2013). La aptitud forrajera de las especies vegetales podria determinarse
gracias al conocimiento local, ya que generalmente los ganaderos y extensionistas conocen
qué especies son mas consumidas y cuales son indeseables porque reducen la productividad
de los campos.

El objetivo del estudio desarrollado en este Capitulo fue comparar los efectos de una
sequia simulada por experimentos manipulativos sobre la productividad forrajera de
ecosistemas pastoriles ubicados a lo largo de un amplio gradiente de aridez.
Especificamente: (1) se describe la variacion espacial de la productividad forrajera (PF) a
lo largo de un gradiente de aridez natural en Argentina, tanto en términos absolutos como
relativos al total de la productividad primaria neta aérea (PPNA), (2) se evalla la
sensibilidad a la sequia de la PF a lo largo del gradiente de aridez utilizando dos indices de
sensibilidad, y (3) se evaltuan los cambios del efecto de la sequia en la PF, considerando la
respuesta de especies forrajeras y no forrajeras dominantes, a lo largo de tres afios
consecutivos de sequia experimental. Las hipotesis que guiaron cada objetivo especifico
fueron: (1) la disponibilidad de agua, que es el principal factor limitante de la PPNA,
también controla la PF; (2) la proporcion de PPNA que corresponde a PF aumenta desde
regiones aridas a humedas, ya que las especies forrajeras son menos tolerantes a la
limitacion hidrica. Por lo tanto, los ecosistemas pastoriles aridos tienen una menor
proporcion de biomasa forrajera y menos especies con alta aptitud forrajera que los
himedos; (3) los ecosistemas pastoriles aridos tienen una mayor sensibilidad a las sequias

de la PF que los humedos; por dltimo, (4) a lo largo de sucesivos afios de sequia, la PF
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disminuye de manera persistente debido a la acumulacion de procesos de degradacion de
las especies vegetales (p. e]. disminucidn de la densidad de las plantas) y particularmente

al traspaso de umbrales de tolerancia de las especies forrajeras.

4.2 Metodologia

Con el fin de evaluar el efecto de la sequia sobre la PF, se consideraron los resultados del
experimento de sequia coordinado en nueve ecosistemas pastoriles ubicados a lo largo de
un gradiente de aridez natural detallados en el Capitulo anterior (Cuadro 3.1y seccién 3.2.2
del Capitulo 3). Se consideraron los datos de PPNA y PF obtenidos de las mediciones en
las parcelas experimentales (Sequia y Control) descriptas en el Capitulo previo,
contemplando también aquellos datos tomados antes de aplicar los tratamientos (Tiempo
0). Estos datos previos describen la comunidad vegetal en funcidén de la composicion y
abundancia de especies vegetales y las caracteristicas de suelos en todos los sitios (Cuadro
3.2; Cuadros A 3.2, A3.3, A4.1y A 4.3). Ademas, se calculd la proporcion de la PPNA
correspondiente a la parte forrajera segun la ubicacién del sitio en el gradiente de aridez.
Las estimaciones de sensibilidad absoluta y relativa a la sequia que se mostraron en el
Capitulo 3 se analizaron aqui a lo largo del gradiente aridez integrando hasta el tercer afio
de sequia, con el fin de analizar una sequia de mediano plazo dado los escenarios futuros
de ocurrencia para la region (Saurral et al., 2017). Se eligio el indice de aridez porque éste
fue identificado como el principal factor de control en el estudio de importancia relativa de
los controles (ver Capitulo 3). Finalmente, para determinar los efectos de la sequia en las
especies forrajeras a lo largo del tiempo, se calculé el cambio de la PF y la productividad
de cada especie forrajera entre tratamientos (Sequia y Control) para cada sitio y afio
experimental (Tiempo O hasta afio 3). Las estimaciones fueron calculadas como la

diferencia entre tratamientos (PFc y PFs) relativizadas por la productividad forrajera de las
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parcelas control (PFc). Luego se compard el efecto de la sequia en el tercer afio (PFt3) con
el pretratamiento (PFro), y el cambio promedio de esos tres afios (promedios de PFr1, 12y
T3; Ver detalle en Cuadro A 4.1). Ademas, para el ltimo afio se calculé el tamafio del efecto
del tratamiento como el logaritmo natural del cociente entre la productividad forrajera que

tuvieron las parcelas bajo sequia (PFs) y las parcelas control (PFc).

4.2.4 Andlisis de los datos

Para describir los cambios de PF y PPNA y de la proporcion PF/PPNA a lo largo del
gradiente de aridez para cada sitio del gradiente, se realizaron analisis de regresion lineal
entre la PF, laPPNA y la proporcion de PF/PPNA en funcion de la aridez y la precipitacion
media anual con el software R. Por otra parte, se utilizaron modelos lineales de efectos
mixtos, aplicando analisis de la varianza con medidas repetidas en el tiempo para evaluar
las diferencias de la PF entre los tratamientos (Sequia y Control) en cada sitio, utilizando
afio y tratamiento como efectos fijos, mientras que el bloque se consider6 como efecto
aleatorio. Para este analisis, se utilizaron la funcion Ime y el paquete nmle (Bates et al.,
2015). En los modelos, los valores previos al tratamiento se consideraron en el analisis
utilizando la funcién de compensacion que corrige las diferencias iniciales (funcidn offset).
Para analizar la sensibilidad de la PF a la sequia a lo largo del gradiente de aridez, se
probaron regresiones lineales y no lineales para la sensibilidad relativa y absoluta y, a
continuacion, se seleccionaron los modelos mejor ajustados para cada variable de
respuesta, basdndose en el criterio de Akaike. En particular, para el indice de sensibilidad
absoluta, se concluy6é que el modelo no lineal fue el mejor modelo basado en el AIC
(modelo lineal AIC: 21.2 frente al modelo no lineal AIC: -50.86). Este analisis tiene en
cuenta el equilibrio entre el ajuste (error residual) y la parsimonia (es decir, la complejidad
del modelo en términos de nimero de parametros), y el coeficiente de determinacion (R?

modelo lineal: 0.32 frente a R? modelo no lineal: 0.51). Los modelos siguieron los
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supuestos de homogeneidad de las varianzas y distribucion normal de los residuos

evaluados mediante las pruebas de Levene y Shapiro-Wilks, respectivamente.

4.3 Resultados

4.3.1 Productividad forrajera a lo largo del gradiente de aridez

La productividad forrajera (PF) aumentd a lo largo del gradiente de aridez (R?= 0.82,
p<0.001) de 18.03 + 2.25 g m? afio* en el pastizal mas arido a 923.40 + 75.08 g m? afio!
(Media + EE) en el mas humedo (Figura 4.1). En este mismo gradiente, la proporcion de
forraje en relacion con la PPNA total aument6 desde 0.40 hasta 0.85 (recuadro superior de
la Figura 4.1). Los ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos mostraron una relacion
PF/PPNA promedio de 0.54 y 0.67, respectivamente, mientras que los ecosistemas
himedos en promedio tuvieron una relacion de 0.72. Ocho de los nueve sitios exhibieron

mas de la mitad de su PPNA como biomasa de forraje (Figura 4.1).

4.3.2 Sensibilidad a la sequia de la productividad forrajera después de tres afios de
sequia

Después de tres afios de sequia impuesta experimentalmente, la PF media de los sitios
aridos y semiaridos disminuy6 en un 48.5 % y un 50 % respectivamente, mientras que los
sitios himedos mostraron un aumento del 50 % en las parcelas de Sequia en comparacion
con las Control. Segun el indice absoluto de sensibilidad, que mostré una relacion no lineal
con la aridez, los mas impactados fueron los que se encuentran en las regiones semiaridas
(Figura 4.2a; R? = 0.51; p<0.001), lo que estuvo impulsado principalmente por la alta
sensibilidad de un sitio de aridez intermedia (Naposta). Asi, el indice de sensibilidad
absoluta (reduccion de PF en g m? por cada mm de lluvia reducido) de sitios aridos y
algunos semiaridos mostrd valores bajos aun cuando las reducciones de PF fueron en
algunos casos notables (p. ej. Rio Mayo; Potrok Aike y Chacra Patagones; Figura 4.2a).

Con el indice de sensibilidad relativa, los sitios que se vieron mas afectados (es decir,
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aquellos con un indice de sensibilidad estandarizado > 1) son los de las regiones aridas
(Figura 4.2b; R? = 0.53; p<0.001). Los sitios en las regiones hiimedas mostraron
insensibilidad a la sequia durante los tres afios (Figura 4.2 -puntos bajo cero), incluso con
cambios positivos de PF en algunos afios (Figura 4.2). En general, en los ecosistemas
pastoriles aridos la PF disminuyo relativamente mas que el porcentaje de reduccién de la

precipitacion (Cuadro A 3.1; Figura 4.2b).
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Figura 4.1: Productividad de forraje promedio de 4 afios (en g m? afio™ + SE) para parcelas Control
en nueve ecosistemas pastoriles distribuidos en un gradiente de aridez (indice de aridez =
Precipitacion media anual/Evapotranspiracién potencial) en Argentina. Recuadro superior:
Proporcion de la productividad primaria neta aérea media que representa la productividad forrajera
a lo largo del gradiente de aridez. Las significancias estadisticas se indican con la nomenclatura
estadistica estandar (donde ***p < 0.001 y **p <0.01).
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Figura 4.2: Sensibilidad absoluta (a) y relativa (b) a la sequia de la productividad de forraje de
ecosistemas pastoriles ubicados a lo largo de un gradiente de aridez en Argentina, después de tres
afios de sequia. Los calculos de sensibilidad se realizaron son las Ecuaciones 3.1y 3.2, descriptas
en el Capitulo 3, correspondientes al tercer afio experimental. En cada panel se indican las
ecuaciones: lineal (a) y cuadratica (b) junto con el R? y la significancia estadistica del modelo (***p
< 0.001).

Los patrones de respuesta en los sitios de pastizales a los tres afios consecutivos de sequia
experimental fueron en su mayoria idiosincrasicos y estuvieron relacionados con el patron
de respuesta de las especies forrajeras dominantes. En general, las especies forrajeras se
vieron méas afectadas que las especies no preferidas (no forrajera) por los herbivoros
domésticos. En ecosistemas aridos, la productividad de las especies forrajeras se redujo 42
% frente al 33 % de las especies no forrajeras. En cambio, en sitios semiaridos, la reduccién
de forraje fue del 57% frente a un aumento del 84% en la productividad de las especies no
forrajeras evitadas por los herbivoros (Cuadro A 4.2). En Rio Mayo, el sitio mas arido del
gradiente, la PF se redujo a la mitad, principalmente debido al impacto negativo de la sequia
en la especie de pasto mas abundante, Poa ligularis, para la que se redujo la productividad
en mas del 60 % en relacién con el Control (Cuadro A 4.1; Figura 4.3). Potrok Aike también
mostré importantes reducciones de forraje (48%; Figura 4.3), también mayormente
explicadas por la reduccion de biomasa (>50%) de las principales especies forrajeras (Poa

spiciformis y Festuca pyrogea; Cuadro A 4.1; Figura 4.3). Dos de los sitios semiaridos
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exhibieron reducciones de 74% y 62% de su PF (Napostd y Monte Oriental; Figura 4.3),
nuevamente por la disminucion de las dos especies forrajeras dominantes, Nassella
neesiana y Nassella tenuis, que se redujeron 96 %y 62%, respectivamente (Cuadro A 4.1).
En otros sitios aridos y semiaridos (Los Cerrillos y Chacra Patagones), la PF se redujo en
menor grado (28% y 30%, respectivamente; Figura 4.3), aunque en Chacra Patagones la
especie forrajera dominante (Nassella longiglumis) disminuyé un 78 %, mientras que las
especies forrajeras no dominantes (Poa ligularis) mostraron aumento (127 %) después de
tres afios de sequia (Cuadro A 4.1; Figura 4.3). En Los Cerrillos, una de las tres especies
forrajeras dominantes decrecio 56%, mientras que otras especies, la graminea Aristida
mendocina y el arbusto Cordobia argenta (un arbusto enano de palatabilidad intermedia),
aumentaron en un 52% y 138%, respectivamente (Cuadro A 4.1). Finalmente, los sitios
himedos no exhibieron efectos negativos de la sequia sobre la PF, lo que se explica
principalmente por la mayor productividad de sus especies forrajeras dominantes
(principalmente Schenodonorus arundinaceus, ex Festuca arundinacea), a pesar de la
importante reduccion (86%) de una forrajera perenne nativa en uno de los sitios (Poa

lanigera; Cuadro A 4.1).
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Figura 4.3: Productividad de forraje en g m? afio™ (Media + EE) de los nueve ecosistemas pastoriles
para el afio de pre-tratamiento (Tiempo 0) y después de tres afios experimentales (Tiempo 3) en
parcelas con sequia (S) y parcelas control (C). El tratamiento de Sequia esta graficado en barras
rojas y el Control en barras azules y los valores para el Tiempo 0 en barras grises, y son promedios
entre tratamientos para el tiempo cero. Las barras rayadas representan la productividad de las
especies forrajeras dominantes y las verdes la productividad de las especies reemplazantes, en el
caso gue ocurra dicho reemplazo. Las diferencias significativas se indican con la nomenclatura
estadistica estandar (***p < 0.001; *p <0.05). En el sitio himedo San Claudio solo hay datos hasta

el segundo afio.

4.3.3 Impacto de la sequia en la productividad del forraje a lo largo del tiempo

El patron de la respuesta inicial de la PF y la respuesta acumulada durante tres afios de
sequia fue variable entre los ecosistemas pastoriles (Figura 4.4). Los sitios expuestos a
sequias experimentales comparables mostraron diferentes patrones en la PF: (i) tres de
nueve sitios tuvieron grandes diferencias promedio entre tratamientos a favor de los
controles durante los tres afios (Figura 4.4a, d y f); (ii) cinco de nueve sitios tuvieron un
efecto inicial marcado el primer afio de sequia, con grandes reducciones en PF (Figura 4.4a,

¢, d, fei); (iii) cuatro de nueve sitios tuvieron efectos de sequia acumulados, con mayores
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impactos durante el segundo y tercer afio, dando lugar a reducciones que van del 50 al 64%
de la productividad forrajera (Figura 4.4a, d, e y f); y (iv) dos de nueve sitios no mostraron
efectos claros de sequia en ningun afio (Figura 4.4g y h). Ademas, desde la condicion de
pretratamiento hasta el tercer afio experimental, en todos los sitios aridos y semiaridos la
PF disminuyé en promedio en las parcelas con sequia entre 46 y 50 %, lo que enfatiza un

efecto acumulativo (Figura 4.4a-f y Figura 4.5).
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Figura 4.4: Cambio en la productividad del Forraje (g m afio™) para cada sitio de estudio, desde el
afio previo al inicio del experimento (Tiempo 0) hasta el Gltimo afio de analisis (Tiempo 3). El
tratamiento Sequia se representa en rojo y el Control en azul. Los puntos indican valores medios
(xEE). En cada panel se detalla informacion relevante de los sitios: la precipitacion media anual
(PPTwm, mm afio™), el indice de aridez (1A, sin unidades) y la productividad media de forraje (PFw,
g m? afio). Las diferencias significativas entre tratamientos se indican como ***p < 0.001; *p <
0.05.
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Figura 4.5: Tamafio del efecto temporal de los tratamientos sobre la productividad de forraje en
parcelas control (azul) y sequia (rojo) entre el tiempo 3 y el tiempo O (pretratamiento) a lo largo de
un gradiente de aridez en Argentina. El tamafio de efecto temporal se estim6 como el logaritmo
natural de la tasa de la PF en el Tiempo 3 y el Tiempo 0, pretratamiento, parcelas experimentales.
Los puntos indican valores medios (x IC) para n=3.

4.4 Discusion

En este estudio se describieron los cambios la productividad forrajera (PF) de ecosistemas
pastoriles ubicados a lo largo de un gradiente de aridez a periodos prolongados de sequia.
Los resultados mostraron que tanto la PF como la productividad primaria neta aérea
(PPNA) aumentaron linealmente a lo largo del gradiente de aridez y del gradiente de
precipitacion media anual (Figura A 4.1). Estos resultados estan en linea con los
informados para la PPNA de los ecosistemas pastoriles templados de América del Norte
(Sala et al., 1988). Sin embargo, las pendientes de las regresiones lineales son diferentes
(0.6 en el trabajo de Sala et al., (1988) 1.10 para PPNA en este estudio). Dado que se
encontrd una tendencia significativa de aumento en la proporcion de PF sobre el total de la
PPNA desde sitios aridos a humedos, la diferencia entre las pendientes puede explicarse
por la presencia de especies forrajeras en sitios himedos que producen mas que otras

especies de plantas de ecosistemas pastoriles naturales mas secos. Los resultados
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confirmaron que la disponibilidad de agua es el principal control, tanto de la PPNA como
de la PF, y también son consistentes con la prediccion de que los impactos de la sequia en
la PF son mayores en los ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos, que presentan
limitaciones de agua inherentes para el crecimiento de las plantas, pocas especies forrajeras
y baja biomasa vegetal (Blanco et al., 2019). En general, los sitios aridos y semiaridos se
vieron mas afectados que los ecosistemas himedos, con cinco sitios que exhibieron un
impacto inicial en el primer afio de sequia experimental y cuatro de estos sufrieron un efecto
acumulativo después de tres afios de sequia. Por lo tanto, la PF de los sitios aridos mostro6
la mayor sensibilidad relativa a los valores de sequia. Sin embargo, estos sitios mostraron
valores de sensibilidad absoluta moderados debido a que tienen una baja eficiencia en el
uso de la precipitacion (Cuadro A 3.2). Por el contrario, los sitios himedos en general no
mostraron los efectos negativos esperados en su PF, sino que exhibieron insensibilidad a
los eventos de sequia. Se han realizado multiples estudios que analizan los impactos de la
sequia en la productividad primaria aérea (Breshears et al., 2016; Petrie et al., 2018), pero
muy pocos se centraron en los cambios en el suministro de forraje (Lauenroth y Sala, 1992).
Ademas, estudios anteriores se centraron en las regiones del hemisferio norte (Lei et al.,
2016; Petrie et al., 2018), con menos consideracion de los ecosistemas pastoriles del
hemisferio sur. Aqui evaluamos los ecosistemas pastoriles sudamericanos, una region
tradicionalmente dedicada a la produccion ganadera extensiva (Modernel et al., 2019).
Encontramos que, incluso en sitios aridos, mas del 50% del total de PPNA correspondia a
forraje para el ganado. Esto fue posible aprovechando el conocimiento local (Ambrosino
et al., 2021; Easdale y Aguiar, 2012; Guevara et al., 2002; Ojeda et al., 2018; Onfatibia et
al., 2015), aspecto clave para comprender la relacion entre la provision de servicios
ecosistémicos y su apropiacién por parte de las personas (Diaz et al., 2018; Linstadter et

al., 2013).
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4.4.1 Impactos de la sequia en el forraje: diferencias en la sensibilidad

Se encontraron diferencias en la sensibilidad a la sequia entre ecosistemas pastoriles con
composicién y productividad contrastantes. La identidad de la especie dominante tuvo un
papel clave como determinante de sensibilidad o resistencia a la sequia, especialmente
porque estas especies difieren en sus sensibilidades a las sequias y lo hacen de manera
predecible a lo largo del gradiente de aridez (Hoover et al., 2014). Después de una sequia
de magnitud similar, los ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos mostraron
disminuciones de la PF mas severas que los ecosistemas himedos, ya que los ecosistemas
pastoriles aridos tienen pocas especies preferidas por el ganado que suministren forraje,
gue son altamente sensibles a los eventos de sequia (Coughenour, 1985; Milchunas et al.,
1995). Por lo tanto, bajo estrés, estas especies exhibieron una severa reduccion en su
productividad en comparacion con las especies no forrajeras no consumidas por el ganado
(Cuadro A 4.2; p. ej. Naposta). Los ambientes aridos han seleccionado rasgos de resistencia
de las plantas, que les confieren la capacidad de soportar perturbaciones como el pastoreo
y la limitacion de agua por un tiempo (Blumenthal et al., 2020). No obstante, las especies
forrajeras en esas areas pueden tolerar limitaciones de agua moderadas a corto plazo
(Volaire, 2018), pero terminan gravemente afectadas cuando las sequias se extienden por
periodos mas largos (Ofatibia et al., 2020; Quiroga et al., 2010). Esto es particularmente
cierto para las gramineas perennes Cz (Hoover et al., 2019). Las sequias simuladas en este
estudio pueden haber exacerbado la limitacién de agua que estas especies forrajeras
soportan naturalmente (Herrmann et al., 2016), probablemente superando, después de una
sequia de tres afios, el umbral de resistencia de las especies forrajeras (Qian et al., 2022;
Stuart-Haéntjens et al., 2018b).

Los ecosistemas pastoriles estan sujetos en su mayoria a las perturbaciones del pastoreo

doméstico, por lo tanto, de nuestros hallazgos surgen algunas ideas relacionadas con el
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pastoreo en escenarios de sequia, principalmente para los pastizales aridos y semidridos.
La alta reduccion en la provision de forraje que se encontrd en estos ecosistemas pastoriles
bajo sequias severas sugiere que la presion del pastoreo deberia reducirse sustancialmente
durante y después de los periodos de sequia, ya que la combinacién de aridez y pastoreo
genera un efecto sinérgico que puede diezmar las poblaciones de plantas de especies
forrajeras claves (Ofiatibia et al., 2020). No incluimos la alteracién del pastoreo en nuestro
disefio experimental, pero con frecuencia los rasgos funcionales que permiten la tolerancia
al pastoreo se asocian positivamente con la tolerancia a la sequia (Coughenour, 1985;
Oniatibia et al., 2020; Quiroga et al., 2010). Por lo tanto, las pocas especies de forraje
(aquellas con alta palatabilidad) son menos resistentes a la sequia en comparacion con las
que evitan el ganado (Cuadro A 4.1; A 4.2), lo que respalda la compensacion entre la
preferencia por el pastoreo y la resistencia a la sequia. Ademas, en ciertos ecosistemas
pastoriles aridos y semiaridos, los futuros escenarios de sequia pueden aumentar la
abundancia y presencia de especies lefiosas de baja palatabilidad poniendo en peligro la
futura provision de forraje para el ganado de estas comunidades vegetales (Anadon et al.,
2014; Hoover et al., 2017). Por ejemplo, en uno de los ecosistemas aridos estudiados aqui,
se observo un aumento sustancial de arbustos enanos, mientras que la biomasa de pastos
perennes se redujo en mas de la mitad (en Los Cerrillos; Cuadro A 4.1). Por lo tanto, la
sequia puede llevar a los ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos a cambios en la
composicion, cambiando a una mayor dominancia de especies no forrajeras o especies
exoticas de pastos anuales (p. ej. esto se observd en Naposta; Cuadro A 4.1). Estas
respuestas muestran que, al cruzar umbrales de degradacién, se puede impulsar futuras
invasiones de arbustos no forrajeros (Estell et al., 2012), o transformar ecosistemas

pastoriles dominados por anuales en pastizales dominados por perennes (Nie et al., 2008).
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Los resultados son consistentes con los hallazgos en otros ecosistemas pastoriles himedos
con diferente composicion de la comunidad vegetal (ejemplo europeo: Kreyling et al.,
2008). En regiones humedas dominadas por especies forrajeras altamente productivas
(como pastos forrajeros) con una alta cobertura vegetal, las hojas de las plantas
comunmente se superponen y tienden a asignar mas recursos bajo tierra durante las sequias
(Qian et al., 2022), y pueden compensar sus impactos (Finch et al., 2016). Ademas, dado
que los ecosistemas pastoriles hiumedos generalmente estdn mas limitados por la
disponibilidad de nutrientes o luz que por la disponibilidad de agua (Huxman et al., 2004;
Seabloom et al., 2020), esto puede explicar la ausencia de una respuesta negativa a la
sequia. En particular, la falta de sensibilidad a la sequia que encontramos en los ecosistemas
pastoriles himedos puede atribuirse parcialmente a la alta dominancia de Festuca alta
(Schedonorus arundinaceus), una especie forrajera Cz naturalizada, que muestra tolerancia
a la sequia en algunas condiciones (Cernoch y Kopecky, 2020). La invasion contribuye a
la resistencia a la sequia simulada e incluso puede conducir y explicar el efecto positivo
inesperado a la escasez de agua impuesta. Las raices largas de Festuca alta y las
caracteristicas aéreas permiten la persistencia y el crecimiento que mejoran la absorcién de
agua en las capas méas profundas del suelo, asegurando la supervivencia de la parte aérea
de la planta bajo estrés por sequia (Huang y Gao, 2000). Ademas, las especies Cs pueden
exhibir una falta de respuesta a la sequia por un banco de yemas subterraneo estable, que
generalmente mostrd insensibilidad a la sequia en ecosistemas pastoriles himedos en
comparacion con aridos y semiaridos, con restricciones de vegetacion debido a la
limitacion de meristemas (Qian et al., 2022; Vanderweide et al., 2014). Luego, este
mecanismo que favorece un mayor reclutamiento de macollos (Fernandez et al., 2002;
Hendrickson y Briske, 1997), se suma a otras caracteristicas de los pastos altos, como la

actividad durante la estacion fria y los mecanismos de latencia en verano, que pueden
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mediar las respuestas al clima, permitiendo evitar el estrés hidrico (Carroll et al., 2021; Ott
et al., 2019). Finalmente, a pesar de que se impuso una reduccion en la precipitacion, la
falta de efectos del tratamiento en los ecosistemas pastoriles humedos puede no ser
atribuible a su alta resistencia a la sequia sino a los tres afios hiimedos sucesivos en la
region durante el experimento (ver Apéndice Cuadro A 3.1). Probablemente esta anomalia
en las lluvias contribuy6 a evitar una grave escasez de agua en el tratamiento impuesto y,

en consecuencia, no se vieron los efectos negativos esperados en PF y PPNA.

4.4.3 Impacto de la sequia en el forraje a lo largo del tiempo

Durante los periodos de sequia, la mayoria de los pastizales aridos y semiaridos evaluados
en el presente estudio mostraron una disminucién continua en la productividad del forraje
a lo largo del tiempo que ya era evidente en el primer afio de sequia. El patron es consistente
con estudios previos que sugirieron que los ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos son
los mas susceptibles a la sequia (Lei et al., 2015), y otros que exhibieron un efecto
acumulativo de rendimientos de forraje reducidos bajo condiciones experimentales de
sequia (Hofer et al., 2017). Ademas, estudios previos mostraron que las especies forrajeras
no logran tolerar a las sequias largas (Volaire et al., 2014). Esto puede explicarse porque
la disminucion de la biomasa vegetal relacionada con el estrés puede afectar negativamente
a la fotosintesis del canopeo (Staniak y Kocon, 2015), que luego no proporciona la energia
necesaria para una mayor exploracion subterranea de las capas mas profundas del suelo en
busca de agua disponible, lo que genera una retroalimentacion negativa. En particular, los
sitios himedos no mostraron un impacto negativo en la productividad de las plantas a lo
largo de los afios y exhibieron una respuesta relativamente estable, lo que puede estar
asociado con una baja variabilidad interanual de la precipitacion y la ocurrencia frecuente

de afios himedos en el periodo analizado (Bailing et al., 2018). Ademas, la mayor cantidad
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de forraje en sitios himedos comparado con sitios aridos puede amortiguar las sequias al
impedir que la radiacion llegue a los suelos y pueden terminar con una baja evaporacion
del suelo (Finch et al., 2016). Los resultados observados resaltan algunas implicancias que
imponen los eventos de sequia a corto plazo y las sequias continuas en los ecosistemas
pastoriles aridos y semiaridos, que requieren atencién y demandan la implementacién de

acciones de mitigacion durante las sequias.

4.5. Conclusiones

A nivel mundial, se espera que la ocurrencia de sequias aumente y que sean de mayor
severidad, lo que afectara a los ecosistemas pastoriles, particularmente de regiones aridas
y semidridas (Dai, 2012). Nuestro estudio abarcé ecosistemas pastoriles en el extremo sur
de América del Sur, utilizando un enfoque de gradiente con el fin de abordar la posible
pérdida de servicios ecosistémicos esenciales que sustentan las actividades humanas en
estas regiones, principalmente la provision de forraje (Sala et al., 2017). Los hallazgos de
este estudio destacan que las disminuciones de productividad forrajera inducidas por la
sequia se exacerban en los pastizales aridos y semiaridos, dado que la vegetacion posee
una alta sensibilidad a estos eventos. Los efectos negativos generados por la escasez de
agua junto con el pastoreo intensivo amenazan la conservacion de las pocas especies
forrajeras claves presentes en comunidades vegetales de ecosistemas pastoriles aridos y
semiaridos. De esta manera, se compromete el futuro de la productividad ganadera
extensiva, actualmente basada casi exclusivamente en el suministro de forraje de la
vegetacion nativa (Ofatibia et al., 2020). El desarrollo de estrategias de manejo adaptativo
para la produccion ganadera, tales como el ajuste de la presion de pastoreo de acuerdo con
la dindmica de especies forrajeras clave, junto con practicas de suplementacion,

subdivision de potreros y pastoreo combinado con periodos de descanso, permitiran
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desvincular los efectos deletéreos del estrés hidrico de aquellos asociados al pastoreo (Peri
et al., 2021). Adicionalmente, otra herramienta efectiva para tomar decisiones con
anticipacion serian los Sistemas de Alerta Temprana desarrollados por instituciones
agrometeoroldgicas, para anticipar la ocurrencia de sequias y/o afios secos y contribuir a
reducir los riesgos ambientales y productivos. Los resultados principales resaltan la
necesidad urgente de aumentar dichos esfuerzos de gestion para mitigar las consecuencias
perjudiciales de la sequia en la mayoria de los ecosistemas pastoriles y, por lo tanto,
adaptarse a la variabilidad climética (Hoover et al., 2020). Enfoques como el de este estudio
generan conocimiento critico y contribuyen a la aplicacion de practicas estratégicas en
ecosistemas vulnerables para atenuar la degradacion de las especies forrajeras dominantes,
lo que puede mejorar la salud de los ecosistemas pastoriles, manteniendo altos niveles de

productividad (Bailey y Brown, 2011; Derner et al., 2018).



Capitulo 5

Efectos de cambios en la disponibilidad hidrica y de
nutrientes sobre la productividad forrajera

87
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5.1 Introduccion
Los cambios en la disponibilidad de agua y nutrientes pueden modificar la estructura, la

composicidn de especies y los principales procesos del funcionamiento de los ecosistemas
terrestres, tales como la productividad primaria (Gherardi y Sala, 2019) y los ciclos
biogeoquimicos (Vitousek et al., 1997; Stevens et al., 2004). Los aumentos en la
variabilidad interanual de las precipitaciones, y de eventos relacionados con ellas como las
sequias (Gherardi y Sala, 2019), pueden alterar la disponibilidad de otros recursos
esenciales para la vegetacion como son los nutrientes del suelo. Ademas de los cambios en
las precipitaciones, las actividades antropogenicas estan generando aumentos en la
disponibilidad de nutrientes producto de mayores deposiciones atmosféricas o
directamente a través de la fertilizacion (Valliere y Allen, 2016). Dichos cambios pueden
afectan sustancialmente las contribuciones de la naturaleza al bienestar humano (IPBES,

2021).

Los ecosistemas pastoriles son altamente sensibles a la variabilidad de la disponibilidad
de agua y nutrientes, lo que genera cambios en la cantidad y calidad de forraje para el
ganado y fluctuaciones en la produccion de alimentos (Godde et al., 2020). La actividad
ganadera es el principal recurso econémico para la poblacion humana en pastizales y
estepas, especificamente de zonas rurales (Asner et al., 2004; Gaitan, Oliva, et al., 2014;
Wolf et al.,, 2021). Cambios en la disponibilidad de agua por reducciones en las
precipitaciones y/o aumentos en la demanda de evaporacién atmosférica pueden
desencadenar decrecimientos de la vegetacion (Williams et al., 2020) y reducir la capacidad
de proveer forraje de los ecosistemas pastoriles (Valliere y Allen, 2016; Bloor y Bardgett,
2012). Ademas, la intensificacion del uso de sistemas naturales través de la fertilizacion y
otras préacticas con fines productivos (como por ejemplo la intersiembra con especies

leguminosas) son procesos cada vez mas extendidos en ecosistemas pastoriles de América
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del Sur, y pueden generar modificaciones en los ciclos de nutrientes (Austin et al., 2013).
Sin embargo, los cambios en el ciclo del agua y de los nutrientes y sus efectos sobre la
vegetacion forrajera de ecosistemas pastoriles de América del Sur han sido escasamente
estudiados, pese a ser uno de los principales determinantes de la produccidn ganadera en

vastas areas de dicha region.

La sensibilidad de la productividad primaria o del recurso forrajero a los cambios en los
factores fisicos se puede analizar considerando los cambios en la disponibilidad de
nutrientes y el agua (sensu Smith et al., 2017; Schwalm et al., 2017; Bondaruk et al., 2022).
La cantidad de agua y nutrientes disponibles pueden cambiar la oferta del forraje, la
biodiversidad y, consecuentemente, la composicion de especies de la comunidad vegetal,
con implicancias socioecondémicas y en el bienestar humano (Yahdjian y Sala, 2015). La
disponibilidad de agua o de nutrientes pueden afectar diferencialmente los procesos
ecosistemicos segun cual sea su ubicacion en un gradiente de lluvia (Bai et al., 2008; Yang
et al., 2011; Zhang y Han, 2008; ver también Capitulo 4). Asimismo, la disponibilidad de
nutrientes puede alterar o reducir diferencialmente la sensibilidad a cambios en la
precipitacion en distintos ecosistemas (Bharath et al., 2020; Fay et al., 2015; Ratajczak y
Ladwig, 2019), en particular donde los nutrientes son un recurso restrictivo para la
respuesta de la vegetacion (Felton et al. 2020). De esta manera, identificar el tipo de recurso
mas limitante en cada ecosistema y estudiar su sensibilidad a los cambios permite focalizar

las acciones de mitigacién y manejo.

Los cambios en la disponibilidad de recursos, ademas de modificar directamente la
vegetacion, pueden afectar la relacion entre las plantas, los microorganismos y la
biogeoquimica del suelo (Austin et al., 2004). Por ejemplo, las sequias afectan directamente
la productividad primaria neta aérea a través de reduccion del area foliar de plantas, la

reduccion de la fotosintesis o la asignacion diferencial de energia a las distintas partes de
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las plantas (Aves et al., 2002). Pero la baja disponibilidad de agua también puede tener un
efecto indirecto, a través de la reduccion de la disponibilidad de nutrientes del suelo (He y
Dijkstra, 2014) o de los procesos de mineralizacion de la materia organica,
comprometiendo la disponibilidad nutricional para plantas y animales (Hofer et al., 2017).
Por su parte, incrementos en la oferta hidrica, como sucede en afios himedos, no sélo
aumentan la cantidad de agua para las plantas, sino que también hacen mas disponibles los
nutrientes del suelo para su absorcion por las plantas (Xu et al., 2014). Ademas, la adicion
de nutrientes aumenta la productividad, pero generalmente reduce la diversidad de especies
vegetales debido a los cambios en las interacciones competitivas entre las especies ante el
resto de los recursos (por ejemplo, luz) (Loreau et al., 2001). Esta perdida de diversidad
suele reducir la estabilidad del ecosistema, en particular la capacidad de producir forraje
(Isbell et al., 2011). Entonces, si bien se esperan incrementos en la productividad forrajera
ante una mayor oferta hidrica y de nutrientes, la respuesta dependera de las caracteristicas
de las especies presentes en las comunidades y de la interaccion entre la disponibilidad de

agua y nutrientes (Van Ruijven y Berendse, 2010).

Los efectos de la reduccién de lluvia sobre la productividad forrajera pueden ser
contrastantes (ver Capitulo 4; Bondaruk et al. 2022), y segun la region y sus condiciones
ambientales, pueden modificar la sensibilidad (Bharath et al., 2020). Estudios previos
mostraron que la sensibilidad a cambios en las precipitaciones es alta en sitios aridos y
semiaridos, mientras que los sitios himedos manifiestan mayor resistencia a la sequia
(Bondaruk et al., 2022; Gherardi & Sala, 2019; Knapp et al., 2008). En sitios himedos, el
agua limita menos el crecimiento de las plantas que en los sitios aridos (o limita solo
durante cortos periodos del afio), pero las especies vegetales pueden estar restringidas por
la disponibilidad de nutrientes (Paruelo et al 1999; Fernandez, 2007; Huxman et al. 2004;

Yahdjian y Sala, 2006; Kowaljow y Fernandez, 2011). La variabilidad en las respuestas
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entre ecosistemas plantea asimetrias segin el tipo de recurso limitante, que puede
manifestarse con signo positivo o negativo. La asimetria positiva implica que la vegetacion
crece mas ante la oferta del recurso (p. ej. afios himedos o més disponibilidad hidrica) de
lo que decrece cuando la oferta se reduce, y una asimetria negativa es la respuesta contraria:
cuando un afio seco o evento de sequia reduce mas la respuesta de la vegetacion que la
ganancia encontrada durante un afio himedo (Wu et al., 2018). La asimetria positiva o
negativa en la respuesta puede estar vinculada a factores biéticos y abiéticos (Felton et al.,
2021). Por ejemplo, hay controles bi6ticos como la presencia de ciertas especies o formas
de vida de las plantas (p.ej. lefiosas) que impiden aprovechar pulsos hidricos o nutricionales
inmediatamente, pero, a su vez, puede evitar caidas severas gracias a las adaptaciones de
las especies al estrés hidrico (Fernandez, 2007). La sensibilidad diferencial de los
ecosistemas a las fluctuaciones en los recursos esta asociada a los controles bioticos en
cada tipo de ambiente (Felton et al., 2021). Estudiar la respuesta o sensibilidad forrajera
permite seleccionar herramientas de manejo que promuevan una utilizacion ganadera mas
compatible con la preservacion de la biodiversidad, que asegure la produccion ante posibles

cambios en las condiciones ambientales.

El objetivo principal de este estudio fue evaluar los efectos de cambios en la
disponibilidad hidrica (agregado y reduccion de agua) y en la disponibilidad de nutrientes
(aumentos por fertilizacion) sobre la productividad forrajera de ecosistemas pastoriles
aridos y humedos de Argentina. Ademas,determinar si existen diferencias en las respuestas
al incremento o reduccion hidrica segun el ecosistema, evaluando si el tipo de respuesta es
simétrica en ambos sentidos o asimétrica y las causas asociadas. En relacién con esto
altimo, un primer objetivo especifico fue analizar si los sitios aridos y humedos difieren en
la direccion y magnitud de las respuestas a aumentos y reducciones en la disponibilidad de

agua. Por otro lado, se propuso un segundo objetivo especifico para evaluar los efectos de
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la interaccion entre la disponibilidad de agua y nutrientes como determinante de la
produccion forrajera, analizando los cambios asociados con la composicion de formas de

vida y de las especies forrajeras.

La hipétesis general asociada al objetivo principal que guia este estudio es que: los
ecosistemas pastoriles difieren en la respuesta a la disponibilidad de recursos, siendo los
aridos los que tienen una mayor sensibilidad de la produccién forrajera a cambios en la
oferta hidrica por estar mas altamente restringidos por agua que los himedos que estan mas
limitados por nutrientes que por agua (Figura 5.1). La prediccion asociada a esta hipétesis
indica que los cambios en la disponibilidad de agua determinaran el aumento o la reduccion
de forraje en los aridos estard mientras que en los sitios humedos es el agregado de

nutrientes lo que generard aumentos en la productividad forrajera.

Ademas, en particular asociado al primer objetivo especifico, se planted la hipotesis
especifica de que (1) los sitios aridos exhiben asimetria en la respuesta de la productividad
forrajera al agua ya que son mas impactados por las sequias que beneficiados por la mayor
oferta hidrica porque las especies forrajeras (mayormente pastos perennes) no toleran
déficits hidricos por largos periodos y por restricciones de la estructura vegetativa
responden poco a los aumentos en las precipitaciones. En otras palabras, la produccion
forrajera cae mas ante severas y prolongadas reducciones de agua dado que ya tiene
limitaciones hidricas y la ocurrencia de sequias agravaria ain mas dicha restriccion, que el
alivio que generaria un incremento hidrico de igual magnitud y duracién. Los ecosistemas
pastoriles himedos, a diferencia de los aridos, poseen una respuesta forrajera al cambio en
la disponibilidad del agua muy baja (manifiestan insensibilidad) y de manera simétrica (las
caidas e incrementos de la productividad forrajera son similares, ante incrementos o
reducciones en la disponibilidad de agua de igual magnitud) por que el crecimiento vegetal

esta principalmente determinado por la disponibilidad de nutrientes y no por agua. Las
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predicciones asociadas a esta hipdtesis especifica indican que: (Prediccion 1a) la
productividad forrajera de sitios aridos caerd& méas ante una sequia que lo que se
incrementara ante un agregado de agua equivalente; mientras que (Prediccion 1b) en los
ecosistemas himedos, la caida o incremento de productividad forrajera generado por una

sequia o riego de igual magnitud, respectivamente, seran bajas y muy similares.

Con relacién al segundo objetivo especifico, se plantearon las correspondientes hipotesis:
(2) el agregado de nutrientes en condiciones de sequia produce una menor respuesta del
crecimiento de la vegetacién que en condiciones normales o con excesos hidricos porque
la restriccion hidrica disminuye la absorcion de nutrientes por la vegetacion forrajera.
Entonces, (Prediccion 2) se predice que el agregado de nutrientes va a aumentar mas la
biomasa forrajera sin sequias que bajo sequias. Por ultimo, (3) en ambos tipos de
ecosistemas pastoriles, los aridos y los humedos, la respuesta de factores bidticos como la
diversidad especifica y la composicion de las formas de vida al cambio en los recursos van
a verse afectadas diferencialmente y, por ende, determinar el efecto sobre la produccion
forrajera de cada ecosistema dado que los pastos responden mas a agua y nutrientes que las
lefiosas. En relacidon con esta Ultima hipotesis, se predice que (Prediccion 3) luego de 4
afios, tanto el aumento en la disponibilidad de nutrientes como de agua generara aumentos
en la productividad de las especies forrajeras, favoreciendo principalmente a especies

herbaceas por sobre especies con formas de vida arbustivas lefiosas.
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Figura 5.1: Modelo conceptual de cambios en la respuesta de la produccion forrajera ante cambios
en la disponibilidad de recursos modulados por el control bidtico hipotetizados en este estudio.
Izquierda: (1) Los sitios aridos exhiben asimetria en la respuesta de la productividad forrajera al
agua ya que son mas impactados por las sequias (indicado con simbolo negativo y flecha mas
gruesa) que beneficiados por la mayor oferta hidrica (indicado con simbolo positivo y flecha mas
gruesa) porque las especies forrajeras (mayormente pastos perennes) no toleran déficits hidricos por
largos periodos y por restricciones de la estructura vegetativa responden poco a los aumentos en las
precipitaciones. Derecha: (1) Los ecosistemas pastoriles hiumedos, a diferencia de los aridos, poseen
una respuesta forrajera al cambio en la disponibilidad del agua muy baja (manifiestan
insensibilidad) y de manera simétrica (las caidas e incrementos de la productividad forrajera son
similares, ante incrementos o reducciones en la disponibilidad de agua de igual magnitud) por que
el crecimiento vegetal esta principalmente determinado por la disponibilidad de nutrientes y no por
agua. (2) La combinacién de sequia y agregado de nutrientes va a generar una reduccion indirecta
(linea punteada) en la produccién forrajera porque la restriccion hidrica disminuye la absorcién de
nutrientes por la vegetacién. (3) La respuesta de la comunidad vegetal a través de cambios en la
diversidad y la composicién de formas de vida ante cambios en los recursos va a controlar el efecto
sobre la produccion forrajera de cada ecosistema, dado que, por ejemplo, las herbaceas responden
mas al agua y nutrientes que las lefiosas. Los nimeros entre paréntesis indican las hipdtesis
especificas (1 a 3). El grosor de las flechas indica la importancia del efecto (mas grueso, mas
importante) y las lineas discontinuas son relaciones indirectas, mientras que las continuas son
directas.

5.2 Metodologia

5.2.1 Sitios de estudio

Los ecosistemas pastoriles donde se realizaron los experimentos para llevar a cabo los

objetivos planteados fueron cinco de los nueve sitios descriptos en los Capitulos 3 y 4, dos
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aridos y tres himedos (Cuadro 5.1; ver ubicacion geografica en Capitulo 3, Figura 3.1).
Para determinar cambios en la respuesta de la vegetacion asociados a cambios en la
disponibilidad de agua (seccion 5.2.2 Experimento 1) y nutrientes (seccion 5.2.3
Experimento 2) se siguieron los lineamientos de protocolos estandarizados planteados por
las redes Drought Net y NPK-D. Para evaluar la respuesta de la produccién forrajera ante
una alta y baja oferta hidrica, se simularon experimentalmente excesos hidricos con la
misma magnitud que las sequias a través de un experimento de riego (Figura 5.3) acoplado
al experimento de simulacion de sequia (descripto en el Capitulo 3) en dos sitios aridos,
Potrok Aike y Los Cerrillos, y un sitio himedo, San Claudio, durante cuatro afios. Mientras
que para evaluar el agregado de nutrientes con y sin sequia (Experimento 2), se utilizaron

un sitio arido y dos humedos, Potrok Aike, Las Chilcas y Mar Chiquita (Cuadro 5.1).
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Cuadro 5.1: Caracteristicas climaticas y de la vegetacion de los sitios de estudio donde se
llevaron a cabo los experimentos de variabilidad en la disponibilidad de agua y de
nutrientes. Indice de aridez: cociente entre precipitacion media anual y evapotranspiracion
potencial (Le Houérou, 1996). La productividad forrajera media: sumatoria de la
productividad de las especies forrajeras. Se detallan los tratamientos aplicados en cada sitio.

S £ Produccién
Precipitacion  Temperatura Indice F de vida Forrai Tratamiento
Sitio Coordenadas mediaanual  media anual de  Riqueza ormas e Vi orajera fatamien
- . dominantes media evaluado
(mm) (°C) aridez 2 afig]
(g m? afio’l)
Sequia
[ —— Hierbas anuales; Riego
ij:]t{mk ?,(1]03152% % 202 5.0 0.20 18 Dicotiledoneas; 1922 Nutrientes
< Pastos; Lefiosas Nutrientes+Sequia
Control
Py Hierbas anuales; Sequia
Los 29°5T°17S: 390 21 018 12 Lefiosas: Pastos: 14831 Riego
Cerrillos  65°52°257 0
Sub-arbustos Control
Sequia
- Nutrientes
Mar 37°42°557 §; - - i .
Chiquita  57°25287 O 927 155 0.66 11 Pastos 644.56 Nutrientes+Sequia
Control
Sequia
San 35°54°557 §; - Riego
Claudio 61°8°547 O 950 145 0.75 3 Pastos 92336 Control
Sequia
o Nutrientes
Las 36°9°48” S; - i .
Chilcas 58207207 O 1000 15 0.72 9 Pastos 473.50 Nutntgotii-osleqma

5.2.2 Experimento 1: Sequia y Riego

Se utilizo un disefio experimental donde se intercepto el 50% de la precipitacion incidente
de cada evento de lluvia para simular sequia en parcelas experimentales (Figura 5.2;
representado en color rojo), y el agua interceptada se junt6 en tanques para luego irrigar una
parcela adyacente de igual tamafio (que por lo tanto recibié un +50% de lluvia; Figura 5.2;
representado en color negro). La variabilidad interanual natural de la lluvia de cada sitio esta

representada en la Figura 5.2 en color azul. Se evalud la variabilidad en la humedad de suelo
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durante toda la duracion del experimento en el sitio hiumedo (Figura A 5.1)
Potrok Aike Los Cerrillos San Claudio
(Arido) (Arido) (Himedo)
800 800 2000
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Figura 5.2: Variacion de la precipitacion anual a lo largo de los afios experimentales en los sitios
aridos (a y b) y hiimedo (c). La lluvia ambiente de cada afio corresponde a la linea en color azul
(tratamiento Control). Los tratamientos de sequia (linea roja) y riego (linea negra) se corresponden
con una reduccion y un agregado del 50% de la lluvia ambiente de cada afio respectivamente para
simular una baja y una alta oferta hidrica en cada sitio. La linea punteada muestra la precipitacion
media anual de cada sitio. Notar la diferente escala en el eje vertical de los tres paneles.

%TAspersores
elevados
I;arce’l ; Parcela
equia Tanque :
recolector | Bomba Riego
de agua
interceptada
Panel solar
Bateria que
alimenta
bateria
3m Parcela
Control
3m

Figura 5.3: Representacion esquematica del disefio experimental integrado con tratamiento de
intercepcion de la precipitacion e irrigacion activa (mediante utilizacion de bombas eléctricas
alimentadas a energia solar) para ecosistema himedo. Los ecosistemas aridos siguen el mismo
disefio sin la utilizacion de bombas, baterias ni paneles solares utilizando métodos pasivos de riego.
Adaptado de Gherardi y Sala (2013).

En los sitios aridos (Potrok Aike y Los Cerrillos), el tratamiento de riego del Experimento

1 se aplicd con sistema de goteo con mangueras Yy riego manual; mientras que en el sitio
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himedo (San Claudio) debido a la alta densidad y altura del canopeo se disefid una
adaptacion del sistema propuesto por Gherardi y Sala (2013). Esta adaptacion consistio en
un sistema automatizado con bombas de riego que de manera activa irrigaron la parcela a
través de aspersores elevados a unos 50 centimetros del suelo con el fin de cubrir
uniformemente la parcela (Figura 5.3). En los tres sitios y durante los cuatro afos
experimentales de duracién, se mantuvo el porcentaje de Iluvia que era interceptado (50%
de la lluvia incidente, recibida en la parcela Control) y se aplico ese volumen como riego
en cercania a los eventos de precipitacion. En el caso de los dos sitios aridos en un lapso

entre horas y dias posteriores y en el hUmedo inmediatamente posterior a las lluvias.

5.2.3 Experimento 2: Agregado de nutrientes con y sin limitacion hidrica

Para determinar la respuesta al agregado de nutrientes y comparar la sensibilidad entre
ecosistemas a la mayor disponibilidad de nutrientes y de agua, se realizd un experimento
de adicion de nutrientes en diferentes condiciones de disponibilidad de agua: sequia y
control. Los nutrientes se afiadieron fertilizando con una mezcla balanceada de nitrégeno
(N), fosforo (P) y potasio (K) en la dosis de 10 g m? afio™ para cada uno de los nutrientes
(siguiendo el protocolo de The Nutrient Network, Borer et al., 2014). EI N se aplic6 como
urea, el P como superfosfato triple y el K como sulfato de potasio, en tres momentos del
afio (mediados del otofio, principio de primavera y fin de primavera-principio del verano) al
voleo manual. Ademas, se establecid un tratamiento combinando los tratamientos de
agregado de nutrientes y sequia para evaluar la respuesta a la fertilizacién cuando hay

limitacion hidrica.
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5.2.4 Variables de respuesta

En ambos experimentos se midieron las mismas variables, usando los mismos protocolos.
Se realizaron cosechas siguiendo la misma metodologia descripta previamente (ver
Capitulo 3) para luego estimar la biomasa viva de todos los grupos funcionales de plantas
presentes (lefiosas, sub-arbustos, hierbas anuales, dicotiledoneas y pastos), considerando a
la biomasa de pastos como forrajera (BF). Luego de un secado a estufa por 48 h, se pesé y
separé la biomasa por forma de vida en cada sitio durante los cuatro afios. Ademas, para
determinar el cambio porcentual se calculd la diferencia en BF entre tratamientos (Control
vs. Tratado, considerando los tratamientos Sequia, Riego, Nutrientes o Nutrientes x Sequia)
y se relativizo con la BF media del sitio, con el fin de determinar los incrementos (valores
positivos) o las caidas (valores negativos) en la biomasa forrajera. De esta manera, se pudo
evaluar el cambio en la cantidad de forraje durante cuatro afios experimentales
consecutivos bajo los tratamientos, contrastandolos contra una parcela control que recibid

las lluvias ambientales cada afio y sin agregado de nutrientes.

5.2.5 Andlisis de datos

Los datos se analizaron con modelos lineales mixtos y analisis de la varianza que
contemplo las medidas repetidas en el tiempo, ya que las parcelas muestreadas fueron las
mismas para cada afio. Se consideré ademas la variabilidad espacial de las variables
respuesta considerando los valores previos a la aplicacion de los tratamientos como
covariables de los modelos planteados. Todos los sitios siguieron un disefio en bloques
completamente aleatorizado con un nimero de réplicas de tres, excepto en San Claudio y
Mar Chiquita adonde se usaron cuatro bloques. En los modelos evaluados se incluyeron
los tratamientos de adicion de nutrientes, sequia, nutrientes + sequia y el riego como efecto

fijo y a los bloques de cada sitio como efecto aleatorio. Para cada modelo seleccionado, se
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comprobd que se cumplieran los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas.

Todos los andlisis estadisticos se realizaron utilizando el software estadistico R.

5.3 Resultados

5.3.1 Respuesta de la produccién forrajera a reducciones y aumentos en la

disponibilidad hidrica

En los sitios aridos, Potrok Aike y Los Cerrillos, el riego aumenté significativamente la
biomasa forrajera (BF) en relacion con el Control (en un 208 y un 92%, respectivamente;
Figura 5.4a y b; valor p = 0.01 y < 0.05). La biomasa forrajera del sitio himedo, San
Claudio, no mostrd una respuesta significativa al riego (Figura 5.4c). Luego de 4 afios
consecutivos de sequia, la BF no se modificd significativamente en ninguno de los tres
sitios (Figura 5.4).

Al comparar la situacion pre y post tratamiento, en los sitios aridos se observo que el
riego incrementé la BF en un 96% (valor p = 0.11) y en un 103% (valor p = 0.006**) en
Los Cerrillos y Potrok Aike, respectivamente (Figura 5.4a y b), mientras que la sequia
redujo significativamente la BF luego de cuatro afios solo en Potrok Aike, en un 45% (valor
p = 0.009**; Figura 5.4a).

Se observo una asimetria en la respuesta de la BF a los cambios en la disponibilidad de
agua en los sitios aridos, ya que los cambios relativos de la BF por efecto del riego fueron
mucho mayores a los inducidos por la sequia en casi todos los afios experimentales (Figura
5.5ay b). Esto indica que los sitios aridos manifestaron una mayor sensibilidad al aumento
en la oferta hidrica que a reducciones en la misma. Este incremento se acentud con los afios
experimentales, donde al segundo, tercer y cuarto afio se observan porcentajes de aumento
en la BF mayores que al primer afio en los dos sitios aridos (Figuras 5.5a y b). Sin embargo,
fue mucho mayor la asimetria en un sitio arido que en el otro, producto de una mayor

respuesta de la BF al riego en Potrok Aike que en Los Cerrillos (Figura 5.4 y Figura 5.5).
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Por el contrario, en el sitio himedo, los cambios relativos de la BF fueron bajos para ambos

tratamientos (Figura 5.4c).
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Figura 5.4: Biomasa forrajera (g m™) previo al experimento y luego de 4 afios experimentales para
tres tratamientos de disponibilidad de agua: Control (azul), Riego (negro) y Sequia (rojo). Letras
distintas indican diferencias significativas con relacion al tratamiento Control y la significancia esta
indicada con asteriscos (***p < 0.001 y *p<0.05).
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Figura 5.5: Cambio en la biomasa forrajera en funcion del cambio en la oferta hidrica segin el
tratamiento (Riego +50% Yy Sequia -50%) y relativizado al cambio de la lluvia de cada afio en
relacién con la media del sitio (a y b = aridos; ¢ = himedo). El cambio en la BF se calcula a través
de la diferencia entre la BF en la parcela tratada y las controles (Riego en simbolos negros y Sequia
rojos), relativizando por la BF media (estimada en base a los afios experimentales de las parcelas
Control). La estimacion del cambio en la precipitacion es idéntica al calculo usado para el cambio
en la BF. Porcentajes por encima de la linea punteada del cero indican aumentos de la BF y por
debajo caidas debidos a los tratamientos. Cada uno de los puntos indica los afios experimentales del
primer al cuarto afio (Afio 1 = cuadrado lleno; Afio 2 = triangulo lleno; Afio 3 = circulo vacio; Afio
4 = circulo lleno).
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5.3.2 Respuesta de la produccién forrajera al agregado de nutrientes en
condiciones de sequia y normales

Luego de 3 afios, el agregado de nutrientes increment6 significativamente la BF en dos
de los tres sitios analizados, uno arido y uno himedo (Figura 5.6a y c). La BF aumento
bajo fertilizacion incluso en parcelas con tratamiento de sequia, aunque s6lo de manera
significativa en el sitio arido (Figura 5.6a). En particular, en este sitio (Potrok Aike), la
fertilizacion aument6 de manera significativa y marginalmente significativa la BF en un
200 y 60% (sin y con limitacion hidrica, respectivamente; valor p = 0.0002*** y valor p =
0.08) en relacion con el control (Figura 5.6a). En uno de los sitios himedos (Las Chilcas)
se observaron incrementos del 78% en la BF ante agregados de nutrientes,
independientemente de si estaban bajo sequia, aunque no fueron significativos (Figura
5.6b). En cambio, en el otro sitio humedo (Mar Chiquita), la fertilizacion también
incremento significativamente la BF en un 42% (valor p = 0.02*), aunque bajo sequia el
incremento fue menor (26%) y no significativo (Figura 5.6¢). Al comparar la situacion pre-
tratamiento y luego de tres afios experimentales, se ven incrementos de 41% al agregado
de nutrientes, 9% al agregado de nutrientes bajo sequia y una reduccion de 37% por la
sequia en el sitio arido, aungue sélo esta ultima reduccion de la BF fue significativa (p =
0.0005***) (Figura 5.6a). En los sitios humedos, los efectos de los tratamientos no fueron
significativos, a excepcion de la fertilizacion en Mar Chiquita, que aumentd

significativamente (p = 0.00012***) la BF en un 122% (Figura 5.6c).
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Figura 5.6: Biomasa forrajera (g m?) a lo largo de los afios experimentales (pre-tratamiento y al
tercer afio) para los tratamientos agregado de Nutrientes (en violeta), Control (en azul) Sequia (rojo)
y Nutrientes x Sequia (verde) para el sitio arido (a) y los humedos (b y c). Las diferencias
significativas de cada tratamiento relativo al Control estan indicadas con letras distintas y asteriscos
segun la significancia (***p < 0.001, *p < 0.01 y con un punto para diferencias marginalmente
significativas). Notar el cambio de escala en eje Y entre el primer panel y los otros dos.

5.3.3 Respuesta de las distintas formas de vida y la diversidad a cambios en la
disponibilidad de agua y al agregado de nutrientes

En los sitios aridos analizados (Potrok Aike y Los Cerrillos), donde la vegetacion esta
compuesta por distintas formas de vida (pastos perennes, arbustos y subarbustos -lefiosas-
hierbas anuales y dicotiledoneas; Cuadro 5.1), se encontraron cambios diferenciales en la
biomasa viva aérea (BA) segun los tratamientos (Figura 5.7a y b). En Potrok Aike, la BA
de los pastos se increment6 significativamente en relacion con el control en un 250, 205 y
67% como consecuencia del riego, el agregado de nutrientes y el agregado de nutrientes
bajo sequia, respectivamente (valor p=0.0004***, valor p=0.0007*** y valor p=0.04*). En
la BA de las hierbas anuales, dicotileddneas y lefiosas para el mismo sitio también se
registraron tendencias de aumento bajo riego (156, 508 y 400%), aunque sin diferencias
significativas en relacion con las parcelas control (Figura 5.7a). En cambio, en Los
Cerrillos, el aumento en la disponibilidad de agua s6lo generd incrementos marginalmente
significativos en la BA de los subarbustos y los pastos (valor p=0.05 y p = 0.06) y

tendencias de aumento no significativas en la BA de otras lefiosas (arbustos grandes). Las
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otras formas de vida no mostraron cambios significativos en su BA (Figura 5.7b). El
agregado de nutrientes con y sin limitacion hidrica redujo la riqueza en Potrok Aike y en
Mar Chiquita, pero solo luego de tres afios de tratamiento (Figura A 5.2). Bajo agregado
de nutrientes con y sin sequia se redujo en nueve y siete la cantidad de especies comparado
a la situacion control en Potrok Aike, mientras que, en Mar Chiquita, la fertilizacion con y
sin sequia produjo una disminucién en cinco y cuatro especies respectivamente, en

comparacion con el tratamiento control (Figura A 5.2).

(a) Potrok Aike (b) Los Cerrillos
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Figura 5.7: Biomasa viva aérea (g m?) de las distintas formas de vida comparando el tratamiento
Control con los tratamientos Sequia, Riego, Nutrientes y Nutrientes con sequia (NxS). Las formas
de vida analizadas son hierbas anuales (barras azules), dicotiledéneas (barras naranjas), sub-
arbustos (barras amarillas), pastos (barras magenta) y lefiosas (barras verdes). Las diferencias
significativas que produjo cada tratamiento relativo al Control estan indicadas con letras distintas y
la significancia con asteriscos (***p < 0.001, *p < 0.05 y puntos para diferencias marginales). Solo
se incluyeron los sitios aridos porgue son los que poseen mas de una categoria dominante (ver
Cuadro 5.1).

5.4 Discusion

Los resultados de este estudio muestran que la biomasa forrajera (BF) responde de manera
diferencial ante cambios en la disponibilidad de agua y nutrientes entre los ecosistemas
analizados. Los aridos reportaron respuestas positivas ante aumentos en la disponibilidad
del agua y de los nutrientes, mientras que en los himedos sélo se incremento la BF en
respuesta a la fertilizacion. En ambos sitios aridos la BF aumento bajo riego y ese aumento

fue mayor que la disminucion observada bajo reduccién hidrica. Es decir, exhibieron una
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alta respuesta y fue asimétrica ya que ocurrié sélo ante alta oferta hidrica. En parte es
consistente con la hipotesis general que establece una alta respuesta a cambios en el agua
en aridos. Sin embargo, se refuta parcialmente la hipdtesis especifica (1) ya que los sitios
aridos mostraron mayor sensibilidad al riego que a la sequia al revés del tipo de respuesta
asimétrica planteada. A su vez, el sitio himedo exhibi6 ausencia de respuesta general a la
sequia y al riego, indicando una baja sensibilidad a cambios en oferta hidrica tal como se
hipotetiz6 (1). En relacion con la respuesta ante el agregado de nutrientes, los resultados
apoyaron la hipotesis general, aunque fuera de lo esperado también se observé un
incremento de la BF en el sitio arido. Incluso se incremento la BF por fertilizaciones
realizadas bajo sequia, lo cual no apoyo la hipotesis especifica (2) del efecto negativo
indirecto donde la restriccion hidrica disminuia la absorcion de nutrientes por la
vegetacion. Este hallazgo demuestra la co-limitacion de las plantas por nutrientes y agua
(Yahdjian et al., 2011) en todos los sitios, principalmente de las especies forrajeras,
independientemente de la aridez del sitio. Por Ultimo, este estudio aport6 evidencia a favor
de la Gltima hipdtesis (4), ya que los pastos tuvieron una mayor respuesta que otras formas
de vida al aumento de agua y nutrientes. Si bien no se cuenta con una alta cantidad de sitios
aridos y humedos donde se replico el experimento, se puede afirmar que la mayor
disponibilidad de estos recursos promovié una mejora en el recurso forrajero de los

ecosistemas pastoriles analizados.

5.4.1 Respuesta asimétrica del forraje a cambios en la disponibilidad de agua

Dado que ambos sitios aridos manifestaron una alta sensibilidad a aumentos en la oferta
hidrica, los resultados difirieron en parte con el modelo conceptual planteado y se
asemejaron a lo encontrado en otros trabajos donde incrementos en la disponibilidad de

agua aumentan la productividad de la vegetacion mas de lo que se reduce por sequias de
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similar magnitud (Felton et al., 2020; Wilcox et al., 2017). Por ende, si bien debe
contemplarse el hecho de que se cuenta con Unicamente dos sitios aridos, se destaca que en
ambos se observo una respuesta positiva al riego. De esta manera, los periodos de varios
afios humedos (precipitaciones por encima del promedio) podrian impactar positivamente
en la vegetacion forrajera de los ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos al generar
incrementos en la actividad microbiana, mayores tasas de mineralizacién y mayor
disponibilidad de nutrientes (LU y Han, 2010; Peri et al.,2021). Ademas, el aumento en el
ingreso de agua también puede facilitar la absorcion de dichos nutrientes (Bell et al., 2014;
Epstein et al., 2006; Peters et al., 2012). Sin embargo, debe contemplarse para las
respuestas encontradas el “punto de partida inicial” en términos climdticos o de
disponibilidad hidrica inicial para la vegetacion, ya que es posible que la respuesta al riego
0 la sequia difiera en los sitios aridos de acuerdo al tipo de afio previo y el efecto legado
que ejerza (Griffin-Nolan et al., 2018). Los resultados, también, pueden ser distintos en los
distintos ecosistemas pastoriles de acuerdo con si se parte de condiciones de la vegetacion
natural mas degradadas donde las especies no forrajeras son mas dominantes previo al
experimento.

La mayor disponibilidad de agua genera reclutamiento de nuevos individuos que
aumentan la densidad de plantas, y reduce las restricciones de la estructura de las especies
de pastos forrajeras (Dalgleish y Hartnett, 2006; Felton et al., 2020; Reichmann et al., 2013;
Yahdjian y Sala, 2006). Esto también promueve la disponibilidad de nutrientes en el suelo
(Yu et al., 2022). Luego de varios afios himedos, se genera una ventaja competitiva de las
especies de pastos sobre las lefiosas, lo cual limita la arbustizacion, asegurando mejoras
sustanciales en la oferta y la calidad del forraje de los ecosistemas pastoriles aridos (Peters
et al., 2012). Sin embargo, debe contemplarse que sucesivos afios humedos luego de afios

secos puede promover el crecimiento de especies no forrajeras y reducir el efecto positivo
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de mayor humedad para especies de pastos, generalmente de mayor aptitud forrajera
(Marone & Pol, 2021)

Ambos sitios aridos manifestaron mayor respuesta ante el riego que a la sequia, aunque
hubo diferencias en las magnitudes entre ellos. Nuevamente, debe considerarse la falta de
multiples repeticiones de sitios aridos, siendo igualmente valido e interesante analizar sus
respuestas tanto al riego como a la sequia dado su magnitud similar y comparable. Sin
embargo, la diferencia en porcentajes de incremento en la BF entre sitios, con menores
aumentos en Los Cerrillos, puede asociarse a las temperaturas mas célidas, por su ubicacién
en latitudes menores que el sitio de Potrok Aike en la estepa Magallanica (Cuadro 5.1), lo
gue determina un mayor porcentaje de consumo no bioldgico de agua (evaporacion, Yang
2016). Entonces, el adicional de agua por riego se pierde mas rapidamente del suelo y es
menor el remanente para ser aprovechado efectivamente por la vegetacion en sitios de
latitudes menores (Griffin-Nolan et al., 2019). Esto va en sintonia con estudios previos que
mostraron que los ecosistemas aridos y frios generan condiciones menos limitantes que los
aridos mas calidos, y por ende son mas sensibles a cambios positivos en las precipitaciones
(Wilcox et al., 2017). Las estrategias de las especies dominantes también pueden generar
variabilidad en la respuesta de la BF, ya que en uno abundan mas las especies forrajeras de
pastos y en el otro predomina un sub-arbusto de aptitud forrajera media que tipicamente
asigna mas energia a la supervivencia (Fridley, 2017)

La menor respuesta observada durante sequias en todos los sitios evaluados en el
experimento de cambios en la lluvia (Experimento 1) puede estar explicada por la
existencia de mecanismos fisiologicos de amortiguacién como el aprovechamiento de
reservas de carbohidratos no estructurales, o cambios en la asignacion de asimilados al
crecimiento de las raices (Poorter et al., 2012). Asimismo, las caidas de productividad bajo

sequia pueden estar amortiguadas por distintas respuestas especificas, como en el caso
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particular de uno de los sitios aridos (Los Cerrillos), donde dos especies co-dominantes de
la comunidad vegetal del sitio (Pappophorum krapovickasii y Cordobia argenta)
mantienen e incluso aumentan su BF durante los afios de sequias experimentales (ver en
Apéndice 4 Cuadro A 4.2). Sin embargo, si bien la BF no disminuye severamente luego de
cuatro afios de sequia, al considerar la composicion de especies se observa una reduccién
importante en la biomasa de un pasto perenne nativo dominante Setaria pampeana,
mientras que aumenta la de otro pasto cuya aptitud forrajera es mucho menor y la de una
especie con estrategia de vida arbustiva cuyo aprovechamiento forrajero es menor
(Pappophorum krapovickasii y Cordobia argenta, respectivamente). Dicho reemplazo
composicional permitid mantener la BF ya que son especies que poseen una mayor
tolerancia a la sequia; sin embargo, es probable que esto hard que a futuro la calidad del
forraje disminuya comparado con ecosistemas con mas abundancia relativa de pastos
(Zhang et al., 2022). En sintesis, los ecosistemas aridos que mostraron respuestas
asimétricas positivas ante el riego pueden producir mas y mejor forraje por promocion de
crecimiento de las especies de pastos en escenarios de incrementos de la oferta hidrica (p.
ej. sucesivos afos humedos) (Felton et al., 2021; Reichmann et al., 2013; Yahdjian y Sala,

2006).

La ausencia o muy baja respuesta forrajera encontrada en el sitio hiumedo, tanto al
aumento como a la reduccion de agua, da cuenta de una mayor restriccion de la vegetacion
por otros factores que son mas limitantes que el agua, como la luz (competencia por alta
cobertura de los canopeos) o los nutrientes del suelo (alta competencia radical de muchas
especies 0 acentuadas pérdidas por procesos de lixiviacion) (Felton et al. 2021; Huxman et
al., 2004; Hooper y Johnson, 1999; Yahdjian et al., 2011). Otros factores como la alta
capacidad de retencion hidrica del suelo asociada con la textura y la materia organica del

suelo de este sitio huimedo (San Claudio) también pueden explicar la falta de respuesta a
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cambios en la oferta hidrica (Knapp y Smith, 2001; Nath, 2014). En particular, en el sitio
himedo analizado, luego de cuatro afios de incremento de agua se observo una respuesta
de saturacién con similares valores a la situacion con lluvia ambiente, tanto en el
tratamiento de sequia como el de riego. Si bien, enriqueceria el analisis contar con mas de
un sitio himedo, los resultados encontrados en este sitio en particular dan cuenta de una
escasa capacidad de respuesta en comparacion con los resultados encontrados bajo riego
en los dos sitios aridos. Ademas, en los sitios himedos tal vez se requieran muchos afios
(més de cuatro afios) sucesivos de reduccién de precipitaciones para generar un
vaciamiento completo del agua en el perfil de suelo y asi agotar sus reservas (Kimball et

al., 2014), produciendo una mortalidad extendida (Hoover et al., 2014; Felton et al., 2021).

5.4.2 Alta sensibilidad del forraje de los ecosistemas pastoriles al agregado de
nutrientes

Los incrementos encontrados con el agregado de nutrientes fueron muy importantes en
ambos extremos del gradiente, no sélo en el sitio himedo como se habia hipotetizado (4).
De esta manera, se comprobo experimentalmente que ambos recursos (agua y nutrientes)
pueden co-limitar la productividad forrajera independientemente del nivel de aridez
(Bharath et al., 2021; L0 y Han, 2010; Yahdjian et al., 2011). Los resultados encontrados
en el sitio arido, Potrok Aike, van en linea con trabajos previos a campo que también
encontraron que la vegetacion respondié ampliamente al agregado de recursos (Cheng et
al., 2021; Zong et al., 2019). Es decir, a diferencia de lo esperado, no hay una mayor
respuesta al agua, sino que también la disponibilidad de nutrientes determina el aumento
en la BF (Bharath et al., 2021). Por otro lado, si bien los ecosistemas humedos
incrementaron su BF con la fertilizacion, el aumento fue menor en ambos sitios a la

observada en el sitio arido, lo cual podria estar asociado a una saturacion del crecimiento
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por la alta cobertura y densidad de los canopeos de las especies dominantes en ausencia de
disturbios (DeMalach et al., 2017). Probablemente se hubieran encontrado mayores
incrementos ante la fertilizacion si hubiera habido remocion de biomasa vegetal muerta por
accion de pastoreo o cortes, que reducen la competencia luminica y promueven el
crecimiento vegetal (Borer et al., 2014; Wagle y Gowda, 2018). Por ultimo, hubo menores
aumentos de la BF en respuesta a la fertilizacion bajo sequia, indicando que las
restricciones hidricas pueden reducir la disponibilidad de nutrientes en el suelo e impedir
el aprovechamiento por parte de las plantas (He y Dijkstra, 2014). Si bien el aumento por
fertilizacion potencialmente podria compensar esto, la vegetacion bajo estas condiciones
se ve mas afectada por un menor destino de energia a raices, mayores tasas de
evapotranspiracion y contrastes en los rasgos funcionales de respuesta a ambos
tratamientos (Alongi et al., 2022; Bharath et al., 2021; Bharath et al., 2020; Van Sundert et

al., 2021).

5.4.3 Respuesta de los factores bioticos a cambios en la disponibilidad de agua y
nutrientes

La respuesta principal a los cambios en agua y nutrientes en los sitios analizados estuvo
mayormente determinada por incrementos en la biomasa de las especies de pastos, lo cual
incide directa y principalmente en la respuesta del forraje. Sin embargo, en ambos sitios
aridos todas las formas de vida tuvieron tendencias de incrementos luego de cuatro afios de
riego y de agregado de nutrientes. Similares resultados se han encontrado en otras regiones
donde al agregado de agua generd cambios de las principales formas de vida presentes
(Kimball et al., 2014), lo cual puede condicionar el funcionamiento posterior del
ecosistema. Las respuestas positivas al agregado de agua y nutrientes de la provision de

forraje indican que estos ecosistemas tendrian la capacidad para recuperarse de condiciones
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degradadas luego de varios afios secos 0 eventos de sequia, y aumentar su productividad y

calidad forrajera cuando aumenta la disponibilidad de estos recursos.

Para estos ecosistemas de uso pastoril, los escenarios de mayor oferta hidrica como afios
himedos y/o de mayor disponibilidad nutricional producto de fertilizacién o deposiciones
atmosféricas brindan oportunidades de mayores servicios de provision (Peters et al., 2012).
Sin embargo, si bien la mayor disponibilidad de nutrientes en el suelo incrementa
sustancialmente la biomasa de pastos, y por lo tanto de forraje, como era esperable se
observaron también reducciones en la riqueza de especies en ambos extremos del gradiente
de aridez. Esto tiene como implicancia directa reducciones en la estabilidad de los
ecosistemas dado que merma su capacidad de resistir a cambios climaticos y recuperarse
de los mismos (de Mazancourt et al., 2013; F. Isbell et al., 2011, 2017). En los sitos
himedos evaluados, esto puede resultar en una amenaza aun mayor ya que actualmente
estan dominados por unas pocas especies de gramineas, cuyo crecimiento se correlaciona
negativamente con el de especies dicotiledoneas (Knapp et al., 2012). Debido a que las
especies de pastos se benefician por el agregado de nutrientes, se espera que su dominancia
persista en el tiempo e incluso aumente en escenarios de mayor oferta de nutrientes. Como
consecuencia, es posible que dichas modificaciones de recursos reduzcan aun mas la
diversidad (Borer et al., 2014) y se vuelva necesario una continua entrada de recursos

(natural o antrdpica) para mantener la provision del forraje (Knapp et al., 2012).

5.5 Consideraciones finales

Los resultados encontrados en este estudio contribuyen a conocer la respuesta del capital
natural forrajero de los ecosistemas pastoriles a los cambios en los recursos esenciales para
la vegetacion. Este conocimiento es particularmente relevante ya que la provision de forraje

es uno de los principales servicios ecosistémicos que proveen los ecosistemas pastoriles,
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cuyo manejo se basa mayoritariamente en la dinamica de la vegetacion nativa o
naturalizada (Ofatibia y Aguiar, 2019; Oriatibia et al., 2015; Ofatibia et al., 2020). Los
principales hallazgos sugieren que los ecosistemas pastoriles son sensibles a dos
componentes importantes del cambio global: los cambios en las precipitaciones y al
aumento en la disponibilidad de nutrientes. El estudio de la produccion forrajera bajo
diferente disponibilidad de recursos claves para el crecimiento sirve para destacar la
potencialidad de estos ecosistemas, y desarrollar estrategias que mejoren el manejo del
pastizal. Por ejemplo, la aplicacion de herramientas de uso diferencial del recurso forrajero
segun el tipo de afio climatico (himedo o seco), un mayor aprovechamiento de forraje en
afios humedos para reducir la dominancia del pastizal (especialmente en sitios himedos)
y/o fertilizacion en momentos de baja limitacion hidrica son algunas de las alternativas que
podrian considerarse. Los resultados sugieren que los fendmenos del cambio climatico van
a impactar diferencialmente en cada ecosistema con consecuencias en los atributos
funcionales y estructurales, por lo que debe evaluarse no solo la respuesta funcional sino
también los cambios composicionales dependiendo de la sensibilidad de las especies y de

las formas de vida de las plantas presentes en los ecosistemas pastoriles
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Los ecosistemas pastoriles en Argentina sustentan la mayor proporcion del stock
ganadero extensivo (bovino, ovino) con grandes implicancias para el desarrollo productivo
y econdmico de varias regiones (Alvarado, 2011; Mastrangelo et al., 2015). Dentro de estos
ecosistemas, las regiones aridas y semiaridas, consideradas “extra pampeanas”, abarcan
una importante superficie de territorio donde se realiza méas del 60% de la produccion
ganadera nacional basado principalmente en forraje de vegetacion nativa (Blanco et al.,
2019; SIGSA, 2015). Si bien la region pampeana también concentraba histéricamente la
produccion ganadera en pasturas y pastizales naturales, se generaron desplazamientos y
concentracion de la ganaderia extensiva desde las zonas mas himedas hacia zonas mas
secas debido a procesos de expansion agricola (Alvarado, 2011). Sin embargo, siguen
existiendo en las regiones mas hiumedas ecosistemas con gran potencial para la produccion
ganadera dado su alta capacidad productiva (Diekmann et al., 2019). En términos
ecoldgicos, los ecosistemas pastoriles aridos, semiaridos y himedos son claves por las
multiples contribuciones que brindan al bienestar humano, entre ellas la provision del
recurso forrajero (constituido fundamentalmente de pastos perennes; Bardgett et al., 2021).
Como consecuencia de fendmenos del cambio global manifestado como incrementos en la
ocurrencia de sequias, excesos hidricos, alteraciones en los ciclos de los nutrientes y
aumento en la variabilidad interanual de la precipitacion, la vegetacion de los ecosistemas
pastoriles esta siendo severamente afectada, lo cual compromete la provision de forraje
(Felton et al., 2021).

En esta tesis se estudid el impacto de sequias y aumentos de nutrientes en ecosistemas
pastoriles ubicados a lo largo de un gradiente de aridez. Para ello, se tuvo en cuenta la
sensibilidad de la vegetacion, es decir la respuesta en funcion del cambio en las lluvias o
los nutrientes, diferenciando la respuesta de la productividad primaria neta aérea total

(PPNA) de la del componente forrajero. Ademas, se incorporé al analisis una aproximacion
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metodoldgica incluyendo diversos indices de estimacion de la sensibilidad y se
determinaron los factores que modulan la variabilidad encontrada. Para conocer la
respuesta integral de la vegetacion al cambio global, también se compard la respuesta de la
vegetacion forrajera a la sequia con los efectos de incrementos experimentales en las
precipitaciones y en la disponibilidad de nutrientes. Con relacion a las hipotesis planteadas
en el Capitulo 1 de Introduccién General, se comprobé la importancia de usar indices de
estimacion de la sensibilidad complementarios, el rol del clima como determinante de la
sensibilidad y el aumento de la sensibilidad con la aridez (Figura 6.1). Sin embargo,
contrario a lo esperado segun la ultima hipotesis, se encontraron respuestas significativas
a aumentos en la disponibilidad de agua y nutrientes en sitios aridos (Figura 6.2).

En este capitulo final se presenta una sintesis de los principales resultados y mensajes de
cada capitulo, se realiza una discusion integral de los aportes novedosos generados por este
trabajo, y se plantean las implicancias de los resultados encontrados y los nuevos

interrogantes surgidos a raiz del conocimiento generado.

6.1 Sintesis de los principales resultados de esta tesis

e Se desarrollé un nuevo indice para estimar la sensibilidad de la PPNA vy la
produccién forrajera ante eventos de sequia, que evalua los cambios en
productividad en funcion de las reducciones de lluvia y estandariza ese valor
con la eficiencia media en el uso de la precipitacion del sitio (EUPwm). Se
describi6 el comportamiento de este indice en comparaciones con dos indices
de sensibilidad desarrollados anteriormente. Los principales mensajes,
sintetizados en el Capitulo 2, fueron:

o El nuevo indice de estimacion de la sensibilidad a la sequia
desarrollado en esta tesis que estandariza los cambios por atributos

especificos de los ecosistemas complementa la informacion sobre
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los cambios funcionales (incrementos o reducciones en
determinada funcion ecosistémica) por cada cambio en las
precipitaciones y permite caracterizar la respuesta de cada
ecosistema, comparar entre diferentes ecosistemas y evaluar los
efectos bajo escenarios de cambio climético.

o Alevaluar la sensibilidad de la PPNA a la sequia en experimentos
de sequia en sitios ubicados a lo largo de un gradiente de
precipitacion con los tres indices de sensibilidad, se observé un
patron consistente de disminucion de la sensibilidad relativa a la
sequia ante aumentos de la disponibilidad hidrica.

Se analizaron los principales factores bioticos y abioticos que determinan la
variabilidad de la sensibilidad de la PPNA y de la vegetacion forrajera a sequias
de distinta duracion usando experimentos desarrollados en distintos
ecosistemas pastoriles de Argentina. Los principales resultados encontrados
sintetizados en el Capitulo 3 fueron:

o Hay variabilidad en la sensibilidad de la PPNA y del forraje a la
sequia entre distintos ecosistemas pastoriles de Argentina, la que
es atribuible principalmente a factores asociados con la
disponibilidad hidrica y con la cantidad de especies presentes en
las comunidades vegetales.

o La sensibilidad, entendida en términos de la respuesta del
funcionamiento ante un evento de sequia, esta determinada por la
limitacion hidrica promedio, caracterizada por la aridez del

ecosistema, y por un aspecto de la diversidad vegetal, la riqueza de
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especies vegetales. Este numero de especies determina la
sensibilidad principalmente en sequias prolongadas.

La sensibilidad del forraje a la sequia disminuye desde sitios aridos
a sitios himedos, al igual que la sensibilidad de la PPNA, pero ésta

Gltima tiene menor correlacioén.

Se estudiaron los cambios en la productividad forrajera ante sequias
experimentales de igual intensidad en ecosistemas pastoriles ubicados en un
gradiente de aridez durante tres afios. Los principales resultados sintetizados
en el Capitulo 4 fueron:

o La productividad forrajera (PF) se reduce hasta casi el 50% luego

de tres afios consecutivos de sequia, principalmente en ecosistemas
pastoriles aridos y semiaridos, donde la disponibilidad hidrica ya
es intrinsecamente escasa y son pocas las especies que contribuyen
a la provision del forraje natural.

Las especies forrajeras se ven muy impactadas por sequias en sitios
aridos y semiaridos, mientras que la productividad de ecosistemas
pastoriles humedos no exhibe caidas sustanciales por sequias, e
incluso algunos sitios inundables aumentan su biomasa.

Afios sucesivos de sequia producen efectos acumulados en algunos
sitios aridos y semiaridos, lo cual podria llevar a estos ecosistemas
a estados de la vegetacion irreversibles en casos de periodos

prolongados de sequia.

Se pusieron a prueba los cambios en la provision de forraje debidos a aumentos
en la disponibilidad de agua, en comparacion con las reducciones por sequia,

y fertilizacion con nutrientes en condiciones de sequia y normales. Este analisis
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se hizo para algunos de los ecosistemas pastoriles estudiados en esta tesis, que
fueron los que aplicaron los tratamientos correspondientes. Los principales
resultados desarrollados en Capitulo 5 fueron:

o Los ecosistemas aridos analizados respondieron de manera
asimétrica a cambios de igual magnitud de aumento y reduccién de
agua. Se encontrd que crecié mas el forraje ante un aumento en las
lluvias en comparacién con la caida que ocurre ante una reduccion
similar de la oferta de agua por sequia. Los ecosistemas humedos
en cambio fueron insensibles a los cambios en la disponibilidad de
lluvia independientemente de su direccion.

o Si bien ambos tipos de ecosistemas, los aridos y humedos,
mostraron importantes incrementos de la PF ante el agregado de
nutrientes, la magnitud de aumento fue superior en el sitio arido.
Esto Gltimo puede asociarse con una mayor co-limitacion de agua
y nutrientes para el crecimiento de las especies forrajeras en los
sitios aridos.

o Las formas de vida vegetales promovidas tanto por el agregado de
nutrientes como de agua fueron las herbaceas, en particular
especies de pastos. Este patron fue consistente entre los sitios

aridos y himedos.

6.2 Discusion de los principales mensajes generales:

6.2.1 La sensibilidad de un ecosistema a la sequia depende de la porcién de la
productividad evaluada
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Ciertas regiones aridas poseen ecosistemas con alta limitacion de recursos y, dado que
estan dominados por especies vegetales con estrategias conservativas y adaptadas al estrés
hidrico, se esperaba que tuvieran una alta resistencia bi6tica ante periodos secos (Grime,
1977). En consecuencia, la sensibilidad de la vegetacion a la sequia de estos ecosistemas
deberia ser baja. Sin embargo, la proporcion de especies con alta calidad forrajera en los
ecosistemas pastoriles de regiones aridas y semiaridas es baja y variable (Blanco et al.,
2019) (Figura 6.1). Sumado a esto, periodos largos con severas reducciones de
precipitaciones (sequias de mediano o largo plazo superiores a una estacion de crecimiento)
hacen que incluso las especies vegetales de estas regiones, y en particular las especies de
alta aptitud forrajera, disminuyan extremadamente su biomasa y se incremente de manera
importante la mortandad de las plantas (Winkler et al., 2019). En esta tesis se comprobd
que las sequias tuvieron mayor impacto en ecosistemas aridos y semiaridos que en los sitios
mas himedos, destacandose principalmente la alta sensibilidad de las especies que proveen
forraje (Figura 6.1). Este impacto severo en la provision de forraje compromete la
produccién ganadera de regiones aridas frente al cambio climatico esperado, que incluye
mayor incidencia de eventos extremos (Nkedianye et al., 2011). La variabilidad exhibida
en la sensibilidad de cada sitio a lo largo del gradiente de aridez se asocié con los factores
abidticos de cada ambiente, y también con atributos de las comunidades vegetales (Felton
et al., 2021). Por ello, considerar la respuesta de las especies presentes en la comunidad
vegetal de cada ecosistema es clave para determinar la sensibilidad de la vegetacion a
cambios en las precipitaciones.

Incluir en el analisis, ademas de los atributos funcionales de los ecosistemas, la aptitud
forrajera de las especies presentes permite mejorar su caracterizacién como ecosistema
pastoril (Linst&dter et al., 2013). La importancia de incorporar el conocimiento de las

especies presentes de acuerdo con la preferencia de la especie de los herbivoros domésticos
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dominantes, contemplando la informacidn de expertos locales, es clave ya que permite
diferenciar la proporcion de la PPNA que es efectivamente atribuible a la produccion
forrajera. Ademas, estudios que evallan las respuestas de las especies forrajeras a cambios
en la disponibilidad de recursos son esenciales para desarrollar practicas de manejo que
vayan en sintonia con un uso sostenible y mitigar la degradacion ante el disturbio (Ofatibia
y Aguiar, 2019). La aproximacion metodoldgica que considera a las especies forrajeras
diferencia sustancialmente los resultados obtenidos en esta tesis de los provenientes de
trabajos anteriores que estimaron la respuesta de la productividad ecosistémica sin
considerar la composicion floristica.

Ademas, si bien en algunos sitios se registraron efectos de sequias de corto plazo (1 afio),
los efectos méas importantes se registraron luego de periodos consecutivos de sequia de
mediano a largo plazo (3-4 afios). En este sentido, las implicancias directas mas
importantes a considerar son los cambios composicionales que una sequia de largo plazo
puede desencadenar, alterando el funcionamiento ecosistémico y la provision forrajera
(Hoover et al., 2014). Por ejemplo, en ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos, donde se
observaron severas reducciones de la productividad de las principales especies forrajeras
(pastos perennes nativos) luego de varios afios de sequia, se registraron extinciones locales
de estas especies. Es decir que hubo casi desapariciones totales de las parcelas
experimentales de dichas especies luego de tres afios. A su vez, se establecieron otras
especies con diferente duracion de vida y procedencia (por ejemplo, especies de pastos
exoticos anuales) o bien aumentd la abundancia de otras especies presentes en la
comunidad (especies de subarbustos con menor aprovechamiento forrajero o especies de
pastos de aptitud forrajera menor). Las repercusiones de los cambios en la composicion de
la comunidad vegetal, que podrian acentuarse en el futuro, advierten sobre una probable

mayor variabilidad en la provision forrajera (Petrie et al., 2015; Walter et al., 2011). Asi,
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si se contindia con un uso pastoril intensivo durante los periodos secos, la menor estabilidad
de la provision de forraje determinaria una aceleracion de la degradacion de estos

ecosistemas con pérdida de especies forrajeras clave.

Ecosistema Ecosistema Ecosistema
pastoril pastoril pastoril
A arido semiarido humedo
Sensibilidad

ala sequia Sensibilidad
del forraje
- - Sensibilidad
de la PPNA

3 )4 o W
>
Precipitacion I é &
Muchas especies b

’ f
b Pocas especies
forrajeras ‘
~ 80 90% de ANPP
‘es forraje

forrajeras
~ 40 50% de ANPP
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Proporcién de forraje
(Forraje/PPNA)
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Figura 6.1: Diagrama conceptual basado en los resultados de esta tesis que describe la variabilidad
en la sensibilidad a la sequia de la produccion forrajera (linea llena) y de la productividad primaria
neta aérea (PPNA; linea discontinua) en funcion de la disponibilidad hidrica. La proporcion de
forraje disminuye desde ecosistemas pastoriles aridos (con una proporcion forrajera de 40-50%
relativa a la PPNA) hacia ecosistemas pastoriles semiéridos (60-70%) y hiimedos (80-90%). Por
otro lado, la sensibilidad de la productividad forrajera y total disminuyen hacia el extremo hdmedo,
pero como la productividad forrajera es mas sensible las diferencias entre ambas son maximas en
el extremo &rido.

6.2.2 La importancia de analizar ecosistemas pastoriles en un gradiente de aridez a
escala regional

El estudio realizado en esta tesis contempld un analisis de escala regional abarcando un
gradiente de aridez que incluy6 ecosistemas con distintas condiciones climaticas, de suelo

y de composicion de especies vegetales (Figura 6.1). Ademas, la participacion de los sitios
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de estudio en redes de experimentos (como The Drought Network y The Nutrient Network
https://nutnet.org/) permitié un trabajo colaborativo en el que se sigue el mismo protocolo
de muestreo, lo que permite comparar los resultados entre ecosistemas contrastantes. En
esta tesis se utilizo la Red Argentina de Sequia que incluye también sitios que evaluaron
efectos de los nutrientes. Gracias a la conformacion de esta red regional, se pudo sumar al
conocimiento obtenido por la bibliografia el conocimiento ecoldgico local de
investigadores y expertos locales, especialmente respecto de las especies vegetales usadas
por el ganado.

Numerosos trabajos abarcando distintas regiones indicaron una alta sensibilidad de la
PPNA de los ecosistemas aridos y semiaridos a las precipitaciones al evaluar las pendientes
de la relacién PPNA vs. precipitaciones o el cambio en productividad por cada cambio en
unidad de precipitacion (Huxman et al., 2004; Knapp et al., 2015; Maurer et al., 2020; Sala
et al., 2012). Sin embargo, si bien los patrones regionales indican una mayor sensibilidad
a la sequia en sitios aridos que en himedos, los aridos poseen también una baja variabilidad
en la PPNA entre afos (Fernandez, 2007). Los ecosistemas que tienen presencia de
especies arbustivas muestran una PPNA mas desacoplada de las lluvias anuales que los que
estan dominados por pastos (Paruelo et al., 1999; Reichmann et al., 2013). Otras multiples
explicaciones se han dado en torno a la ausencia de respuesta de la PPNA a cambios en las
lluvias en los ecosistemas aridos, como por ejemplo la imposibilidad de aprovechar afios
himedos para aumentar la PPNA, asociandola a aspectos de la estructura de la vegetacion,
como falta de meristemas (Fernandez, 2007; Yahdjian y Sala, 2006), mecanismos de
compensacion, o identidad de las especies vegetales dominantes (Cheng et al., 2021; Gao
et al., 2021). Entonces, si bien se sabe que son los factores climaticos (como la aridez o las
precipitaciones) los que controlan en mayor medida la dindmica de la vegetacién en zonas

aridas y semiaridas (Epstein et al., 2006; Schwinning et al., 2004), también se destaca la
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importancia de factores bidticos como ciertos atributos de la estructura y la composicion
floristica (Gaitan et al., 2014). En cambio, comparados a los aridos, los ecosistemas
himedos manifiestan baja sensibilidad a cambios en la lluvia por estar més restringidos por
otros recursos distintos al agua (Huxman et al., 2004; Paruelo et al., 1999). Los resultados
de esta tesis se destacan no sélo por haber estimado las diferencias en la sensibilidad de
varios sitios y realizado un anélisis regional, sino también la relevancia de haber
diferenciado entre la sensibilidad a la sequia de la PPNA total y la de la PF (Figura 6.1).
El estudio de un gradiente ambiental con diferencias en las caracteristicas climaticas y de
las comunidades vegetales mostrd sustanciales diferencias entre la sensibilidad analizada
en la productividad total y la forrajera, sobre todo en ecosistemas con mayor proporcion de
especies no forrajeras, como son los aridos y semiaridos (Figura 6.1). En base a los
resultados obtenidos, se encontrd una menor proporcion de forrajeras en sitios aridos que
en humedos que eran muy impactadas por las sequias (Figura 6.1). Lo cual puede estar
explicado debido a que la resistencia adaptativa a estrés hidrico produce que sélo unas
pocas especies forrajeras permanezcan en los ecosistemas pastoriles aridos y semiaridos y,
gue en comparacion con otras especies no forrajeras, sean las mas sensibles a la restriccion
hidrica (Aroca, 2013). Esto es porque, al poseer estrategias mas adquisitivas, manifiestan
alta sensibilidad (Figura 6.1). De esta manera, fue posible complementar informacion
respecto a cuales son los ecosistemas con mayor vulnerabilidad ante cambios en la oferta
del recurso hidrico e identificar el componente de la vegetacion que serd mas sensible a
cambios climaticos, considerando la composicion de la comunidad. Con respecto a esto, la
PPNA en ecosistemas aridos, a diferencia de los himedos, incorpora otras formas de vida
como arbustos y otras especies lefiosas. Entonces, dado que las especies de arbustos en
regiones aridas y semiaridas poseen estrategias de vida que responden de manera menos

dinamica, mas lenta, a cambios en las lluvias por poseer un desarrollo radical mas
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profundo, pueden exhibir una mayor resistencia a las sequias que los pastos. Por ende,
estudios previos de anélisis regionales de sensibilidad ante cambios en precipitaciones que
incluyeron s6lo estepas altamente dominadas por especies arbustivas, como sitios aridos,
pueden haber reportado valores de sensibilidad a la sequia inferiores a los informados en
esta tesis. Con lo cual, este trabajo es de significativa importancia ya que complementa
estimaciones anteriores sumando la diferenciacion de la respuesta entre especies forrajeras
y no forrajeras que distingue entre regiones con vegetacion de distinta sensibilidad.

Los resultados encontrados en esta tesis, entonces, comprueban que es la aptitud forrajera
de las especies, lo que se correlaciona fuertemente con el tipo y la magnitud de la respuesta
ante cambios en las lluvias. En este estudio se han encontrado varios sitios que mostraron
un fuerte impacto en su productividad forrajera debido a la alta afectacion de las especies
forrajeras con la sequia. La ocurrencia de eventos climaticos de sequia acoplados con un
uso pastoril continuo y sin otorgar descansos podria tener efectos sinérgicos negativos y

acelerar la degradacion al impedir la recuperacion de las especies forrajeras a los disturbios.

6.2.3 Cambios de la vegetacion ante aumentos en la cantidad de lluvias y
nutrientes: no sélo las sequias generan respuestas

Asi como la respuesta forrajera luego de tres afios secos en algunos sitios fue de una
magnitud mayor a la esperada analizando sélo la respuesta del primer afio, al analizar el
cambio en la PF ante un incremento hidrico (en lugar de solo una reduccion) también se
encontraron resultados no esperados. Por ejemplo, se puso de manifiesto una asimetria en
la respuesta de la vegetacion ante cambios hidricos dado que se observo una importante
diferencia entre las caidas registradas por sequias y los aumentos ante riegos de igual
magnitud. Los dos ecosistemas aridos analizados manifestaron una alta respuesta
(aumentos importantes en el componente forrajero) luego de cuatro afos de riego (Figura

6.2). Esto indica que especies que estan adaptadas a restricciones de agua poseen la
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capacidad de crecer luego de varios afios sin esa restriccion. Por ende, ante una mayor
ocurrencia de afios himedos, podria incrementarse la abundancia y biomasa de las especies
forrajeras. Ante escenarios de mayor humedad por incrementos en las precipitaciones como
los pronosticados para la regién de Patagonia Sur (donde se localiza uno de los sitios aridos
analizados en el Capitulo 5, ver Cuadro 5.1), son esperables mejoras en la productividad
del recurso forrajero ofrecido en dicha region (Martinez et al., 2015). Estos periodos mas
hdimedos se asocian con una mayor actividad de microorganismos del suelo y
consecuentemente mayor disponibilidad de nutrientes (Griinzweig et al., 2022; Mackie et
al., 2019; Wu et al., 2018). Sin embargo, debe considerarse que los afios climaticos previos
pueden determinar las respuestas estudiadas y que si a los afios himedos le precedieron
afios secos (o afios normales), los efectos de “legado” pueden determinar la respuesta de la
vegetacion. Esto se puso en evidencia en repuestas de la vegetacion a eventos extremos

como periodos de sequia prolongada (Griffin-Nolan et al., 2018).

Felton y colaboradores (2020) mostraron que los ecosistemas mas secos pueden mostrar
respuestas no lineales a los cambios en la disponibilidad hidrica, y que la PPNA se
incrementa ante una mayor duracion de periodos himedos consecutivos. Esto pone de
manifiesto una asimetria positiva (son mayores los incrementos ante anomalias himedas
que las disminuciones ante anomalias secas) debido a procesos demograficos como, por
ejemplo, la germinacion, el establecimiento y el crecimiento de las especies presentes
(Felton et al., 2020). Otros factores como un mayor predominio de especies vegetales
tolerantes a la sequia, aunque de menor aprovechamiento forrajero, podrian reducir la
sensibilidad de la PPNA de ecosistemas aridos y semiaridos (Winkler et al., 2019). Sin
embargo, esto depende de los umbrales fisioldgicos de tolerancia a cambios en el clima de

las especies presentes (Rudgers et al., 2018). Ademas, factores edaficos u otras variables
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abidticas no relacionadas con el clima podrian influir en la forma de la funcion de la
sensibilidad al cambio climatico. En particular, es relevante estudiar la respuesta de las
especies forrajeras a cambios en agua y nutrientes como en este estudio (Capitulo 5),
principalmente en regiones donde coexisten especies forrajeras y no forrajeras, ya que la
variabilidad en las sensibilidades de las especies puede desencadenar aprovechamientos
diferenciales y conducir al ecosistema a estadios de menor o mayor degradacion (Figura
6.2).

En el sitio arido, se probo que el incremento en la oferta de nutrientes en el suelo también
generd un incremento de la biomasa forrajera luego de tres afios (Figura 6.2), lo cual
demuestra que en los ecosistemas aridos puede haber limitacion simultanea por varios
recursos (Kaspari y Powers, 2016). El origen del incremento en la disponibilidad de
nutrientes puede ser antrépico como fertilizaciones (de mayor importancia en ecosistemas
himedos) o deposiciones atmosféricas. Dado que ambos procesos son de gran importancia
en la region analizada pero principalmente en ecosistemas pastoriles del hemisferio norte,
las implicancias sobre la provision forrajera de la mayor disponibilidad nutricional son de
interés global. Por otra parte, al analizar los resultados observados en el tiempo se encuentra
que los dos sitios aridos mostraron que la acumulacién de recursos (tanto agua como
nutrientes) puede modificar la vegetacion tras varios afios de tratamiento generando una
respuesta de la biomasa forrajera que supera los valores medios (Figura 6.2 y 6.3). De
manera similar a lo que ocurre en los sitios himedos, aunque sélo con el agregado de
nutrientes donde luego de varios afios también se vieron favorecidas especies de pastos con

alta aptitud forrajera (Figura 6.2 y 6.3).
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Figura 6.2: Esquema conceptual en base a las respuestas encontradas en los experimentos
presentados en el Capitulo 5.

Por otro lado, en los ecosistemas hiimedos en promedio la PPNA es mas alta que en sitios
ubicados en el extremo arido y la proporcion de la PPNA de las especies forrajeras es
sustancialmente superior a sitios aridos (Figura 6.1). En estos ecosistemas humedos, el
impacto de afios secos o periodos humedos es menor que en los aridos lo cual se asocia con
la mayor jerarquia de las restricciones de otro tipo como la disponibilidad de luz (Felton et
al., 2020, Paruelo el al., 1999). Probablemente periodos secos mas extensas, por ejemplo
varios afios (> 5 afios) con tendencias pluviométricas negativas pueden generar condiciones
de deterioro gradual con eventos de mortandad masiva de plantas (Anderegg et al., 2018).
Por ende, los ecosistemas humedos exhiben una respuesta similar y de menor magnitud a
mayor duracion de aumentos o reducciones en las precipitaciones que al agregado de
nutrientes (Figura 6.2). Nuevamente, dependiendo de las especies vegetales presentes en
la comunidad, la respuesta serd& mas inmediata o diferida en el tiempo (Figura 6.3).
Respecto del efecto de los nutrientes sobre el forraje, fue sorprendente que ante el agregado
de NPK la respuesta en los sitios himedos fuese inferior a lo observado en el sitio arido

(Figura 6.2 y 6.3). Sin embargo, dada la sustancial mejora de cantidad de forraje generado,
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es de gran relevancia considerar el agregado de nutrientes en areas destinadas a ganaderia

como una herramienta de manejo clave en estos ecosistemas pastoriles himedos.
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Figura 6.3: Esquema conceptual en base a los efectos de los tratamientos a lo largo del tiempo y las
respuestas encontradas en los experimentos de agua y nutrientes llevados a cabo en esta tesis que
se describen en detalle en el Capitulo 5.

Finalmente, los cambios de agua y nutrientes promovieron en ambos tipos de ecosistemas,
tanto en el &rido como en los sitios himedos analizados el crecimiento de formas de vida
herbaceas, sobre todo pastos, lo cual puede maximizar la provision forrajera (DeMalach et
al., 2017). Conocer la diversidad vegetal, la identidad de las especies presentes y su
dinamica ante cambios en la disponibilidad de los recursos permite dilucidar el impacto

que tendran los cambios en las condiciones ambientales a futuro.

6.3 Nuevos interrogantes planteados a partir de esta tesis y propuestas
futuras

En los ecosistemas pastoriles donde se sustenta la produccion ganadera extensiva es
relevante conocer el impacto de la variabilidad ambiental, siendo la sequia uno de los
principales factores que puede generar la degradacion de estos ambientes (Easdale et al.,
2012). La intensificacion del uso pastoril, sumada a una mayor ocurrencia de eventos

climaticos en sitios ya restringidos por agua, puede incrementar la degradacion de recurso
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forrajero por efectos sinérgicos de la mayor aridez y el pastoreo (Ofatibia et al., 2020;
Capitulo 4 de esta tesis). Por lo tanto, conocer la distribucion espacial de estos eventos
climéticos es importante, asi como su impacto en distintos momentos de los ciclos
productivos, para resaltar aquellas zonas criticas que exhiben alta sensibilidad de su forraje,
de modo de intervenir con el fin de poder transmitir la informacion adecuada para la toma
decisiones (Easdale et al.,, 2012). La mitigacion de los impactos negativos o el
aprovechamiento de los efectos positivos de la variabilidad en factores ambientales en los
ecosistemas puede ser compleja de llevar a cabo ya que requiere tener disponible adecuada
informacion y luego poder traducirla en practicas y herramientas para impulsar monitoreos
y manejos adaptativos activos (Berkes et al., 2000).

En esta tesis se realizaron varios estudios que compendian y agrupan informacion que
contribuye a conocer en profundidad los ecosistemas pastoriles argentinos a lo largo de un
gradiente de aridez. Se analizaron distintas dimensiones de cdmo las sequias van a afectar
la vegetacion, incorporando distintas aproximaciones para estimar las respuestas del
funcionamiento ecosistémico y considerando el rol de factores bidticos y abidticos como
mecanismos determinantes. A fin de incrementar la determinacion del efecto de la sequia
y realizar una evaluacion mas general e integral de las comunidades vegetales, pueden
considerarse otros atributos estructurales y funcionales como el banco de semillas presentes
y la produccién de raices. A su vez, acorde a los resultados encontrados de efectos
acumulativos en el tiempo y la ocurrencia de ciertos reemplazos de especies en algunos
ecosistemas pastoriles es esencial tener en consideracién cambios que podrian ocurrir en
el largo plazo. Por ende, es posible que sequias de méas largo plazo que las evaluadas en
esta tesis generen cambios en composicidn de especies con consecuentes cambios en el
funcionamiento y su provision forrajera. En linea con esto Gltimo, hay ciertos aspectos

relacionados a cambios en las especies y otras alteraciones en los rasgos funcionales que
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recién comienzan a manifestarse bajo sequias de largo plazo que podrian asociarse con
futuros cambios adaptativos en los ecosistemas pastoriles donde ocurran sequias con mayor
frecuencia e intensidad. De esta manera, los periodos de sequia podrian ejercer una presion
de seleccion sobre todo en especies forrajeras analizandolo desde una perspectiva evolutiva
bajo cambios climaticos severos y sostenidos en el tiempo.

Para conocer la contracara, también se evalu6 en algunos sitios que pasaria si en lugar de
sequias tuvieran lugar cambios positivos en disponibilidad de agua o si se incrementara la
disponibilidad de otro tipo de recurso como los nutrientes. Si bien son escasos los sitios
donde se evaluaron los efectos de la adicion de agua y nutrientes, es esencial destacar los
resultados encontrados, es posible que las respuestas encontradas sean intrinsecas de los
sitios analizados generando una limitacion a su generalizacion.

De esta manera, se resalta la necesidad de realizar mas investigaciones y extender
monitoreos experimentales en mayor cantidad de sitios aridos, semiaridos y himedos. Sin
embargo, y en linea con mayormente con los resultados de los Capitulos 3 y 4, se plantea
la necesidad de desarrollar un sistema de monitoreo de la productividad forrajera realizando
seguimientos de las principales especies forrajeras, sobre todo en los ecosistemas aridos
maés sensibles al cambio climatico. Combinando la informacidn ecoldgica con bases de
datos climaticas se podrian predecir los cambios ante diferente oferta de agua y manejar la
carga ganadera en forma acorde. También se podria agrupar la informacién de manejo de
los ecosistemas pastoriles con actividad ganadera en alguna plataforma de acceso libre con
el fin de conocer las préacticas llevadas a cabo en los establecimientos y poder realizar
intercambios entre el conocimiento generado y aquellos que lo debieran usufructuar.
Es posible, asimismo, que las respuestas de las principales especies forrajeras cambien al
estar sometidas bajo condiciones de sequia y pastoreo al mismo tiempo y también segin el

estado de conservacion del pastizal al inicio del evento climatico. Si bien, en esta tesis las
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preguntas se focalizaron a evaluar la respuesta de los ecosistemas pastoriles a la sequia sin
pastoreo seria pertinente conocer el efecto conjunto de ambos factores. Principalmente
dado que estos ecosistemas estan bajo condiciones de uso pastoril con lo cual comprobar
si existe una sinergia negativa ante la ocurrencia conjunta de ambos efectos permitiria
reportar informacion sumamente relevante para predecir la respuesta de la vegetacion ante
un afio seco.

Queda pendiente, entonces, profundizar en estos interrogantes, para enriquecer el
conocimiento generado por esta tesis y considerarlos al disefiar 0 mejorar practicas para un
manejo adaptativo del recurso forrajero de ecosistemas pastoriles. Ademas, determinar
como se traduce el efecto de la variabilidad de la productividad forrajera producida por
cambios en precipitaciones y nutrientes sobre la productividad secundaria. Es decir,
estudiar las implicancias del cambio global sobre la productividad ganadera y los indices
productivos y economicos. Asimismo, considerar cambios abidticos (agua y nutrientes)
con distintos tipos de uso (p. ej. distintos regimenes de pastoreo) de los ecosistemas
pastoriles. Por Gltimo, determinar la recuperacion o resiliencia de los ecosistemas pastoriles
luego de periodos de sequia y cuanto tarda en regenerarse de acuerdo con el grado de aridez
e impacto en la vegetacion. De esta manera, se podria complementar y abordar la
informacion ecoldgica con aspectos socioecondmicos del desarrollo de areas de

significativa importancia productiva en Argentina.
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Cuadro A 2.1: Caracterizacion de sitios de ecosistemas pastoriles (32) sujetos a sequia extrema

recopilada a partir de estudios publicados con datos empiricos. Para cada estudio detallamos su

ubicacion, coordenadas, precipitacion media anual (PPTw) y la precipitacion anual de cada afio

expresada en milimetros, productividad primaria neta aérea media y anual (PPNAwm) en g m?afio”

!y eficiencia de uso de la precipitacion media (EUPyv) en g m? mm™. Las Gltimas columnas

muestran el porcentaje medio de reduccion de PPNA debido a la sequia experimental extrema,

cada afio experimental para los sitios y las referencias. Los sitios destacados con letra negrita

corresponden a pares de subconjuntos con PPTw similar pero EUPw diferente (Stampfli et al.,

2018; Wilcox et al., 2017).

PPTw  °T ppNAw  TONAC Eup,  PRT .
L . . anual I anual 5 » Reduccion L
Locacion Latitud Longitud  (mm (gm > (gm? reduccion - Publicacion
aron) M gfony  @ME () media
afio?) afio?) (%)
Estados
unidos, 38°52'N 99°23'0 583 727 3378 22742 058 -50 -10 Byrne et
Norte al. 2013
América
Estados
Unidos,  ggesyN 99230 583 552  337.8 41821 058 50 10 Byrne etal.
Norte 2013
América
Estados
Unidos,  ggeyN 99230 583 600  337.8 36711 058 50 10 Byrne etal.
Norte 2013
América
Estados
unidos, 40°4ON  104°46'0 342 224 939 11242 027 50 -16 Cherwin et
Norte al. 2012
América
Estados
Unidos, - joeagN  104°460 342 247 939 755 027 50 -14 Cherwin et
Norte al. 2012
América
Estados
Unidos, - goeagN  104°460 342 224 939 11242 027 80 -24 Cherwin et
Norte al. 2012
América
Estados
Unidos, - goeagN  104°460 342 247 939 755 027 80 -38 Cherwin et
Norte al. 2012
América
Estados
UMdos,  3gegyN  102°310 385 268 919 8922 024 50 -10 Cherwin et
Norte al. 2012
América
Estados
UMidos,  3ge3yN  102°310 385 185 919 9451 024 50 +34 Cherwin et
Norte al. 2012
América
Estados
unidos,  3ge3yN  102°31'0 385 268 919 8922 024 80 1 Cherwin et
Norte al. 2012
América
Estados
unidos, 38°32N 102°31'0 385 185 919 9451 024 -80 +50 Cherwin et
Norte al. 2012

América



Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América
Estados
unidos,
Norte
América

Suiza,
Europa

Republica
Checa,
Europa

Republica
Checa,
Europa

Republica
Checa,
Europa

Republica
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Europa

Republica
Checa,
Europa

Republica
Checa,
Europa
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unidos,

Norte
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Estados
unidos,
Norte
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49°30'N

49°30'N

39°05'N

39°05'N

105°01'0

105°01'0

105°01'0
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104°00'0

104°00'0

104°00'0
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104°46'0

104°46'0

104°46'0

8°32'E

16°00'0

16°00'0

16°00'0

18°32'0

18°32'0

18°32'0

96°35'0

96°35'0

425

425

425

425

380

380

380

341

341

341

341

1632

529

529

529

1312

1312

1312

835

835

307

400

307

400

313

319

388

200

200

200

200

1363

449

434

401

832

917

761

615

602

129

129

129

129

104.3

104.3

104.3

76.7

76.7

76.7

76.7

248

3355

335.5

335.5

421.2

421.2

421.2

662.5

662.5

104.34

153.78

104.34

153.78

103.7

78.5

130.5

79.8

735

79.85

735

248

284

330.4

452.17

284

579.71

400

703.5

621.4

0.30

0.30

0.30

0.30

0.27

0.27

0.27

0.22

0.22

0.22

0.22

0.15

0.67

0.67

0.67

0.32

0.32

0.32

0.79

0.79

+9

-17

-8

-19
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Cherwin
etal. 2012

Cherwin et
al. 2012

Cherwin et
al. 2012

Cherwin et
al. 2012

Chimner et
al. 2010

Chimner et
al. 2010

Chimner et
al. 2010

Evans &
Burke 2013

Evans &
Burke 2013

Evans &
Burke 2013

Evans &
Burke 2013

Gilgen &
Buchmann
2009

Holub et
al. 2013

Holub et al.
2013

Holub et al.
2013

Holub et al.
2013

Holub et al.
2013

Holub et al.
2013

Hoover et
al. 2014

Hoover et
al. 2014



Sugéfrica,
Africa
Sugéfrica,
Africa
Estados
unidos,
Norte
América
Mongolia,
Asia

Suiza,
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Suiza,
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Australia,
Oceania

Canada,
Norte
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Canada,
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unidos,
Norte
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Argentina,
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32°30'N

34°58'N

46°21'N

46°21'N

40°45'N

40°45'N

46°27'N

46°26'N

33°36'S

53°0'N

49°18'N

50°46'N

49°47°'N

34°59'N

34°59'N

34°59'N

34°59'N

45°41'S

45°41'S

31°46'E

31°46'E

106°5'0

97°31'0

8°4'0

8°4'0

73°59'0

73°59'0

8°55'0

8°56'0

150°44'E

111°32'0

104°38'0

100°35'0

112°54'0

97°31'0

97°31'0

97°31'0

97°31'0

70°16'0

70°16'0

518

518

245

163

878

878

1049

1070

1437

1398

806

431

386

506

385

914

914

914

914

168

168

521

521

116

133

648

648

715

754

1355

1337

597

214

288

351

323

562

253

284

275

155

155

543

543

52.5

93.2

176

550

754

153

414

1107

245.9

2755

160.6

3755

251.4

343.2

343.2

343.2

343.2

77.8

77.8

751

335.17

52.5

93.2

176

550

754

153

414

1107

2458

275.6

160.6

3754

251.4

906.3

549.4

677.9

995.2

77.8

77.8

1.04

1.04

0.21

0.57

0.20

0.62

0.72

0.14

0.29

0.79

0.30

0.64

0.41

0.74

0.65

0.37

0.37

0.37

0.37

0.46

0.46

-100

-100

-100

-100

-100

-100

+41

-19
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Figure A 2.1: Sensibilidad relativa (a) y absoluta (a) a la sequia de doce pares de ecosistemas
pastoriles subseleccionados de la compilacion de estudios publicados (Cuadro A 2.1, negrita) con
diferente eficiencia de uso de la precipitacién (EUPy) a través de la precipitacion media anual
(PPTm, mm afio™®). Cada panel representa estimaciones de sensibilidad con indices absoluto (a; g
m? mm™) y relativos (b y c; sin unidades). Los sitios de bajo EUPw se simbolizan con triangulos
vacios y los sitios de alto EUPy se simbolizan con tridngulos negros completos. El tamafio del
simbolo representa el porcentaje de disminucién de la productividad primaria neta aérea después
de un evento de sequia con la escala correspondiente debajo. Los cddigos de los sitios cercanos a
cada simbolo se refieren a los nombres de los sitios: Bister Chumm (BI), Bister Breite (BII),
Zollikofen (Z), Thun (T), Negrentino (N), Casserio (C), Fort Hays (FH), Lowland (L), Sand Creek
(S), Fort Union (FS), AB (AB) y SK (SK) (Byrne et al., 2013; Cherwin et al., 2012; Holub et al.,
2013; Stampfli et al., 2018; White et al., 2014)

Para responder a la pregunta de si las estimaciones de sensibilidad relativa y absoluta
cambiaron entre sitios que difieren enormemente en la eficiencia del uso de la precipitacion
(EUPw), se compilaron un subconjunto de pares que cumplieron con los criterios de tener
PPTwm similar, pero EUPwm contrastante (Sitios de la Cuadro A 2.1 en negrita). Resultados
de la aplicacion de los indices en estas situaciones donde la principal diferencia es el EUPw
y el efecto sequia exhibido a través de la disminucion de la productividad primaria neta

aérea (PPNA) (en %). Por ejemplo, en la Figura A 2.1, dos sitios semiaridos, uno con EUP

2000
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bajo (S) y otro con EUPw alto (AB), representaron la sensibilidad relativa mas alta (1.43 y
1.39, respectivamente) ya que sufrieron una reduccion importante de PPNA (-34% y -41%,
respectivamente). Ademas, el sitio Z que tuvo la mayor disminucion de PPNA (-55.5 %)
exhibié la mayor sensibilidad del indice Relativo a la Media en el extremo himedo del
gradiente (0.81), mientras que otros sitios humedos (como T, BIl y C) que tuvieron
reducciones similares en su PPNA ( -38.1 %, -33.1 % y -33.9 %, respectivamente)
mostraron una sensibilidad similar (0.48, 0.45 y 0.35, respectivamente). En la Figura A
2.1b, dos sitios de bajos EUPwm (T y S) experimentaron una disminucién de PPNA de -38.1
% y -34 % respectivamente, pero el indice AR mostré valores de sensibilidad bajos (0.06
g m? mm?y 0.35 g m?2 mm?); mientras que otros dos sitios de EUPm mas altos (Bl y C)
mostraron disminuciones de PPNA mas bajas (-33.1% y -33.9%) pero ambos tenian valores

de AR maés altos o similares (0.28 g m? mm™).
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Apéndice 2: Material Suplementario de Capitulo 3
Cuadro A 3.1: Precipitacion anual (mm afio) para cada afio experimental estimada como

los 12 meses antes de la cosecha en control (precipitacién ambiental) y bajo condiciones
inducidas por sequia para sitios de pastizales ubicados a lo largo de un gradiente de
precipitacion en Argentina. EI porcentaje de intercepcion de precipitacion se calculd a

partir de la simulacién de una sequia extrema que ocurrié una vez cada 100 afios.

Precipitacion 12

% de intercepcion para  Precipitacion % de precipitacion

Afio de meses previos a la
Sitios simular sequia bajo bajo sequia relativo
experimento cosecha ) o
interceptores a precipitacion
(mm)
(mm) media
Rio Mayo Pre-tratamiento 146.9 0 146.9 86.0
Rio Mayo 1 119.0 60 47.6 28.0
Rio Mayo 2 232.2 60 92.2 54.0
Rio Mayo 3 107.5 60 43.0 25.0
Potrok Aike Pre-tratamiento 210.5 0 210.5 102.0
Potrok Aike 1 156.0 50 78.0 385
Potrok Aike 2 190.2 50 95.1 47.9
Potrok Aike 3 205.6 50 102.8 51.0
Monte Oriental Pre-tratamiento 400.0 0 400.0 104.0
Monte Oriental 1 313.0 50 156.5 41.0
Monte Oriental 2 456.0 50 228.0 59.0
Monte Oriental 3 600.0 50 300.0 78.0
Los Cerrillos Pre-tratamiento 4375 0 4375 112.0
Los Cerrillos 1 359.0 50 179.5 46.0
Los Cerrillos 2 444.0 50 222.0 57.0
Los Cerrillos 3 283.0 50 1415 36.0
Chacra Patagones Pre-tratamiento 530.0 0 530.0 132.0
Chacra Patagones 1 499.5 50 249.8 62.4
Chacra Patagones 2 4515 50 225.8 56.4
Chacra Patagones 3 457.5 50 228.8 57.2
Naposta Pre-tratamiento 569.7 0 569.7 103.0
Naposta 1 687.2 44 384.8 70.0
Naposta 2 614.0 44 343.8 62.2
Naposta 3 448.5 44 251.2 454
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Las Chilcas Pre-tratamiento 1080.4 0 1080.4 113.7
Las Chilcas 1 751.4 50 375.7 395
Las Chilcas 2 1013.6 50 506.8 53.3
Las Chilcas 3 1213.7 50 606.9 64.0
San Claudio Pre-tratamiento 987.4 0 987.4 104.0
San Claudio 1 995.0 50 4975 52.0
San Claudio 2 1319.6 50 659.8 70.0
Mar Chiquita Pre-tratamiento 664.1 0 664.1 71.0
Mar Chiquita 1 1166.8 50 583.4 63.0
Mar Chiquita 2 1423.9 50 712.0 77.0
Mar Chiquita 3 925.1 50 462.6 50.0
PCA - Biplot
JPA
Riqueza
-LCH

Dim2 [18.5%)

Q== mmmmmm e

4

--------- ARdices Afidez - = === === - T sm e eree e o T : S Rt L

PPTM

Dominancia . .
. CHA LCE

sc”

TMA |
|
0
Dim1 (55.4%)

Figura A 3.1: Grafico biplot de los dos primeros componentes principales que explican el

73.9% de la variabilidad encontrada en los sitios de estudio (Rio Mayo-RM-, Potrok Aike-

PA-, Monte Oriental-MO-, Los Cerrillos-LCE-, Chacra Patagones-CHA-, Naposta-NAP-

, Mar Chiquita-MCH-, San Claudio-SC- y Las Chilcas-LCH-), que se ordenan en el

gréfico de acuerdo con su contribucion de las variables que conforman los ejes.
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(a)
Contribution of variables to Dim-1

Contributions (%)

w
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|
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Figura A 3.2: Contribuciones relativas de cada variable predictora para el Eje 1 (a) y Eje

2 (b).

Los nueve sitios de estudio varian en ciertas variables predictoras (Cuadro 3.2 de Capitulo
3) por eso se realizd un andlisis de componentes principales con el fin de evaluar coémo
se ordenaban en funcién de la importancia de las variables para explicar la variabilidad
(Figura A 3.1). El andlisis se realiz6 contemplando todas las variables seleccionadas del
modelo a priori descripto en la seccién de Metodologia y luego de excluir aquellas que
poseian alta correlacion entre si (a excepcion de la precipitacion media anual y el % de
Carbono que por ser variables de gran poder explicativo fueron incluidas). Los resultados
del andlisis arrojaron dos dimensiones principales (representadas principalmente por el
indice de Aridez -Dim 1- y por la Riqueza -Dim 2-) que retinen el mayor porcentaje de
explicacion (ambas contribuciones suman mas del 70% de la variabilidad, Figura A 3.2).

Con la tercera dimension (representada principalmente por la temperatura media anual)
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se alcanza un 88.01% de la explicacion de la variabilidad. Entonces, se puede decir que
la principal diferenciacion entre los sitios se da por la dimension 1 (con una contribucion
a la variabilidad entre sitios de 55.40%) asociada principalmente a variabilidad climatica
y liderada por el indice de aridez (16.83%) y la precipitacion media anual (16.17%).
Ademas, a esta dimension contribuye la dominancia (indice Berger-Parker) y el % de
arena del suelo, pero en un menor porcentaje (15.20 y 14.70%, respectivamente). De
acuerdo con este eje, se ubican por un lado aquellos sitios (RM, MO y LCE) que poseen
bajos valores de indice de aridez y lluvia, pero ademas también un alto % de arena en sus
suelos y baja dominancia. En el otro extremo de la dimension 1, se ubican los sitios mas
himedos (LCH, MCH, NAP y SC) con otras caracteristicas ademas como mayor
proporcion de cobertura de pastos, Cy N en el suelo, pero a diferencia de los otros sitios
descriptos inicialmente poseen mayor variabilidad entre ellos lo cual aumenta la distancia
de su ordenamiento en biplot. De acuerdo con la dimension 2, que explica un 18.50% de
la variabilidad entre sitios, esta muy asociado a la diversidad evaluada a través del indice
de riqueza (que contribuye a la variabilidad del eje 2 en un 41.65%). El ordenamiento que
se encuentra con este segundo eje de componentes principales no es tan claro como el del
eje 1 ya que son mas los sitios ubicados en la porcidn negativa o cercana al cero del eje 2
que valores altos y positivos. De hecho, hay un Unico sitio que se ubica en el extremo del
eje 2 (PA) lo cual se asocia fuertemente con valores de riqueza de ese sitio superiores al

resto sin importar si son mas aridos o humedos (Figura A 3.1).
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Cuadro A 3.2: Caracterizacion del uso de la vegetacion y el pastoreo de los nueve sitios ubicados a lo largo
de un gradiente de aridez en Argentina. La historia de pastoreo (Larga: mas de 50 afios y Corta: menos de
50 afios de uso de pastoreo en el sitio); los afios de exclusion y el sistema de pastoreo previo al estudio (tipo
de uso: Bajo <40%; moderado 40% - 60%; y alto >60%; Momento de pastoreo: Continuo (todo el afio);
Rotativo (en época especifica). Se informan la productividad primaria neta aérea media (PPNAw), la
productividad media del forraje (PFw) y la eficiencia en el uso de la precipitacion (EUPy; PPNAM /PPT ).
Asimismo, se incluyen las caracteristicas de la comunidad vegetal con los grupos funcionales y especies

forrajeras dominantes (Oyarzabal et al., 2018; Peri et al., 2021).
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Cuadro A 3.3: Caracteristicas de las principales especies y su aptitud forrajera por sitio. Segun clasificacién
planteada por Easdale y Aguiar (2012) y considerando informacion reportada por los investigadores

responsables de cada sitio de estudio.

Procedencia de las

Sitios Prin_cipales especies principales especies Aptit.ud Historia y forma de vida
forrajeras dominantes . ) forrajera
forrajeras dominantes
Pappostipa speciosa Nativa 0.5 Pasto perenne
Rio Mayo Poa ligularis Nativa 1 Pasto perenne
Bromus pictus Nativa 1 Pasto perenne
Poa spiciformis Nativa 1 Pasto perenne
Potrok Aike Festuca pyrogea Nativa 1 Pasto perenne
Carex andina Nativa 1 Pasto perenne
Nassella tenuis Nativa 0.5 Pasto perenne
Monte Oriental Piptochaetium Nativa 1 Pasto perenne
napostaense
Chacra Nassella longiglumis Nativa 1 Pasto perenne
Patagones Poa ligularis Nativa 1 Pasto perenne
Aristida mendocina Nativa 1 Pasto perenne
Setaria pampeana Nativa 1 Pasto perenne
Los Cerrillos Cordobia argenta Nativa 1 Arbusto perenne
Pappophorum Nativa 0.5 Pasto perenne
krappovickassi
Nassella nessiana Nativa 1 Pasto perenne
Naposta Avena barbata Exdtica 1 Pasto anual
Bromus catarthicus Nativa 1 Pasto anual
Schedonorus - Pasto perenne
Las Chilcas arundinaceus Exdtica 1
Paspalum dilatatum Nativa 1 Pasto perenne
San Claudio Festuca arundinacea Exdtica Pasto perenne
Festuca arundinacea Exotica 1 Pasto perenne
Mar Chiquita Agrostis Nativa Pasto perenne
montevidiensis 1
Poa lanigera Nativa 1 Pasto perenne

Cuadro A 3.4: Valores de indice estandarizado de precipitacion y evapotranspiracion (SPEI) para cada sitio

y afio de sequia experimental (desde el primer afio al cuarto).

Sitio SPEI SPEI SPEI SPEI

Tiempol Tiempo2 Tiempo3 Tiempo4

Rio Mayo -0.01 0.81 -0.07 -0.81

Potrok Aike 1.76 -0.40 1.96 0.70

Los Cerrillos 0.98 1.43 -0.19 -0.19

Monte Oriental 0.09 1.26 0.05 -0.24

Chacra

Patagones nd 0.91 0.17 0.59

Naposta -0.34 0.25 -1.93 -2.53
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Mar Chiquita -1.28 0.88 2.02 -0.13
Las Chilcas 0.09 1.42 0.09 nd
San Claudio 1.43 1.18 -0.41 -1.44

Cuadro A 3.5: Resultados del analisis de correlaciones de las variables predictoras a través del
método de Pearson (coeficientes con valores superiores a + 0.6 muestran correlacion entre esas
variables). Variables consideradas: Productividad primaria neta aérea media (PPNAw), Cobertura
relativa de pastos (% Pastos), indices de diversidad (Shannon-Weaver -H-, Riqueza efectiva -eH-
, Simpson, Riqueza), indices de dominancia (Berger-Parker -BP-, inversa de Simpson -1/D-),
Temperatura media anual (TMA), evapotranspiracion (ETP), % de Carbono y Nitrégeno organico
del suelo (% C y % N), Precipitacion media anual (PPTw), Coeficiente de variacion de la

precipitacion (CV_PPT), indice de aridez (1A) y % de arena en el suelo (% Arena).

%

PPNA
" Pastos

H eH D 1/D BP Riqueza TMA ETP %C %N PPTm  CV_PPT IA  YoArena

PPNAR

%Pastos
H
eH
D
1/D

BP
Riquez
a

TMA
ETP

SPEI
%C
%N

PPTm
CV_PP
T

1A
%Aren
a

1 0.44 -0.51 -039 -0.51 054 048 -027 033 -0.09 0.74 037 0.74 018 091 -0.44
0.44 1 -0.39 -034 -035 031 033 -028 -0.14 -0.13 0.62 -0.14 049 -0.27 032 -0.49
-0.51  -0.39 1 096 060 -049 -088 084 -0.26 -0.35 -0.19 050 -047 -0.34 -0.24 0.38
-0.39 -0.34 0.96 1 062 -036 -0.77 090 -034 -0.50 -0.04 0.61 -042 -046 -0.18 0.33
-0.51  -0.35 0.60 0.62 1 -0.65 -0.53 0.65 -0.17 -0.20 -0.27 046 -041 -0.50 -0.28 0.39
0.54 0.31 -049 -036 -0.65 1 051 -034 009 -0.13 048 -0.12 033 012 025 -0.36
0.48 0.33 -0.88 -0.77 -0.53 051 1 -0.56  0.03 013 0.24 -041 033 010 032 -0.39

-0.27  -0.28 0.84 090 0.65 -0.34 -0.56 1 -0.30 0.13 0 0.46 -031 -0.53 -0.03 0.24
0.33 -0.14 -0.26 -034 -0.17 0.09 0.03 -0.30 1 0.17 -0.01 -0.08 039 0.69 021 -0.35
-0.09  -0.13 -0.35 -0.50 -0.20 -0.13 0.13 0.13 0.17 1 -0.53 -0.62 0.03 042 0.05 0.20
-0.32 -0.37 055 0.67 049 -011 -035 0.63 -0.26 -043 0.09 044 -031 -044 -0.23 0.36
0.74 0.62 -0.19 -0.04 -0.27 048 0.24 0 -0.01 -0.53 1 0.16 0.67 -0.19 0.62 -0.67
0.37 -0.14 0.50 0.61 046 -0.12 -041 046 -0.08 -0.62 0.16 1 -0.15 -0.33 -0.22 0.11
0.74 0.49 -0.47 -042 -041 033 033 -031 039 0.03 0.67 -0.15 1 0.23 0.98 -0.71
0.18 -0.27 -0.34 -046 -050 012 010 -0.53 0.69 042 -0.19 -0.33 0.23 1 0.01 -0.09

0.91 0.32 -0.24 -0.18 -0.28 0.25 032 -0.03 021 0.05 0.62 -0.22 0.98 0.01 1 -0.53

-0.44  -0.49 0.38  0.33 039 -036 -039 024 -035 020 -0.67 0.11 -0.71 -0.09 -0.53 1
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Y=048AR*+0.11 TMA +0.51
3 R2=0.19

Sensibilidad Relativa de la
PPNA
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Figura A 3.3: Relaciones de los controles seleccionados para la sensibilidad de la PPNA con indice relativo con los
controles % de Arena (AR) y temperatura media anual (TMA; °C) en los modelos de regresion maltiple significativos
para el segundo afio de sequia experimental incluyendo los nueve sitios de estudio. Cada punto representa las réplicas
presentes en cada sitio. ElI mayor tamafio de los puntos indica mayor cercania al inicio del eje de % de Arena. El plano
muestra el modelo de regresion lineal para estas dos variables predictoras. Ninglin factor mostré un efecto significativo

con la sensibilidad absoluta; por ende, no se grafica este indice.
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Figura A 3.4: Relaciones de los controles seleccionados para la sensibilidad de la PPNA con indice absoluto (a) con
los controles indice aridez y cobertura de pastos y para la sensibilidad de la PPNA con indice relativo (b) con cobertura
de pastos (CP) y precipitacion media anual (PPTm; mm afio?) en los modelos de regresion mdltiple significativos para

el tercer afio de sequia experimental incluyendo los nueve sitios de estudio. Cada punto representa las réplicas presentes
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en cada sitio. El mayor tamafio de los puntos indica mayor cercania al inicio del eje de aridez y el de precipitacion. El

plano muestra el modelo de regresion lineal para estas dos variables predictoras.

Sensibilidad de la PPNA @

. 3
Y=-0.42TMA-0.72 |IA** + 0.24 relativa
R?=0.40

Indice Aride
oy

Figura A 3.5: Relaciones de los controles seleccionados para la sensibilidad de la PPNA con indice relativo con el
indice de aridez y la temperatura media anual (TMA, °C) en los modelos de regresién maltiple significativos para el
cuarto afio de sequia experimental incluyendo los nueve sitios de estudio. EI mayor tamafio de los puntos indica mayor
cercania al inicio del eje de aridez y PMA. EIl plano muestra el modelo de regresion lineal para estas dos variables
predictoras. Ningdn factor mostré un efecto significativo con la sensibilidad absoluta; por ende, no se grafica este

indice.
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Apéndice 3: Material Suplementario de Capitulo 4

Cuadro A 4.1: Efectos directos de la sequia (%) en especies forrajeras de pastizales
ubicados a lo largo de un gradiente de aridez en Argentina, América del Sur. Cobertura
media previa a la sequia y posterior a la sequia de 3 afios y la productividad media de
forraje de cada especie forrajera dominante (con informacién de procedencia, vida Gtil y
forma de vida y factor de aptitud del forraje (Easdale & Aguiar., 2012; Ofatibia et al.,
2015; Ambrosino et al., 2021; Guevara et al., 2002; Ojeda et al., 2018) para todos los
afios experimentales de sequia, para el tercer afio experimental de sequia y la comparacion
de la productividad del tercer afio de sequia con la productividad en pretratamiento se
informan las condiciones (TO vs. T3). Cada valor es el promedio de las réplicas en cada

sitio (n=3; n=4) y el EE asociado con el cambio porcentual entre Control y Sequia.
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Cuadro A 4.2: Efectos directos de la sequia (%) sobre la productividad de especies no
forrajeras en sitios de pastizales ubicados a lo largo de un gradiente de aridez en
Argentina, América del Sur. Se informa el cambio medio inducido por la sequia en la
productividad de las especies no forrajeras, para el tercer afio experimental de sequia, y
se compara el tercer afio de sequia con las condiciones previas al tratamiento (TO vs. T3).
La proporcion (%) de spp forrajeras vs no forrajeras de la condicion inicial (T0) y después
de los tres afios de sequia (T3) se informa en las dos Ultimas columnas. Cada valor es el
promedio de las réplicas en cada sitio (n=3; n=4).

in dti:?(?;blgrn?:(if uia Cambio en el tercer afio ~ Cambio en parcelasde  Porcentaje de es Pec::ri:nftg::aaq:ras
Sitios en la b?omasa d?e experimental de sequia sequia de biomasade  Spp forrajeras fre?wte aes ecijes no
especies no forrajeras en la biomasa de especies  especies no forrajeras vs. Spp no forrajeras dZSpUéS de
. . 0 .
(%) no forrajeras (%) (T3/TO) (%) forrajeras (TO) la sequia (T3)
Rio Mayo -13.00 -25.00 +40.00 74.00 54.00
Los -29.00 -42.00 -55.00 38.00 42.00
Cerrillos
Potrok -14.70 -31.00 -69.00 38.00 38.00
Aike
Monte +116.00 +219.00 -73.00 45.00 24.00
Oriental
Chacra +42.50 +85.00 +3.00 95.00 93.00
Patagones

Naposta -29.30 -51.00 -69.00 57.00 62.00
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Cuadro A 4.4: Caracteristicas del suelo de sitios de ecosistemas pastoriles ubicados a lo

largo de un gradiente de aridez en Argentina, América del Sur (condicion de referencia y

pre-tratamiento). Los valores promedio de carbono organico del suelo, nitrégeno, relacion

C:N, textura del suelo y el porcentaje relativo de arena se obtienen de informes a largo

plazo de cada sitio estimado para 0-15 cm de profundidad.

% de Nitrogeno

% de Carbono Ratio Porcentaje
Sitios organico Textura
organico del suelo C:N de arena
del suelo

Rio Mayo 0.50 0.06 8.33 Arenoso 90.70
Potrok Aike 2.30 0.19 11.90 Franco arenoso 81.00

Monte
0.96 0.06 16.00 Franco arenoso 79.83

Oriental

Chacra
1.30 0.12 10.61 Franco arcillo arenoso 50.82

Patagones
Los Franco arenoso

0.40 0.05 8.00 65.00

Cerrillos
Naposta 1.40 0.32 4.36 Franco arenoso 54.50
Las Chilcas 4.10 0.36 11.47 Franco limoso 9.20
San Claudio 2.05 0.17 11.99 Franco 42.65

Mar

2.24 0.20 11.20 Franco arenoso 74.55

Chiquita
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Figura A 4.1: Productividad forrajera (circulos negros) y productividad primaria neta aérea (PPNA,
circulos blancos) en g m? afio™ (media + SE) de los ecosistemas pastoriles a lo largo de un gradiente

de precipitacion en Argentina, América del Sur. Ambos modelos fueron estadisticamente

significativos (p < 0.05).



Apéndice 4: Material Suplementario de Capitulo 5
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Figura A 5.1: Variacion de la humedad del suelo (en los primeros 10 cm de profundidad)
desde el inicio del experimento hasta el cuarto afio. Cada una de las curvas corresponden
a cada tratamiento donde: Sequia (rojo), Control (azul) y Riego (negro).

Riqueza de especies
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Figura A 5.2: Cambios en la riqueza de especies segun tratamientos para el Gltimo afio

experimental: Control (C), Sequia (S), con Agregado de nutrientes (N) y la interaccion

Agregado de nutrientes y sequia (NxS) en cada sitio (Potrok Aike, arido; Las Chilcas

y Mar Chiquita, himedos). Las diferencias significativas de cada tratamiento relativo

al Control estan indicadas con asteriscos (donde ***p < 0.001, *p < 0.05 y puntos para

diferencias marginales) y letras distintas (con o = 0.05)
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