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“Respuestas fenologicas de dos gramineas C3 y dos C,4, del pastizal natural de
San Luis (Argentina), a variaciones de agua y temperatura”

RESUMEN

La temperatura y las precipitaciones son factores claves en la fenologia de
especies vegetales y su productividad. Los pastizales de la provincia de San Luis son
especialmente interesantes porque coexisten gramineas con vias metabdlicas Cs
(invernales) y C, (estivales). Para evaluar como se relacionan la produccion y la
fenologia reproductiva de las especies frente a cambios de temperatura y disponibilidad
de agua, evalué cuatro gramineas representativas de la region (dos Cs y dos C,) en dos
estudios: 1) observacional a campo, y 2) manipulativo en invernaculo con dos niveles
de temperatura y dos niveles de agua. En el estudio observacional comparé diez afios de
relevamientos fenoldgicos historicos realizados entre 1976 y 1986, con relevamientos
fenoldgicos propios entre 2008 y 2010, todos llevados a cabo sobre el mismo sitio de
estudio. En esta comparacion encontré que una de las cuatro especies (Poa ligularis),
atraso significativamente su ciclo reproductivo (38 dias la floracion y 16 dias la
diseminacion de semillas). La temperatura tuvo menor efecto sobre la produccion, pero
reflejé un claro control sobre la fenologia en las cuatro especies estudiadas. En general,
altas temperaturas estivales atrasaron el fin y aumentaron el largo del ciclo reproductivo
de todas las especies. En cambio, primaveras mas calidas adelantaron el inicio
reproductivo de las C4, pero retrasaron el de las Cs. Por otra parte, la mayor
disponibilidad de agua incrementd la produccion, adelant6 el comienzo floral y extendio
entre 15 y 30 dias el ciclo reproductivo de las cuatro especies. Inviernos lluviosos
adelantaron el inicio floral de las especies C3, mientras que afios con elevadas
precipitaciones estivales retrasaron y extendieron el ciclo reproductivo de las C4. Estos
resultados aportan valiosa informacion sobre las respuestas de la vegetacion al clima, y
pueden servir de insumo en el disefio de estrategias de manejo sustentable de estos
pastizales.

Palabras claves: gramineas C3 y Cy, pastizales semiéridos templados, relacion
fenologia-clima, productividad y fenologia de gramineas, respuestas fenologicas al
agua y la temperatura, fenologia reproductiva, cambio climatico.
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“Phenological responses of two C3 and two C4 grasses, the natural grassland
of San Luis (Argentina), to changes in water and temperature”

ABSTRACT

Temperature and precipitations are key factors in plant phenology and
productivity. Modifications on growth and reproductive cycles, and variations in
production may affect the relative fitness of the species, altering their interactions and
thus, the ecosystem functions. The native grasslands of San Luis province are especially
interesting because on them coexist Cs (cold-season) and C, (warm-season) grasses. In
this thesis | evaluated how production and phenology of four native grasses (two C3 and
two C,) respond to changes in temperature and water availability. | conducted two
studies, an in situ observational study at the field, and a manipulative experiment in
greenhouses with two levels of temperature and water. In the observational study |
compared ten years of phenological data collected between 1976 and 1986, with my
own phenological data collected between 2008 and 2010, all surveys performed at the
same study site. From this comparison | found that one of the four species (Poa
ligularis) significantly delayed its reproductive cycle (38 days the flowering and 16
days the seed dispersal). Temperature had minor effect on production, but it showed a
clear control on phenology of the four species. In general, higher summer temperatures
have delayed the offset, and increased the length of the reproductive cycle in all four
species. In contrast, warmer springs anticipated the flowering of C,4 grasses but delayed
the flowering of C3 ones. Additionally, greater water availability increased grass
production, anticipated the flowering and delayed 15-30 days the reproductive cycle for
all four species. Years with rainy winters advanced the flowering of C3 species, while
rainy summers delayed and extended the reproductive cycle of C, grasses. These results
provide valuable information about vegetation responses to climate, and may be used
for rangeland stakeholders working for productive and sustainable grasslands.

Key words: C3 and C,4 grasses, temperate semiarid rangelands, phenology-
climate relationship, productivity and phenology of grasses, phenological responses to
water and temperature, reproductive phenology and climate change.



CAPITULO I: INTRODUCCION GENERAL

1.1 Marco conceptual

En ecosistemas aridos y semiaridos templados la temperatura y las
precipitaciones son los principales controladores de la productividad primaria aérea
(Webb et al. 1983, Jobbagy y Sala 2000, Verdn et al. 2005) y la estacionalidad de estos
factores controla la fenologia (Huete 2006, Steinaker y Wilson 2008). Asi, la fenologia
es uno de los atributos del ecosistema que mas rapidamente responde al cambio
climatico, responsable de la modificacion de los patrones globales de temperatura y
precipitacion (McCarty 2001, Badeck et al. 2004, Menzel et al. 2006).

El cambio climatico puede deberse tanto a la variabilidad natural del clima como
a la actividad humana, pero lo cierto es que la temperatura global se ha incrementado
0.7 °C durante el siglo pasado, y se predice un incremento entre 1.1 y 6.4 °C para este
siglo dependiendo de los escenarios socio-economico considerados y de la emision de
gases de efecto invernadero resultante. Los mayores aumentos de temperatura se
esperan en los meses frios de las zonas situadas en latitudes altas, lo que produciria
inviernos mas suaves y primaveras mas célidas (IPCC 2007).

Los modelos climéticos, sin embargo, tienen mucha mas dificultad para prever
cémo se veran afectadas las precipitaciones en las préximas décadas. En regiones como
el este de Ameérica del Norte y Sudameérica, norte de Europa, y norte y centro de Asia, se
han observado aumentos en las ultimas décadas. Por el contrario, en otras zonas como la
del Sahel africano, en el Mediterraneo, el sur de Africa y algunas partes del sur de Asia
se han observado reducciones en las precipitaciones (IPCC 2007). Algunos modelos de
simulacion predicen una mayor frecuencia de fendmenos meteoroldgicos extremos
(sequias mas largas e intensas en tropicos y subtrépicos, precipitaciones fuertes y olas
de calor), los cuales pueden tener mayores efectos sobre la vegetacion que pequefios
cambios graduales (Pefiuelas y Filella 2001).

Los impactos del cambio climatico pueden ser examinados en muchos sistemas
fisicos y bioldgicos, en particular en los sistemas terrestres. Las respuestas de la
vegetacion al largo plazo frente al cambio climéatico son generalmente evaluadas usando
modelos de simulacion, pero las relaciones asumidas entre las plantas y los factores
abioticos afectaran las salidas de los modelos (Jackson et al. 2000). En este sentido, la
fenologia es uno de los indicadores mas utilizados debido a su alta resolucion temporal,
facilidad de observacion y evaluacion (Jackson et al. 1966, Badeck et al. 2004, Menzel
et al. 2006).



La estacionalidad de la temperatura y la disponibilidad de agua afectan la
fenologia de la vegetacion (Huete 2006, Steinaker y Wilson 2008), modificando los
eventos fenoldgicos entre afios, dependiendo de las condiciones climéticas. Las especies
difieren en sus respuestas al clima, y un mejor entendimiento de las diferencias entre
especies y sus relaciones con la disponibilidad de agua y calor mejorara nuestras
predicciones sobre los cambios en la composicion de las comunidades (Archer 1996,
Cleland et al. 2006, Aldridge et al. 2011).

En ecosistemas templados el aumento de la temperatura afecta positivamente a la
productividad primaria neta, tanto directa como indirectamente, por ejemplo, a través
del aumento en la disponibilidad de nutrientes en suelo debido a un incremento en la
tasa de descomposicion y mineralizacion de la materia organica (Pefiuelas et al. 2004).
Sin embargo, en los ecosistemas donde el agua es limitante, el aumento de la
temperatura puede tener un efecto negativo sobre la produccién, debido a la mayor
evapotranspiracion y menor ciclado de nutrientes (Larcher 2000).

Ademas, un aumento de la temperatura puede extender el largo de la estacion de
crecimiento, y los ciclos de crecimientos diarios (Pefiuelas y Filella 2001, Sherry et al.
2007, Yu et al. 2010). En regiones boreales y templadas la ruptura de la dormicién de
los meristemas aéreos puede ser predicha con gran exactitud mediante la cantidad de
horas de calor acumulados durante la primavera (Chapin y Shaver 1996, Cannell 1997,
Price y Waser 1998). Variaciones en la disponibilidad estacional de agua y calor pueden
afectar la funcionalidad de los ecosistemas (McCarty 2001) a través del adelanto o
retraso del rebrote y senescencia de la vegetacion, y en consecuencia la productividad
primaria neta anual. Por ejemplo, modelos de simulacion indican que la prolongacion
por 5 a 10 dias en la estacion de crecimiento puede incrementar hasta un tercio la
productividad primaria neta de bosques templados (Jackson et al. 2001).

Muchos estudios destacan la necesidad de considerar los cambios en las
precipitaciones y temperatura como promotores importantes de cambios fenologicos, y
de la funcion del ecosistema (Pefiuelas y Filella 2001, Fitter y Fitter 2002, Pefiuelas et
al. 2004, Shuli et al. 2005, Yu et al. 2010, Aldridge et al. 2011). En las Gltimas décadas,
la necesidad de informacion sobre la respuesta de los ecosistemas al calentamiento
global ha promovido un gran nimero de experimentos manipulativos alrededor del
mundo (Rustad et al. 2001, Pefiuelas et al. 2004, Shuli et al. 2008, Sherry et al. 2007,
Ward et al. 2008). Antle y colaboradores (2001) reunieron datos de 2500 estudios sobre
los efectos del clima y encontraron que el 80% de las especies estudiadas cambian en el
sentido esperado con el calentamiento global y el 20% en sentido opuesto.

La mayoria de los estudios que evaltan las relaciones entre clima y fenologia son
Ilevados a cabo sobre especies arbdreas de bosques templados (Aerts et al. 2004,
Cleland et al. 2007) y sobre ecosistemas en los cuales el suelo se encuentra bajo nieve la
mayor parte del tiempo (Marion et al.1997, Price y Waser 1998, Kudo y Hirao 2006, Yu
et al. 2010). Sin embargo falta informacion acerca del modo en que variaciones



climaticas pueden afectar a otras formas de vida, como por ejemplo gramineas en
pastizales semiaridos (Lesica y Kittelson 2010). Las poaceas constituyen el
aproximadamente el 25-45% de la cubierta vegetal de la tierra. Estas son el grupo de
plantas vasculares que dominan el estrato herbaceo de estepas, sabanas y praderas (Hilu
1985). Los pastizales ocupan una superficie muy importante del territorio sudamericano
los cuales incluyen ecosistemas de pastizales puros dominados por plantas herbaceas y
sabanas, 0 mezclas de herbaceas con especies lefiosas, arbustivas y pequefios arboles
aislados. Dentro del territorio argentino, San Luis es la provincia que concentra la
mayor cantidad de pastizales con 13.000 km?, siendo estos naturales el recurso forrajero
mas importante ocupando aproximadamente el 80% de la superficie (Rosa et al. 2005).
Dentro de estos, son especialmente interesantes los pastizales donde coexisten
gramineas con vias metabdlicas diferentes, como plantas C3 y Cy, en las cuales el primer
compuesto de asimilacion fotosintética es respectivamente una molécula de 3 0 4
carbonos. La coexistencia de estos dos grupos funcionales (C3 y Cy4) dentro de una
comunidad puede ser explicada (al menos parcialmente), por la separacion temporal de
sus nichos ecoldgicos (Paruelo y Laurenroth 1996, Shuli et al. 2005, Shuli et al. 2008).
En este tipo de comunidades vegetales, como son los pastizales mixtos de la region
semiarida-central argentina, pequefias diferencias entre especies en sus respuestas al
clima pueden afectar las relaciones competitivas, y al mediano o largo plazo, cambiar la
composicion de la comunidad (Fitter y Fitter 2002).

Muchos autores remarcan la importancia de identificar tipos funcionales de
plantas al encarar estudios del funcionamiento de los ecosistemas (Chapin 1993, Hooper
y Vitousek 1997), y muchas veces las respuestas de las plantas al ambiente varian
considerablemente entre tipos funcionales. Especies que presentan distintas vias
metabdlicas difieren en la eficiencia en el uso del agua (EUA), y por lo tanto es
esperable que difieran también en sus respuestas fenoldgicas a la estacionalidad de
precipitaciones y temperatura. Por sus caracteristicas fotosintéticas, la pérdida de agua
bajo condiciones de estrés por unidad de CO; ingresado, es 2 a 4 veces mas grande en
especies C3 que en Cy4. Otro rasgo ventajoso de las C4 es que no presentan foto-
respiracion detectable (Gibson 2009), lo que determina en las plantas C3 una pérdida de
carbono por la respiracion que puede llegar a ser de hasta un 40% de la fotosintesis
bruta. Sin embargo, en condiciones favorables de humedad, plantas con mecanismo
fotosintético C, tiene mayor costo energético por gramo de carbono fijado que plantas
con mecanismo C3 (Lambers et al. 1998). Por lo tanto, en ambientes con restricciones
hidricas (constantes o estacionales), las plantas C4 funcionarian como especialistas de
gran éxito, debido a la mayor EUA que las especies Cs. Asi, veranos secos y calurosos
favorecerian en mayor medida a los pastos C4y el comienzo del rebrote podria
retrasarse en los pastos Cs. En cambio, primaveras lluviosas y de baja demanda evapo-
transpiratoria podrian favorecer competitivamente los pastos C3 frente a los pastos C,4
(Paruelo y Laurenroth 1996).



1.2 Objetivo General

El objetivo de este trabajo fue evaluar las respuestas productivas y fenologicas de
cuatro gramineas nativas de alto valor forrajero que varian en sus vias metabdlicas
(plantas C3y C,), frente a variaciones en la temperatura y el agua. Esto brindara
informacidn de base para predecir mejor las respuestas de estas especies frente al
cambio climético o variaciones climéticas.

1.3 Objetivos especificos

o Estudiar las relaciones temporales in situ que existen entre la fenologia de cuatro
gramineas y el clima (temperatura y precipitaciones), durante trece ciclos de crecimiento
distribuidos en un periodo de 35 afios (Capitulo 11).

o Evaluar las respuestas productivas y fenoldgicas de cuatro gramineas frente a
variaciones de agua y temperatura, en un experimento controlado (Capitulo I11).

1.4 Esquema general de la tesis

Para poder cumplir estos objetivos se realizaron dos estudios complementarios:
1) estudio observacional a campo (Capitulo 1) y, 2) estudio manipulativo bajo
condiciones controladas en invernaculo (Capitulo I11). La complementariedad de estos
estudios me permitio evaluar las respuestas de cuatro especies dominantes del pastizal
de San Luis frente a variaciones en factores climaticos claves como las precipitaciones y
la temperatura.

En el estudio observacional a campo (Capitulo I1) comparé 10 afios de
relevamientos fenoldgicos historicos realizados entre 1976 y 1986, con relevamientos
fenoldgicos propios realizados entre 2008 y 2010, todos realizados sobre las mismas
especies y un mismo sitio de bosque de Caldén (Prosopis caldenia) en la provincia de
San Luis (Figura 1.1). Estos datos fenologicos fueron a su vez relacionados con factores
climaticos importantes: las precipitaciones y la temperatura.

En el estudio manipulativo (Capitulo 111) examiné las respuestas fenoldgicas y
productivas de las mismas especies evaluadas a campo en el estudio observacional, pero
ahora bajo condiciones controladas de temperatura y agua. Este estudio me permitid
controlar otros factores (por ejemplo, herbivoria, variaciones edéaficas, etc.) que pueden
afectar la fenologia y la produccién vegetativa y reproductiva de estas gramineas.

Para los dos estudios evalué cuatro gramineas que difieren en sus vias
metabolicas, dos de crecimiento otofio-primaveral y ciclo metabdlico Cs, Piptochaetium



napostaense “flechilla negra” y Poa ligularis “pasto poa”, (Figura 1.3. a 'y b), y dos de
crecimiento primavero-estival y ciclo metabolico C,4, Eustachys retusa “pata de gallo™)
y Schizachyrium condensatum “pasto escoba”, (Figura 1.3. d y c).
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Figura 1.1: Ubicacion del rea de estudio dentro de la region Bosque de Caldén
(Anderson et al. 1970) en la Provincia de San Luis, Argentina.

Estudios experimentales, tanto en invernaculos como a campo, ayudan a
entender las consecuencias ecoldgicas del cambio climatico (Yahdjian y Sala 2008). Los
experimentos que manipulan la temperatura lo hacen, casi en su totalidad, aumentando
este factor (Price y Waser 1998, Pefiuelas et al. 2002, Sherry et al. 2007). Las
precipitaciones, por ser uno de los principales factores que controlan el funcionamiento
de los ecosistemas dentro del rango de climas aridos-subhimedos, es una de las
variables mayormente evaluadas en experimentos manipulativos. Las manipulaciones
en las lluvias generalmente involucran cambios en la cantidad total, en la distribucién
estacional, o en la frecuencia (Golluscio et al. 1998, Yahdjian y Sala 2002, Pefiuelas et
al. 2004, Shuli et al. 2008).

Finalmente en el Capitulo IV sintetizo los resultados mas relevantes y los
patrones en comun que las especies mostraron en ambos estudios, y se planted algunas
lineas de trabajo que responderian nuevas preguntas que surgen de este trabajo.



Figura 1.2.: Secuencia fenol6gica para un individuo de la especie Eustachys retusa. a)
prefloracion, b) floracion, ¢) fructificacion, d) diseminacion de semillas.

Figura 1.3.: Gramineas C3 y C,con el detalle de sus inflorescencias. a) Piptochaetium
napostaense; b) Poa ligularis; ¢) Eustachys retusa; d) Schizachyrium condensatum.



CAPITULO I

CAMBIOS FENOLOGICOS EN GRAMINEAS NATIVAS DURANTE 35 ANOS:

RELACIONES CON VARIACIONES EN LAS PRECIPITACIONES Y LA
TEMPERATURA.

2.1. Introduccién

Las plantas pueden ajustarse a los cambios en la estacionalidad del clima a traves
de cambios en su fenologia, pero no todas las especies lo hacen del mismo modo. Las
respuestas fenoldgicas de los organismos al cambio climético ha recibido mucha
atencion durante las Gltimas décadas, principalmente en el caso de la fenologia
reproductiva de las plantas por ser uno de los componentes mas sensibles a los cambios
de precipitacion y temperatura, y ser a su vez, un atributo de facil observacién y
evaluacion (Badeck et al. 2004, Menzel et al. 2006, Khanduri 2008, Gordo y Sanz
2010). Los estudios de largo plazo son fundamentales para evaluar las respuestas
fenoldgicas al cambio climatico (Hughes 2000, Parmesan y Yohe 2003, Menzel et al.
2006, Yu et al. 2010, Aldridge et al. 2011). Sin embargo, este tipo de investigaciones
son particularmente escasas.

Modelos de simulacion difieren considerablemente en sus estimaciones con
respecto a la intensidad y direccion de los cambios climaticos, debido a que estos se
retroalimentan afectandose entre ellos (Epstein 2002). Dentro de esta incertidumbre, la
confianza en las proyecciones es mayor para las temperaturas que para las
precipitaciones.

De este modo, el entendimiento de los impactos del clima sobre los ecosistemas
en general y las especies en particular se ve limitada por la incertidumbre en torno a las
proyecciones del cambio climatico, particularmente de la precipitacion a nivel regional
(IPCC 2007). Lo cierto es que debido tanto a la variabilidad natural del clima como a la
actividad humana, la temperatura global se ha incrementado 0.6 °C durante el siglo
pasado, y se predice un incremento de entre 1.1 °C y 6.4 °C para este siglo dependiendo
de los escenarios socio-econdmico considerados y de las emisiones de gases de efecto
invernadero resultantes (IPCC 2007).

Es esperable que el cambio climatico altere la estacionalidad de los fendmenos
biolégicos como el crecimiento y la floracion de las plantas, los cuales estan
fuertemente determinados por los factores ambientales (Khanduri 2008). En las regiones



con marcada estacionalidad, la temperatura es el mayor controlador de los principales
procesos de desarrollo en las plantas (Sparks et al. 2000, Pefiuelas et al. 2004, Khanduri
2008). Por ejemplo, el tiempo de floracion en el 90% sobre un total de 243 especies
estudiadas en Inglaterra se relaciono significativamente y presento6 sincronia con la
temperatura (Fitter et al. 1995), y un trabajo con mas de 20 afios de datos realizado en
bosques de zonas frias y templadas de Europa mostré incrementos en el largo de la
estacion de crecimiento con el incremento de la temperatura (Menzel y Fabian 1999).

Cambios en los regimenes pluviométricos asociados al cambio climético
pueden también afectar de manera diferencial a los distintos grupos funcionales
de plantas. Por ejemplo, especies con metabolismo C, poseen una eficiencia en
el uso del agua (EUA) mas alta que las C;3 bajo condiciones de estrés, pero
mayor costo energeético por gramo de carbono fijado que plantas con mecanismo
Cs (Lambers et al. 1998). Por lo tanto, en ambientes con restricciones hidricas
(constantes o estacionales) como en la region pampeana semiarida argentina, las
plantas C,4 serian menos afectadas por cambios estacionales en las
precipitaciones, con respecto a las especies Cs.

Pequenias diferencias en las respuestas de las especies a las temperaturas y
precipitaciones pueden afectar las relaciones competitivas (Khochmer 1986,
Shuli et al. 2005), y al mediano o largo plazo cambiar la composicién de una
comunidad (Pefiuelas y Filella 2001). Por lo tanto, estos cambios pueden, por
ejemplo, favorecer procesos relacionados con invasiones bioldgicas (Alward et
al. 1999), o afectar negativamente relaciones de mutualismo con polinizadores,
via disminucion de la abundancia de flores o alteracion de los picos florales
(Aldridge et al. 2011), pudiendo comprometer la fecundidad y reproduccion de
las especies (Price y Waser 1998).

El efecto del cambio climético sobre la funcionalidad de los ecosistemas
terrestres son significativos y se encuentran bien documentados (IPCC 2007,
Pefiuelas 2001, Root et al. 2003, Menzel et al. 2006, Gordo y Sanz 2010). Pero
la mayoria de los estudios que evallan las relaciones entre clima y fenologia son
Ilevados a cabo sobre especies arbdreas de bosques templados (Menzel y Fabian
1999, Aerts et al. 2004, Kudo y Hirao 2006, Cleland et al. 2007) y sobre
ecosistemas en los cuales el suelo se encuentra cubierto por nieve la mayor parte
del afio (Marion et al.1997, Price y Waser 1998, Aldridge et al. 2011). Ademas,
un trabajo de revision muestra que hay un sesgo en la informacion por la pérdida
de evidencias de trabajos realizados en lugares donde no se observo cambios en
el sistema (sobre todo en la temperatura), o cuando los cambios son en sentido
opuesto a lo esperado, y por lo tanto los trabajos tienen menor probabilidad de
ser publicados (Menzel et al. 2006). Por otra parte, se encuentra muy poca
documentacién sobre comunidades vegetales en donde coexisten gramineas con
vias metabolicas C3y C4, como son los pastizales mixtos de la region semiarida-
central argentina.



En este trabajo examino los cambios fenoldgicos ocurridos durante mas de tres
décadas en gramineas C3y C4, comparando relevamientos fenoldgicos existentes (1976-
1986) y actuales (2008 a 2010) obtenidos in situ sobre el mismo sitio de estudio (bosque
de Prosopis caldenia). Mi principal objetivo fue evaluar como se relacionan los
cambios fenoldgicos con cambios en las precipitaciones y la temperatura. Conocer los
principales controles climaticos sobre la fenologia de especies claves de una comunidad
es fundamental para predecir las respuestas a nivel ecosistémico (Price y Waser 1998).
A escala predial, el conocimiento de los factores que controlan el inicio de la floracion y
el final de la diseminacion, ayudara a mejorar el manejo ganadero de los pastizales.

¢De qué forma se encuentran asociadas las distintas fases reproductivas a las
precipitaciones? ;Como afecta el cambio de temperatura a la estacionalidad del ciclo
reproductivo? ¢Una primavera seca y calurosa afecta mas a las gramineas Cs que a las
C4? ¢De qué modo? Preguntas como estas intentaré contestar en el desarrollo de este
capitulo.

2.2. Métodos
2.2.1 Area de Estudio

El &rea de estudio se encuentra ubicada al noreste de la ciudad de Villa
Mercedes, San Luis (S 33°40° 02°’- O 65°23°12”), en un area de bosque de Caldén
(Prosopis caldenia), dentro del predio de la Estacion Agropecuaria del INTA San Luis.
El estrato arbdreo se encuentra dominado por P. caldenia y presenta un estrato
graminoso mixto dominado por pastos perennes Cs (Stipa eriostachya, Stipa tenuissima,
Piptochaetium napostaense, Poa ligularis), C4 (Digitaria californica, Setaria leiantha,
Eustachys retusa, Schizachyrium condensatum, Setaria leucopila, Pappophorum
pappipherum), y latifoliadas anuales (Heteroteca latifolia, Chenopodium spp.). La
temperatura media anual del sitio es de 15.8 °C y la precipitacion anual de la zona es de
669 mm con un coeficiente de variacion interanual del 21%, siendo el invierno la
estacion mas seca y variable del afio (74%) y el verano la méas lluviosa y menos variable
(31%). El suelo es un Entisol Ustipsamente tipico, con textura arenosa franco gruesa.

2.2.2 Datos fenolégicos historicos (1976-1986)

Se utilizaron registros fenoldgicos histéricos cada 15 dias realizados entre los
afios 1976 y 1986 por el equipo de pastizales naturales de INTA de la Estacién
Experimental Agropecuaria San Luis (Anderson et al.1976). En aquella oportunidad, los
registros formaban parte de una red de relevamientos en la provincia de San Luis, con el
objetivo de conocer la fenologia de las especies del pastizal natural. Para este estudio se
tomaron los datos correspondientes a cuatro especies: dos de crecimiento otofio-
primaveral y ciclo metabolico C; (Poa ligularis “pasto poa” y Piptochaetium



napostaense “flechilla negra”) y dos de crecimiento primavero-estival y ciclo C4
(Eustachys retusa “pata de gallo” y Schizachyrium condensatum “pasto
escoba”). Estas especies fueron descriptas en el Capitulo 1.

Para la evaluacion de la fase reproductiva de estas especies solo se trabajé
con las fenofases prefloracion, floracion, fructificacion, diseminacion de semillas
(Anderson et al.1976) las cuales fueron sintetizadas a los fines de este trabajo, en
tres variables: inicio, fin y largo del ciclo reproductivo. El inicio y fin
corresponden a la prefloraciéon y diseminacion de semillas respectivamente,
mientras que el largo del ciclo reproductivo es el nimero de dias transcurridos
entre el inicio y fin. Una especie se encuentra en una fenofase determinada
cuando més del 50% de los individuos evaluados de esa especie la han
alcanzado. Los registros de rebrote y reposo vegetativo, estuvieron incompletos
en la mayoria de los afios para las cuatro especies. Por lo tanto, para este estudio
solo consideré las fenofases reproductivas.

2.2.3 Datos fenoldgicos actuales (2008-2010)

Sobre el mismo sitio donde se obtuvieron los datos fenoldgicos historicos
(1976-1986), y siguiendo la misma metodologia, realicé los relevamientos
actuales. Dentro de un lote de 57 ha, Se eligieron tres sitios de 2.4, 1.7y 0.6
hectareas separados por 200-700 m entre si, los cuales fueron evaluados cada
quince dias desde enero de 2008 a junio de 2010.

2.2.4 Datos climaticos (1976-2010)

Los datos de precipitaciones y temperatura fueron obtenidos de la
estacion meteoroldgica del INTA (EEA San Luis), ubicada a 1.9 km del sitio de
estudio. Los datos utilizados fueron resimenes diarios de precipitacion, y de
temperatura minima, media y méxima. Las variables climaticas fueron
registradas cada una hora de 1976 a 2000 con una estacion meteoroldgica
convencional, de 2000 a 2004 con una estacion automatica METWIN 11 version
2.01E, y de 2004 a la actualidad con una estacion automéatica DAVIS Ventage
Pro 2.

10
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2.2.5 Andlisis de los datos

Para los fines de este estudio, se considero el 1 de julio como el comienzo del
afio fenoldgico (dia 1), y el 31 de junio del siguiente afio calendario como el fin (dia
365). Las variables fenoldgicas (inicio, fin y largo del ciclo reproductivo de cada
especie) y las variables climaticas temperaturas (minimas, medias y maximas), y
precipitaciones (mensuales, bimensuales y estacionales) se analizaron primero por
separado, y luego relacionandolas entre si, en ambos casos a través de regresiones
lineales, correlaciones de Pearson (Tablas 2.7 y 2.8).

Aquellas correlaciones que habian resultado significativas (p<0,05) fueron
analizadas mediante correlaciones por senderos (Path analisis), para conocer la
contribucion real de un grupo de variables independientes (p.ej. precipitaciones,
temperatura) sobre una variable dependiente (p.ej. inicio de la floracion) por medio de
sus efectos directos e indirectos. El analisis de senderos permitié modelar los controles
sobre el inicio, fin y largo reproductivo, obteniéndose un valor de ajuste (R?) para cada
sistema que forma el modelo, resultado del producto de todos los efectos directos
multiplicado por el r de cada sistema y un valor residual (E), que explica la fraccion
exdgena al modelo que no es explicada por ese modelo (E=1-R?) (Abbott 2007).

Las regresiones lineales se utilizaron para examinar las tendencias de las
variables climéticas y fenoldgicas durante el periodo de estudio completo (1976-2010).
Por Gltimo también se evalud si ocurrieron cambios fenoldgicos durante el periodo de
estudio, comparando para cada especie, inicio, fin y largo del ciclo reproductivo entre
los periodos 1976-1985 y 2008-2010 (test de t). No se cuenta con relevamientos
fenoldgicos para el afio 1984 para las cuatro especies, y para Poa ligularis tampoco se
cuenta con datos del afio 1985.

2.3. Resultados
2.3.1 Fenologia

Las especies C3 Piptochaetium napostaense y Poa ligularis comenzaron su ciclo
reproductivo (floracion) a principios de primavera (mediados de octubre), mientras que
las especies C4 Eustachys retusa y Schizachyrium condensatum lo hicieron casi dos
meses después, a fines de primavera (mediados de diciembre, Tabla 2.1.). A su vez,
como el ciclo reproductivo fue mas corto en las especies Cz que en las C4 (85 vs. 122
dias), el final de la reproduccion dado por la diseminacion de semillas, fue casi cuatro
meses anterior en las C3 (mediados de enero) que en las C, (mediados de abril). (Figura
2.1).

En general, el inicio del ciclo reproductivo (floracién) fue menos variable que el
final (diseminacion). A su vez, el inicio y largo del ciclo reproductivo fue mas variable
en las especies C4 que en las C3 (Tabla 2.1). El largo del ciclo reproductivo en las cuatro
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especies estuvo explicado mas por el fin que por el momento de inicio de dicho
ciclo (Tabla 2.2). S6lo en E. retusa, el largo estuvo determinado por el inicio y
por el fin.

Tabla 2.1: Estacionalidad del ciclo reproductivo para las cuatro especies. Se indican fechas
promedio y rango para el inicio y fin del ciclo reproductivo, y cantidad de dias (d) para el
largo. Ref: GF: grupo funcional, DE: desvio estandar, EE: error estandar, Eus Ret:
Eustachys retusa, Sch Con: Schizachyrium condensatum, Pip Nap: Piptochaetium
napostaense, Poa Lig: Poa ligularis.

_ , , Rango
GF|Especie|Variable| Media = —_ D.E. |EE.

Minimo |Maximo
Inicio 18-Oct| 01-Oct| 01-Nov| 12,4| 3,6
PipNap |[fin 09-Ene| 01-Dic | 12-Mar | 27,5] 7,9
largo (d) 83 44 131 1269 78
Inicio 15-Oct| 01-Oct| 01-Nov| 12,8] 3,9
PoaLig [fin 11-Ene| 15-Dic | 01-Mar | 25,2| 7,6
largo (d) 88 44 120 | 22,9] 6,9
Inicio 10-Dic | 15-Oct| 15-Ene| 254 7,3
EusRet [fin 31-Mar| 01-Mar| 01-Jun | 29,1 8,4
largo (d) | 111 59 229 | 438|126
Inicio 13-Dic | 13-Nov| 15-Ene| 21,1] 6,1
SchCon [fin 24-Abr| 01-Mar| 15-Jun | 36,9 10,7

largo (d) 133 76 201 | 40,2116

Cs

o

Tabla 2.2: Correlaciones (Pearson) y probabilidades (en cursiva) entre el inicio, fin y
largo de un ciclo reproductivo, y el inicio, fin y largo del ciclo anterior. Celdas
sombreadas muestran correlaciones estadisticamente significativas (p< 0.05).

PipNap | Inicio] Fin | Largo | Lar Ant | PoaLig |Inicio] Fin | Largo JLarg Ant
Inicio 1 10,29] -0,16 -0,64 Inicio 1 ]0,39] -0,12 0,3
1 ]0,36] 0,61 0,05 1 ]0,23] 0,71 0,41
Cs . 1 0,9 -0,64 _ 1 0,86 0,43
Fin Fin
1 ]0,0001] 0,05 1 | 0,001 0,21
Largo 1 045 Largo 1 03
g 1 0.2 g 1 0.41
EusRet | Inicio] Fin | Largo |Larg Ant]SchCon]Inicio| Fin | Largo |Larg Ant
Inicio 1 1-0,26] -0,76 -0,12 Inicio 1 ]o018] -044 0,12
1 ]0,42] 0,005 0,74 1 |]0,57] 0,15 0,75
Cy . 1 0,83 0,15 _ 1 0,8 -0,68
Fin Fin
1 ] 0,001 0,67 1 ]0,0002 0,03
Largo 1 8.1/ Largo 1 0,69
g 1 0,65 9 1 0,03
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I I | I I | I ‘] Rango fecha de inicio
Pip Nap| |::18-Oct:: & i ] Rango fecha de fin
Cs 44-131 (83) Rango del largo en dias
Poa Lig
Eus Ret
C 59-229 (111)
_______ L1 1
Sch Con TRBRE L ¥ NHHHHE
76-201 (133)
dia 1 15 1 15 1 15 1 15 1 15 1 15 1 15 1 15 1 15
mes I Octubre |Noviembre| Diciembrel Enero I Febrero I Marzo I Abril | Mayo I Junio

Figura 2.1: Estacionalidad de la fenologia reproductiva. En celdas coloreadas marcan el rango
de fecha para el inicio y fin, y en nimeros la fecha promedio. Rango y promedio (entre
paréntesis) en dias para el largo. Eus Ret: Eustachys retusa, Sch Con: Schizachyrium
condensatum, Pip Nap: Piptochaetium napostaense, Poa Lig: Poa ligularis.

El fin y el largo del ciclo reproductivo de S. condensatum estan relacionados en
forma negativa con el largo del ciclo anterior (Tabla 2.2). Es decir, cuanto mas largo fue
un ciclo reproductivo, mas corto fue el siguiente, y viceversa. En forma similar, para P.
napostaense el inicio y fin del ciclo reproductivo estuvo negativamente relacionados
con el largo del ciclo anterior. Esto es, cuanto mas largo fue un determinado ciclo
reproductivo, mas temprano empezo el siguiente ciclo. Por Gltimo, los ciclos
reproductivos de E. retusa y P. ligularis no se relacionaron significativamente con la
fenologia de los ciclos anteriores.

Comparando los periodos 1976-1986 vs. 2008-2010, de las cuatro especies
analizadas solo P. ligularis present6 cambios fenologicos significativos a través del
tiempo donde el inicio se retraso 38 dias (p valor= 0.05) y el fin del ciclo reproductivo
lo hizo en 16 dias (p valor= 0.03). El largo del ciclo reproductivo de P ligularis se
extendio 19 dias, pero este cambio no fue estadisticamente significativo.

2.3.2 Fenologia y clima

Durante el periodo analizado en este trabajo (1976-2010), la precipitacion media
anual en el area de estudio aumento 37,4 mm (p valor=0,59), mientras que la
temperatura media anual disminuyo 0,007 °C (p valor=0,99) (Figura 2.2.a), Si bien
estas tendencias no fueron cambios significativos en estos 35 afios, ambos factores se
relacionaron negativamente entre si (p=0,005; Figura 2.2.b). Este patrén refleja lo
sucedido en toda la regién en los Gltimos 40 afios (Demaria 2008) y puede ser explicado
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por el hecho de que la mayor nubosidad de periodos més lluviosos sea
acompafada por temperaturas mas bajas (Nufiez et al. 2008). La fenologia
(inicio, fin y largo) del ciclo reproductivo se relaciond con las precipitaciones y
temperatura, de diferentes maneras para cada una de las cuatro especies
estudiadas.
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Figura 2.2.: a) Temperatura y precipitacion (media anual, media movil tomada cada
diez afios, y tendencias lineales) durante el periodo 1976 a 2010, para el &rea de
estudio. b) Relacion entre la temperatura y precipitacion media anual para el mismo
periodo.
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Piptochaetium napostaense

El inicio de la reproduccion estuvo negativamente relacionado a las lluvias de
julio (-0.61; p=0.04) y positivamente con las temperaturas maximas de octubre (0.50;
p=0.01). El analisis por senderos (Path Analisis, tabla 2.3) muestra que la mitad de la
relacién precipitaciones de Julio-inicio es via indirecta (-0.31) a través de las
temperaturas maximas de octubre (Figura 2.3).

El fin reproductivo de P. napostaense se encontrd positivamente asociado a la
temperatura de diciembre (0.36) y precipitaciones de octubre (0.43), y negativamente a
las precipitaciones de noviembre (-0.38, Figura 2.3).

Tabla 2.3: Correlaciones directas e indirectas mediante senderos para las fenofases de P.
napostaense: Se indica ajuste total del modelo (R?) y efectos residuales (E).

Especie: | Piptochaetium napostaense
Variable dependiente: Inicio; n=12 Variable dependiente: Fin; n=12 Variable dependiente: Largo; n=12
Efecto Via Coeficientes |p-valor |Efecto | Via Coeficientes |p-valor |Efecto Via Coeficientes |p-valor
pplul Directa -0,29 ppOct |Directa 0,43 ppOct Directa 0,26
pplul T>Oct -0,31 ppOct |ppNov 1,10E-01 ppOct Fin 0,48
r total -0,61| 0,0368|ppOct |[TxDic 0,12 r total 0,74| 0,0058
r total 0,66| 0,0183
T>Oct Directa 0,5 Fin Directa 0,72
T>Oct |pplul 0,18 ppNov |Directa -0,38 Fin ppOct 0,17
r total 0,68 0,014|ppNov |[ppOct -0,13 r total 0,9 0,0001
ppNov |TxDic -0,08
R’ 51,7 r total -0,59| 0,0449|R’ 84,0
E 48,3 E 16,0
TxDic Directa 0,36
TxDic ppOct 0,14
TxDic |ppNov 8,00E-02
r total 0,58| 0,0485
! 71,7
E 28,3

El modelo de correlaciones positivas para el largo del ciclo reproductivo con las
lluvias de octubre presento un buen ajuste (R?=84, Tabla 2.3) del cual el mayor efecto
es via indirecta a través del fin (0.48) y muy bajo via directa sobre el largo del ciclo
reproductivo (0.26). Debido a la alta correlacion del fin con el largo (0.72), el efecto de
las precipitaciones de octubre sobre el fin fue de 0.74 (p=0.006)
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Figura 2.3: Relaciones fenoldgicas para P. napostaense mediante senderos. Ref: Flechas
[lenas y numeros en negrita indican relaciones directas, flechas punteadas y numeros sin
negrita indican relaciones indirectas. Flechas dobles indican correlaciones climaticas.
En cursiva la residualidad del modelo (E) en porcentaje.

Poa ligularis

Esta fue la Gnica especie en que el ciclo reproductivo no presentd ninguna
correlacion con las precipitaciones. El Inicio reproductivo se correlaciond
positivamente con las temperaturas maximas del mes de agosto (Tabla 2.4) pero
con bajo valor de correlacion directa (0.38) y también se relaciond con las
temperaturas maximas de octubre (0.53). El ajuste del modelo para el inicio con
estas dos temperaturas fue aceptable (R?=60,3). El fin se correlacioné
positivamente con las temperaturas minimas de febrero (0.65) y llamativamente
también lo hizo (y en sentido opuesto) con a las minimas de julio (-0.46, Tabla
2.4). Al analizar estos dos factores climaticos se observa (Figura 2.4) una alta
correlacion entre los mismos (-0.63; p<0.001). El fin del ciclo a su vez estuvo
relacionado con el largo del ciclo reproductivo (0.73), y su unica relacion
climatica fue via indirecta con las minimas temperaturas de febrero (0.58).



Tabla 2.4: Correlaciones directas e indirectas mediante senderos para las fenofases de P.
ligularis: Se indica ajuste total del modelo (R?) y efectos residuales (E).
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Especie: |

Poa ligularis

Variable dependiente: Inicio; n=11

Variable dependiente: Fin; n=11

Variable dependiente: Largo; n=11

Efecto | Via |Coeficientes |p-valor |Efecto | Via |Coeficientes |p-valor |Efecto | Via [Coeficientes |p-valor
T>Ag Directa [0,38 T<Jul |Directal-0,21 Fin Directa |0,73

T>Ag T>Oct (0,23 T<Jul |T<Feb |-0,42 Fin T<Feb |0,13

r total 0,61 0,044 |rtotal -0,63 0,0377 |rtotal 0,86 0,0007
T>Oct |Directa|0,53 T<Feb |Directa|0,65 T<Feb |Directa|0,16

T>Oct |[T>Ag [0,17 T<Feb |T<Jul (0,14 T<Feb |Fin 0,58

r total 0,7 0,0162 |rtotal 0,79 0,0042 |rtotal 0,74 0,0094
R? 60,3 R? 64,6 R? 74,6

E 39,7 E 35,4 E 25,4

Figura 2.4: Relaciones fenologicas para P.ligularis mediante senderos. Ref: Flechas

Temperatura

Maxima Agosto

Temperatura
Maxima Octubre

emperatura
Minima Julio

INICIO

P ligularis

Temperatura
Minima Febrero

llenas y nimeros en negrita indican relaciones directas, flechas punteadas y nimeros
sin negrita indican relaciones indirectas. Flechas dobles indican correlaciones
climaticas. En cursiva la residualidad del modelo (E) en porcentaje.

Eustachys retusa

Las lluvias de junio (-0.50) y las temperaturas minimas de septiembre (-0.42)
explicaron muy bien el inicio del ciclo reproductivo de E. retusa. El fin se correlacion6
positivamente con las temperaturas minimas del mes de enero (0.65). E. retusa fue la
unica especie en la cual el largo del ciclo reproductivo estuvo relacionado por el fin
(0.67) y por el inicio (-0.58, Figura 2.5). Las correlaciones con las temperaturas y las



precipitaciones no fueron por via directa, sino por via indirecta: el inicio con las

precipitaciones de junio (-0.41) y las temperaturas minimas de septiembre (0.39),
y el fin del ciclo reproductivo con las temperaturas minimas de enero (0.37,
Tabla 2.5). El ajuste del modelo para el largo con estas correlaciones fue del
100% (E=0).

Tabla 2.5: Correlaciones directas e indirectas mediante senderos para las fenofases de
E. retusa: Se indica ajuste total del modelo (R?) y efectos residuales (E).

Schizachyrium condensatum

Especie:l Eustachys retusa
Variable dependiente: Inicio; n=12 Variable dependiente: Largo; n=12

Efecto | Via Coeficientes |p-valor |Efecto | Via Coeficientes |p-valor |Efecto | Via Coeficientes |p-valor

T<Sep |Directa |-0,42 Inicio |Directa [-0,58

T<Sep |ppjuni [-0,25 Inicio |Fin -0,19 ppjuni |Directa |0,00

r total -0,67 0,0181 |Inicio |ppEne |0,00 ppjuni |inicio |0,41
Inicio |ppjuni |0,00 ppjuni |Fin 0,19

ppjuni |Directa |-0,5 Inicio |T<Sep |0,00 ppjuni |ppEne |0,00

ppjuni  |T<Sep |-0,21 r total -0,77 0,0033 |ppjuni |T<Sep |0,00

r total -0,71 0,0099 r total 0,60 0,0384
Fin Directa [0,67

2 63,6 Fin Inicio (0,17 T<Sep |Directa |0,00

E 36,4 Fin ppEne |0,00 T<Sep |lInicio 0,39
Fin ppjuni (0,00 T<Sep [Fin 0,33

Variable dependiente: Fin; n=12 Fin T<Sep [0,00 T<Sep |ppEne |0,00

Efecto | Via Coeficientes [p-valor |rtotal 0,83 0,0008 |T<Sep |ppjuni |0,00

ppEne |Directa [0,65 0,023 r total 0,72 0,0085
ppEne |Directa [0,00
ppEne |[Inicio (0,43 z 100,0
ppEne [Fin 0,37 E 0,0
ppEne |ppjuni [0,00
ppEne |[T<Sep [0,00
r total 0,80 0,0017

El inicio del ciclo reproductivo de S. condensatum no estuvo relacionado
con las precipitaciones (Tabla 2.6), pero si con las temperaturas minimas de
octubre y noviembre (-0.54 y -0.51 respectivamente).

El fin del ciclo reproductivo solo estuvo determinado por las lluvias de
enero (0.59), lo que lleva a que solo el 34% pueda ser explicado mediante este

modelo (Figura 2.6). Si bien el largo del ciclo reproductivo esta en gran medida
determinado por el fin (0.80; p<0.001), también esta relacionado en forma
directa a las precipitaciones estivales (0.38).

18
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Figura 2.5: Relaciones fenol6gicas para E. retusa mediante senderos. Ref: Flechas
Ilenas y nimeros en negrita indican relaciones directas, flechas punteadas y nimeros
sin negrita indican relaciones indirectas. Flechas dobles indican correlaciones
climaticas. En cursiva la residualidad del modelo (E) en porcentaje.

Tabla 2.6: Correlaciones directas e indirectas mediante senderos para las fenofases de S.

condensatum: Se indica ajuste total del modelo (R?) y efectos residuales (E).
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Especie:l Schizachyrium condensatum

Variable dependiente: Inicio; n=12 Variable dependiente: Largo; n=12 Variable dependiente: Largo; n=12
Efecto | Via Coeficientes |p-valor |Efecto | Via [Coeficientes |p-valor |Efecto | Via [Coeficientes |p-valor
T<Oct Directa [-0,54 ppEne |Directa [0,59 Fin Directa (0,72
T<Oct |TxNov |-0,06 r total 0,58 0,0493 |Fin PVer (0,13
r total -0,61 0,036 r total 0,85 0,0004
TxNov [|Directa [-0,51 PVer |Directa|0,38
TxNov |T<Oct |-0,07 PVer |Fin 0,25
r total -0,58 0,0491 r total 0,63 0,0281
R 62,4 R 34,2 R? 85,1
E 37,6 E 65,8 E 14,9
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Figura 2.6: Relaciones fenoldgicas para S. condensatum mediante senderos. Ref:
Flechas llenas y nimeros en negrita indican relaciones directas, flechas punteadas
y nlmeros sin negrita indican relaciones indirectas. Flechas dobles indican
correlaciones climéticas. En cursiva la residualidad del modelo (E) en porcentaje.

2.4 Discusiones y Conclusiones
Piptochaetium napostaense

El inicio de esta especie presentd una alta residualidad (lo que no es
explicado por el modelo sobre del 48% se infiere que existe otros factores
externos durante el mes de octubre (posiblemente el fotoperiodo), los cuales
serian poco variables entre afios, que en combinacidn con las precipitaciones de
julio, adelantan o atrasan el inicio floral durante el mes de octubre. Esto dos
factores climaticos estan correlacionados estrechamente entre si (0.59; p<0.001),
indicando que a julios lluviosos 0 mas hiumedos que la media, lo siguen octubres
mas frios (Figura 2.3). En el afio 1985 por ejemplo, las lluvias del mes de julio
fueron extremadamente altas (188 mm vs. 17 mm de media), y el inicio de la
floracién sucedi016 dias antes, mientras que afios en los que no se registraron
[luvias en julio como en 1976 y 1980, las estructuras florales se formaron 15 dias
mas tarde que el promedio o cuando la méaxima de octubre fue muy elevada (p.
ej. +3 °C, afio 1977 y 2009) el inicio del ciclo reproductivo se atraso 15 dias.

20
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La diferencia en sentido con las precipitaciones de octubre (0.43) y noviembre (-
0.38) sobre el fin de esta especie junto con la correlacion entre estos dos meses (-0.31;
p=0.03) indicaria que las aumentos en las precipitaciones durante el comienzo floral
retrasan la finalizacion, posiblemente aumentando el nimero de estructuras
reproductivas, mientras que en noviembre las plantas estan en fructificacion acelerando
la formacion de semillas y por consiguiente la diseminacion (Figura 2.3). En el ciclo 08-
09, donde en el mes de octubre llovio 62% menos que el promedio, el ciclo
reproductivo concluyé 7 dias antes, y el largo total de la etapa se acortd 22 dias.

En el afio 1979 la temperatura media de diciembre fue 2 °C menor a la media, el
final se adelant6 24 dias y largo de la etapa reproductiva se acort6 8 dias, mientras que
en el afio 1982 donde las temperaturas medias de diciembre fueron més elevadas, estas
dos fases se retrasaron y se extendio 18 y 20 dias (fin y largo respectivamente).

Poa ligularis

Esta especie fue la Unica que present6 un atraso del inicio y fin de su ciclo
reproductivo de las cuatro especies de este estudio, a través del tiempo (1976-2010), al
comparar los dos periodos estudiados (1976-86 y 2008-10). Cabe aclarar que el atraso
del ciclo reproductivo no significd cambios en el largo del mismo. Este atraso podria ser
explicado por el incremento de las temperaturas maximas de Octubre de 2.8 °C en los
ultimos 35 afios durante el periodo estudiado (Figura 2.4), cuya variable se relaciona
negativamente con el inicio reproductivo. Este atraso en el ciclo reproductivo coincide
con el 3 al 10% de los resultados obtenidos en trabajos realizados a mayor escala
espacial y temporal (McCarty 2001, Fitter y Fitter 2002), pero se contrapone al rango
del 30 al 72 % de las especies evaluadas en otros trabajos en los cuales la floracion se
adelanté con el aumento de la temperatura (McCarty 2001, Cleland et al. 2006,
Khanduri 2008).

Un resultado poco esperado que el ciclo reproductivo de esta especie no presentd
ninguna respuesta a las precipitaciones (Figura 2.4). El inicio respondio a las
temperaturas maximas (agosto y octubre) y el fin con las minimas (julio y febrero). En
1978 en que la temperatura maxima de agosto fue 3°C menor que la media y el inicio de
la floracion se adelant6 14 dias, mientras que en el 2009 la temperatura maxima fue 4
°C superior que el promedio y el inicio se retrasd 17 dias.

Si bien las minimas que controlan el fin se encuentran muy separadas
temporalmente (Figura 2.4), se correlacionan muy bien (-0.63; p<0.001), por lo que
podrian usarse las minimas de julio para predecir indirectamente a través de las minimas
de febrero la finalizacion y extension del ciclo reproductivo. Las minimas de julio de
2009 estuvieron 4 °C por debajo de la media, y en febrero siguiente (2010) estuvieron
2.4 °C por encima de la media el fin se atrasd 50 dias lo que extendiendo el largo en 32
dias.
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Eustachys retusa

Las correlaciones encontradas para esta especie demostro en primer lugar,
la importancia de las precipitaciones de junio cuando quizés lo més esperado era
que las precipitaciones de algun mes de primavera tuviesen mayor efecto sobre el
comienzo floral (Figura 2.5). La alta correlacion climatica entre los factores que
controlan el inicio (0.49; p<0.001) sumado a la correlacion entre las minimas de
septiembre y enero (0.41; p=0.004), pueden ser usados en buena medida como
predictores de la fase reproductiva de esta especie a la hora de planificar
descansos y rotaciones. En 1982 se registraron 26 mm (casi tres veces la media)
y las temperaturas minimas de septiembre fueron 4 °C superiores al promedio, y
el inicio de la fenofase reproductiva comenzé 56 dias antes, luego la minima de
enero de 1983 fue de 3 °C maés elevada que el promedio de los ultimos 48 afios,
el fin se retrasé 62 dias y el largo se increment6 en 118 dias.

Schizachyrium condensatum

Fue la Unica especie en la cual dos patrones bien marcados controlaron las
distintas fases reproductivas. Las temperaturas de octubre y noviembre
controlaron el inicio y las precipitaciones de enero el final y las estivales el largo
reproductivo (Figura 2.6). Si bien las precipitaciones de enero son parte de las de
verano, estas Ultimas no se correlacionaron con el fin pero si extendieron el largo
total del ciclo (Figura 2.6), indicando la importancia de las precipitaciones
acumuladas en esa estacidn sobre la extension del ciclo reproductivo. En 1982
por ejemplo, las temperaturas minimas de octubre y noviembre fueron 2 °C
menor que el promedio histdrico, y el inicio de la floracién se vio retrasada en 33
dias respecto a la media. En enero de 1983 llovié 125% mas que la media, y el
fin del ciclo reproductivo se extendio en 38 dias respecto a la media. En el
verano de 1979 llovié un 77% mas de la media, y esta especie registrd un
incremento de 68 dias en su ciclo reproductivo.

2.5 Consideraciones generales

En las cuatro especies aqui estudiadas, el inicio del ciclo reproductivo fue
menos variable que el final, por lo que este Gltimo definié méas fuertemente el
largo total del ciclo en las cuatro especies (Tabla 2.2). Esto sugiere que el inicio
estaria controlado por factores externos poco variables entre afios, como por
ejemplo las horas de luz, o controladores internos (p.ej. fitohormonas) de
regulacion genotipica. Por el contrario, el fin, y por lo tanto el largo de la
estacion reproductiva podrian estar regulados en mayor medida por factores que
varian entre afios, como las precipitaciones y las temperaturas. En este estudio
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también encontré que el ciclo reproductivo de las dos especies C, fue mas tardio y
extenso que el de las especie de Cs. Este desfasaje temporal entre gramineas C3 y Cq4
coincide con lo observado en pastizales templados de Kansas, EEUU (Craine et al.
2011).

En dos de las cuatro especies (P. napostaense y S. condensatum) el fin y largo
del ciclo reproductivo mostraron una relacion negativa con el largo del ciclo anterior
(Tabla 2.2). Esto indicaria de algin modo cierta compensacion interanual de los
recursos destinados por las plantas a la reproduccion (un afio de gran inversion
energeética seguido por otro de escasa).

El fin del ciclo reproductivo en todas especies se relacion6 positivamente con su
largo (Tabla 2.2). Un patrdn interesante que puede estar reflejando las diferencias
metabdlicas que existen entre especies, es que el inicio del ciclo reproductivo de las C3
se relacion6 en forma positiva con las temperaturas de primavera, pero las dos especies
C4 lo hicieron en forma negativa (primaveras “frias” demoran el comienzo reproductivo,
y viceversa. Este patron posiblemente se deba a que las C4 aumentan considerablemente
la tasa fotosintética con altas temperaturas (Shuli et al. 2005) quedando mas
tempranamente fotosintatos disponibles para el inicio de la floracién en afios con
primaveras calidas.

Un resultado no esperado es que el inicio de la floracién estuvo relacionado con
las precipitaciones de invierno, y no con las de primavera. En dos especies (P. ligularis
y E. retusa), el inicio del ciclo reproductivo se adelanté en afios con inviernos lluviosos
(y viceversa). En otros estudios realizados en el hemisferio norte, las precipitaciones de
invierno también actan como principales controles de la abundancia de gramineas
(Paruelo y Laurenroth 1996, Shuli et al. 2008).

Las diferencias observadas en este trabajo entre estos dos tipos metabolicos
pueden tener consecuencias en un contexto de cambio climatico més acentuado para
esta region. Si nos basamos en las predicciones de modelos climaticos, un aumento de
las temperaturas de invierno disminuiria la vernalizacion de las especies aumentando las
posibilidades de dafios severos por heladas (Yu et al. 2010). Debido a que las gramineas
Cs y C4 responden diferencialmente a las temperaturas de primavera, un aumento en la
temperatura puede adelantar la floracion en las C, y atrasarla en las Cs, solapando los
ciclos reproductivos de ambos grupos funcionales (Shuli et al. 2008). Ademas,
aumentos en la temperatura en pastizales mixtos puede favorecer la expansion de las Cy4
en detrimento de las C3 (Epstein 2002, Winslow et al. 2003). Este reemplazo de pastos
Cs por Cy4 puede tener efectos en la funcionalidad de ecosistemas, como por ejemplo la
ocupacion de nuevos nichos ecoldgicos (Shuli et al. 2008), el relajamiento de la
competencia (Shuli et al. 2005), e incluso conducir a alteraciones en los ciclos del agua,
del carbono y nitrogeno (Epstein 2002).

Esta falta de respuestas a largo plazo (35 afios), en contraposicion a las
numerosas respuestas fenoldgicas encontradas a corto plazo (Tablas 2.3, 2.4, 2.5y 2.6),
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puede deberse al alto coeficiente de variacion interanual de las precipitaciones
entre estaciones (71% invierno, 30% verano) en contraposicion a la baja
variabilidad interanual total (21%).

Cambios en los momentos que comienza y termina la floracion,
fructificacion, produccién y diseminacién de semillas implica cambios en la
reproduccion de la especie y en la funcionalidad del ecosistema (Craine et al.
2011). La modificacion de estos eventos puede afectar la fenologia y ecologia de
otros organismos relacionados, como por ejemplo hongos, micro y meso fauna
(p.ej. nematodos, colémbolos) o aquellos que se alimentan de flores (o partes de
ellas) y de semillas (Aizen 2003). Cambios en interacciones mutualistas entre las
plantas y sus polinizadores pueden derivar a la extincion de especies, no sélo
vegetales, sino a otros organismos con distintos grados de asociacion con ellas
(Aizen 2007). Si bien este trabajo no evaluo la fenologia vegetativa (p.ej. rebrote,
reposo), ésta guarda una estrecha relacion con la fenologia reproductiva (Shuli et
al. 2005). De este modo, los resultados obtenidos en este capitulo pueden servir
de base a la formulacidn de hipotesis en trabajos que examinen fenologia
vegetativa, como asi también para alimentar modelos dindmicos fenolégicos de
vegetacion.

Si bien algunas correlaciones climaticas entre algunos factores que
controlaron las distintas fases son una reciprocidad meramente climética, pueden
ser usadas con aceptable probabilidad como predictores de la fecha de inicio y
finalizacidn a la hora de programar rotaciones sobre el pastizal con estas especies
cuando el objetivo sea por ejemplo, el aumento de cobertura de esa especie.

El mayor conocimiento de las respuestas fenoldgicas reproductivas de
especies claves del pastizal natural a las temperaturas y precipitaciones, aporta
herramientas de vital importancia para el manejo, uso y conservacién de los
mismos. Por ejemplo, un aspecto a tener en cuenta en el manejo ganadero de
estos pastizales es que en general los productores desestiman a las lluvias de
invierno por su bajo impacto sobre la produccion forrajera. Sin embargo, los
resultados de este estudio muestran (en algunas especies) que para el inicio de la
floracién, son mas importantes las lluvias de invierno que las de primavera su
consideracién puede mejorar la planificacion del pastoreo y descanso de los
potreros para favorecer la floracion en la primavera aumentando el éxito
reproductivo de nuevas plantas.



CAPITULO 11l

EFECTO DEL AGUA Y LA TEMPERATURA SOBRE LA PRODUCCION Y LA
FENOLOGIA DE GRAMINEAS C; Y C4

3.1 Introduccion

La fenologia y la productividad primaria pueden ser afectadas por diferentes
factores ambientales (Cleland et al. 2006). Variaciones en la disponibilidad estacional
de agua y en la temperatura pueden afectar la funcionalidad de los ecosistemas a través
del adelanto o retraso del rebrote o senescencia de la vegetacion, y esto afectaria la
productividad primaria neta anual (PPNA) (Jackson et al. 2001). En las Gltimas décadas
se han observado cambios en la fenologia de las plantas, lo cual podria deberse a una
respuesta de las especies y los ecosistemas frente al cambio climético (Price y Waser
1998, Pefiuelas y Filella 2001, Cleland et al. 2006, Sherry et al. 2007, Khanduri 2008,
Gordo y Sanz 2010).

Los efectos de la temperatura sobre los organismos se encuentran bien
documentados, al igual que muchos de los mecanismos de accion (Price y Waser 1998,
Periuelas et al. 2004, Sherry et al. 2007). Se ha observado que el adelanto del ciclo
fenoldgico de muchas especies estd asociado al incremento de la temperatura de las
ultimas décadas (Parmesan y Yole 2003, Menzel 2003). Particularmente el rebrote
anticipado, las floraciones tempranas y la extension de la estacion de crecimiento, han
sido interpretados en el hemisferio norte como respuesta al calentamiento global (Sherry
et al. 2007, Parmesan 2007, Yu et al. 2010, Aldridge et al. 2011). Sin embargo este
patrén no es universal, ya que algunas especies han demostrado retrasos en las Gltimas
décadas (Fitter y Fitter 2002), o cambios no significativos (McCarty 2001). Por lo tanto,
son necesarios mayores esfuerzos y mayor cantidad de experimentos a diferentes
escalas que estudien esta probleméatica (White et al. 2012).

En zonas templadas los ciclos reproductivos de las plantas estan controlados en
gran medida por la temperatura y por la cantidad diaria de horas de luz (Menzel 2002).
El aumento de la temperatura afecta positivamente a la productividad primaria neta,
tanto directamente debido a la mayor actividad metabdlica y extension de la estacion de
crecimiento, como indirectamente, a través del aumento en la disponibilidad de
nutrientes en el suelo causado por el incremento en la tasa de descomposicién y
mineralizacion de la materia organica (Pefiuelas y Filella 2001, Pefiuelas et al. 2004,
Chapin et al. 2012). Sin embargo, en los ecosistemas donde el agua es limitante el
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aumento de la temperatura puede tener un efecto negativo sobre la produccién debido a
la mayor evapotranspiracion y menor ciclado de nutrientes (Larcher 2000).

Los modelos de cambio climatico actuales predicen para Sudamérica un
incremento en la temperatura de hasta 2°C para el 2020, aunque este valor varia
de acuerdo a los escenarios que emplean los diversos modelos de circulacion
general atmosfera/océano/hielo marino (MCGAO), utilizados por el IPCC
(2007). Las proyecciones ademas indican un mayor calentamiento durante el
verano que durante el invierno. Con respecto a las precipitaciones, los modelos
presentan mayor dificultad para predecir la magnitud y direccion de las mismas.
Los sistemas naturales en general, y las plantas en particular, pueden cambiar
rdpidamente en respuesta a cambios en la precipitacion (McCarty 2001). La
produccion primaria neta aérea (PPNA) es afectada por la disponibilidad de agua
(Winslow et al. 2003). Se ha demostrado que la PPNA aumenta linealmente a lo
largo de un gradiente arido-himedo de 150 a 1500 mm de precipitacion media
anual (Sala et al. 1988), con un incremento de produccion anual entre 0.5y 0.7
g/m? por cada milimetro de lluvia (McNaughton et al. 1993). Por otra parte, la
variabilidad interanual en la disponibilidad de agua es también un determinante
importante de la PPNA. Las precipitaciones del afio explican el 39% de la
PPNA, y un tercio de la no explicada esta relacionada con las precipitaciones del
afio anterior (Oesterheld et al. 2001). En los pastizales pampeanos incrementos
en las precipitaciones anuales conducen a incrementos en la produccion del 7%
(YYahdjian y Sala 2008). Por otro lado, experimentos manipulativos en la estepa
Patagdnica mostraron que una sequia de gran intensidad (80% de reduccién de la
lluvia) causd un 40% de disminucién de la productividad primaria respecto de
sitios que no sufrieron sequia (Yahdjian y Sala 2006). La frecuencia e intensidad
de los eventos extremos como sequias pueden ser mas comunes y pronunciados
en los proximos 20 afios y se espera que aumente la variabilidad anual de las
precipitaciones (IPCC 2007) con impactos negativos en la produccion primaria
(Yahdjian y Sala 2006) y en la estabilidad de la produccion secundaria.

Sin embargo, las respuestas de las especies frente a cambios en la
cantidad de lluvias anuales y en su distribucién a lo largo del afio son muy
variadas. En algunos casos, cambios en la disponibilidad de agua han
determinado la separacion de nichos para especies con vias metabdlicas
diferentes (Shuli et al. 2008), o han afectado la abundancia relativa de estos
grupos (Paruelo y Lauenroth 1996). En otros casos, las respuestas fenologicas
frente a estos cambios resultaron ser muy especificas para cada especie (Pefiuelas
et al. 2004), o incluso no se observaron efectos fenoldgicos en las plantas
(Khanduri et al. 2008). Cualquiera de estas alteraciones en las respuestas de las
plantas podria representar un impacto importante sobre la produccién primaria, y
consecuentemente sobre el resto de los niveles troficos del ecosistema (McCarty
2001, Oesterheld et al. 2001, Pefiuelas et al. 2004).
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Muchos estudios destacan la necesidad de considerar los cambios en las
precipitaciones y temperatura como promotores importantes de cambios fenol6gicos, y
de la funcién del ecosistema (Pefiuelas y Filella 2001, Pefiuelas et al. 2004, Shuli et al.
2005). En las ultimas décadas, la necesidad de informacion sobre la respuesta de los
ecosistemas al calentamiento global ha promovido un gran nimero de experimentos
manipulativos alrededor del mundo (Rustad et al. 2001, Pefiuelas et al. 2004, Yahdjian
y Sala 2006). Estos experimentos, tanto en invernaculos como a campo, ayudan a
entender las consecuencias ecoldgicas del cambio climatico. Los experimentos que
manipulan la temperatura lo hacen, casi en su totalidad, mediante el aumento de este
factor (Price y Waser 1998, Pefiuelas et al. 2002, Wan et al. 2004, Sherry et al. 2007).
Las precipitaciones, por ser uno de los principales factores que controlan el
funcionamiento de los ecosistemas dentro del rango de climas &ridos-subhimedos, es
una de las variables mayormente evaluadas en experimentos manipulativos y estas a su
vez pueden involucrar cambios en la cantidad total, en la distribucidn estacional, o en la
frecuencia (Golluscio et al. 1998, Pefiuelas et al. 2004, Yahdjian y Sala 2006, Shuli et
al. 2008).

En los pastizales mixtos de la region semiarida-central argentina coexisten
gramineas con vias metabolicas C3 y Cy4. Debido a diferencias marcadas en la eficiencia
en el uso del agua (EUA) entre especies con distintas vias metabdlicas C3 y Cg, €S
esperable que estas difieran en sus respuestas a cambios en la temperatura y en la
disponibilidad de agua (Winslow et al. 2003, Gibson 2009). En ambientes con
restricciones hidricas estacionales, las plantas C, funcionarian como especialistas de
gran éxito, con mayor EUA que las especies Cs. Asi, veranos secos y calurosos
favorecerian (o afectarian menos) a los pastos C,4 que a los pastos Cs. Por el contrario,
primaveras lluviosas y de baja demanda evapotranspiratoria podrian favorecer
competitivamente los pastos Cs frente a los C4 (Paruelo y Laurenroth 1996). Existe muy
poca informacion acerca de la respuesta de las especies de este tipo de comunidades a
variaciones climéticas, y casi se desconocen los mecanismos involucrados en estas
respuestas (Winslow et al. 2003).

Frente a una sequia ¢Priorizan estas gramineas la produccion de componentes
reproductivos (ejemplo inflorescencias) sobre los vegetativos (ejemplo hojas)? ¢Cémo
se ve modificada la estacionalidad del ciclo reproductivo frente al incremento de la
temperatura? ¢De qué modo? ¢ Acortando el largo del ciclo reproductivo? Preguntas
como estas intentara responder este trabajo, en la busqueda de entender mejor el
funcionamiento de los pastizales y brindar herramientas para el uso sustentable de este
tipo de pastizales.

En este capitulo se evalUa las respuestas de la produccion y la fenologia
reproductiva de cuatro gramineas nativas del bosque de Caldén que difieren en sus vias
metabolicas (C3 y Cy) frente al aumento de temperatura y disponibilidad extrema de
agua (sequia y alta humedad), en un experimento manipulativo en invernaculos.



Tres hipotesis direccionaran el presente capitulo:

H1: En relacion a las dos especies C4 evaluadas, las especies C3 se veran
mas favorecidas frente a la mayor disponibilidad hidrica y menor temperatura,
pero mas perjudicadas frente a la menor disponibilidad de agua y mayor
temperatura (ejemplo, menor produccion y ciclo reproductivo mas corto).

H2: El mayor nivel de temperatura adelanta y acorta el ciclo reproductivo
de las cuatro especies.

H3: La mayor disponibilidad de agua incrementa la produccion total,
adelanta y extiende el ciclo reproductivo de las cuatro especies.

3.2. Materiales y métodos
3.2.1. Tratamientos y disefio experimental

Se realizd un experimento manipulativo con exclusion total de las lluvias,
donde se aplicaron dos niveles de temperatura y dos niveles de precipitacion.
Este experimento se llevd a cabo en tres invernaculos que representan bloques o
repeticiones (Figura 3.1.a), ubicados en la Estacion Experimental Agropecuaria
San Luis del INTA, en la ciudad de Villa Mercedes (Provincia de San Luis).
Entre el 14 y 17 de Noviembre de 2007 se trasplantaron desde un pastizal natural
cercano a los invernaculos, las plantas de cuatro especies de gramineas nativas:
Poa ligularis, Piptochaetium napostaense, Eustachys retusa y Schizachyrium
condensatum. Las dos primeras tienen ciclo metabolico Cs y las dos ultimas Cj.

Los invernaculos fueron construidos en 1993 los cuales fueron
modificados para llevar a cabo este estudio. Estan construidos de cafios (6 m de
largo por 3.8 m de ancho) con paredes y techo de plastico transparente (Agropol
cristal) de 200 um, para evitar las precipitaciones y diferencias de calidad de luz
entre tratamientos (Figura 3.1.b). La altura del techo (a “dos aguas™) varia entre
0,7a1,4m (Figura 3.1.c).

Se utilizaron tambores pléasticos de 0,5 m de didmetro por 0,8 m de
profundidad (0,7 m®) a modo de macetones donde se trasplantaron las especies,
los cuales contenian suelo representativo del area de estudio (Ustortente tipicos,
textura franco-arenosa). Estos macetones evitan la competencia radical entre
plantas con distintos tratamientos, y aseguran un mejor control sobre las
condiciones de riego de cada tambor (Figura 3.1.c).

Se trasplantaron al azar 270 individuos de las cuatro especies. Estas
especies fueron descriptas detalladamente en el capitulo I. Cada invernaculo
contiene 44 tambores (132 en total) en los cuales se trasplantaron en algunos,
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especies individuales y en otros las cuatro especies juntas, esto fue con el objetivo de
estudiar las especies en condiciones similares a la del pastizal natural, de las cuales la
mitad son sometidos a dos niveles de temperatura dentro de estos dos niveles riego.

Se utiliz6 un disefio experimental de parcelas divididas en bloques
completamente aleatorizados, donde la parcela principal es temperatura con dos niveles
(alta y baja), y la sub-parcela es riego con dos niveles (himedo y seco).

Figura 3.1.: a) invernaculos; b) paredes laterales en sector de mayor temperatura
c) macetones enterrados conteniendo las especies; d) sector de mayor temperatura
al frente, sector de menor temperatura atras, con apertura cenital, e) flujo de
temperatura dentro del invernaculo.

Los dos niveles del factor temperatura fueron generados mediante un sistema
pasivo, es decir sin la generacion de calor artificial. Para esto se modifico la altura de
los techos, y se quitd o dejé las paredes laterales segun corresponda. Para la parcela de
menor temperatura el techo se ubicé 40 cm mas alto que el de baja temperatura y se
retiraron las paredes laterales, logrando de esta forma aberturas cenitales y laterales para
favorecer, junto al plano inclinado del techo, la evacuacion de aire méas caliente (Figura
3.1.d ye). En el sector de mayor temperatura la presencia de paredes laterales y techo
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mas bajo y menos inclinado (Figura 3.1.b) redujo la pérdida de temperatura. De
esta manera se obtuvo una diferencia promedio diaria anual cercana a los 0,7 °C
entre tratamientos, aunque en ambos tratamientos la temperatura fue superior a la
ambiental (2,4 °C en promedio anual para la menor temperatura, Figura 3.2.).
Este incremento es incluso superior al pronosticado por calentamiento global
para las proximas décadas en la region (0,4 a 1,3 °C, Labraga 1998, IPCC 2007,
Yahdjian y Sala 2008).
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Figura 3.2.: Marcha horaria de las temperaturas para el menor nivel (<Temp),
mayor nivel (>Temp) y del ambiente (Exterior) para tres dias tipicos de invierno
(a) y tres de verano (b), registradas cada una hora mediante termocuplas
conectadas a data loaaers automaticos (Onset-Hobo).

A nivel de sub-parcela se aplicaron dos niveles de disponibilidad de agua
completamente aleatorizado para las especies. Se considerd la estacionalidad
promedio en las precipitaciones para el area de estudio (se tuvo en cuenta la serie
histérica mensual de los ultimos 50 afios). De esta serie histérica mensual, los



31

datos del primer cuartil fueron considerados afio seco (358 mm) y los del tercer cuartil
afio himedo (864 mm), (Figura 3.3).

El riego se realiz6 semanalmente en forma manual con agua de lluvia
previamente recolectada. El porcentaje del contenido volumétrico de agua medido en las
132 macetas reflejo diferencias significativas entre los niveles de agua aplicados
(medidos con TDR), con 6,8 y 8,9 % en promedio para menos y mas agua
respectivamente. Como una idea de la EUA (a grandes rasgos) fue estimada como la
tasa entre biomasa y el agua aplicada. Esta fue de 2,15y 2,38 para los niveles més y
menos respectivamente.

0"’0 = Se00

-~ Promedio

wde=Humedo

Precipitaciones (mm)

Mes

Figura 3.3: Tratamientos de riego: régimen seco (ler cuartil, 358 mm) y
régimen humedo (3er cuartil, 864 mm). Se indica ademas el promedio
historico (1960-2010) para la region.

3.2.2 Produccién Primaria Neta Aérea

Para evaluar productividad aérea se realizé el corte, secado y pesado de biomasa
en tres momentos estratégicos (enero de 2009, junio de 2009 y junio de 2010), luego de
un corte inicial o enrace de las plantas en junio de 2008. El corte inicial o enrase tuvo el
objetivo de asegurar que la produccion medida responda a los tratamientos aplicados,
como asi también poder utilizar los valores de biomasa inicial como covariables en los
analisis posteriores (Kikvidze et al. 2006).

1 ~ . . . I .. , . ope .z .
Afo seco y humedo son términos subjetivos definidos asi para la simplificacion de los tratamientos.
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Durante el primer ciclo de crecimiento (junio 2008 — junio 2009) se
realiz6 un corte intermedio en enero de 2009, simulando el pastoreo que estos
pastizales generalmente reciben en verano. EI material alli colectado fue
considerado para la produccién total de ese ciclo. Para el segundo ciclo de
crecimiento (junio 2009-junio 2010) no se llevd a cabo este corte de biomasa
intermedio. Todos los cortes (inicial y de produccion) se realizaron a 5 cm de
altura (Figura 3.4.a). EI material colectado se secé en estufa a 60°C durante 48
hs. El material vegetal secado de cada individuo se separé a mano en los
componentes vegetativos (hojas y tallos) y reproductivos (varas florales,
inflorescencias), y luego fue pesado (Figura 3.4.b).

Figura 3.4.: a) Detalle de corte de produccion, b) separacion de la fraccion vegetativa y
reproductiva.

Ademas de obtener la produccion de la fraccion vegetativa (V),
reproductiva (R), y produccién total (T: suma de los dos anteriores), se calculd el
porcentaje de la produccidn total destinado al componente reproductivo (R/T *
100).

Para eliminar el efecto de las diferencias iniciales en el tamafio de las
plantas, se utiliz6 la biomasa inicial del corte de enrase (junio de 2008) como
covariable (Kikvidze et al. 2006) en los analisis de la varianza. Del mismo
modo, la biomasa total del segundo corte (enero de 2009) se utilizé6 como
covariable del tercer corte (junio 2009), y la del tercer corte para el cuarto (junio
2010).

Para poner a prueba la hipétesis I, se evaluaron los tratamientos extremos
mediante una prueba “t” de media, es decir la combinacion mas estresante (alta
temperatura -menor riego) versus el mas favorable (baja temperatura-mayor
riego), para los dos grupos funcionales. Los datos de productividad se
transformaron en raiz cuadrada para cumplir los supuestos de normalidad y
homogeneidad de varianza.
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3.2.3 Fenologia

En junio de 2008, luego de siete meses de adaptacion de las plantas a los
tratamientos, se iniciaron las evaluaciones de fenologia cada 15 dias durante dos ciclos
de crecimiento continuos (junio de 2008-junio de 2010).

Para las cuatro especies se registro el inicio, fin y largo del ciclo reproductivo. El
inicio y fin corresponden a la prefloracion y diseminacion de semillas respectivamente,
mientras que el largo del ciclo reproductivo es el numero de dias transcurridos entre el
inicio y fin. Se considerd inicio del ciclo reproductivo cuando cada individuo alcanzo el
20% del total de estructuras de toda la etapa reproductiva. Del mismo modo, un
individuo alcanzo el fin del ciclo reproductivo cuando el 20% de las varas florales
finalizaron la diseminacion de semillas. Ademas se registrd el nimero de varas
reproductivas (inflorescencias) para determinar el momento en que ocurre el maximo
namero.

Debido a que las especies estudiadas comienzan su ciclo reproductivo en
primavera y se extiende hasta el otofio del afio siguiente, se considero la estacion de
crecimiento comenzando el 1 de julio (dia fenoldgico 1), hasta el 31 de junio del afio
siguiente (dia fenoldgico 365). Los datos fenoldgicos fueron transformados en
logaritmo base 10 para cumplir con los requisitos de normalidad y homogeneidad de
varianza.

3.3. Resultados

3.3.1 Produccién Primaria Neta Aérea

En ningln caso se encontrd interaccién entre los factores agua y temperatura
(Tabla 3.1). Por lo tanto se presentaran los resultados como efectos simples.

Cuando se compar6 la combinacion de tratamientos mas estresante (A<) versus
la combinacion mas favorable (B>), solo las plantas C3 respondieron significativamente.
La produccién de las fracciones vegetativas, reproductivas y total en las plantas C; fue
mayor con la combinacién de tratamientos mas favorables es decir, baja temperatura-
mayor riego (Tabla 3.2).

La temperatura tuvo mayor efecto sobre la produccion de las dos especies C4 que
sobre las especies C3. Con mayor temperatura, E. retusa y S. condensatum duplicaron la
produccién (Figura 3.5). En contraste, la produccion vegetativa y reproductiva de las
dos especies C3 no se vio modificada por los dos niveles de temperatura (Tabla 3.1).

Como es logico, el tratamiento agua estuvo relacionado positivamente con la
produccion tanto vegetativa como reproductiva, pero con distinta magnitud y
significancia en las cuatro especies. Con mayor disponibilidad de agua, la invernal P.
ligularis y la estival E. retusa duplicaron la produccion vegetativa, reproductiva y total.
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Sin embargo solo la fraccion reproductiva de la otra invernal, P. napostaense respondio
significativamente al tratamiento “afio himedo”. Por ultimo, en S. condensatum los

aumentos de produccion para el tratamiento afio hiumedo fueron marginalmente
significativos (p = 0.11, Tabla 3.1, Figura 3.6).

Tabla 3.1: Produccion de las fracciones vegetativa, reproductiva, total y relacion
reproductivo/total, para los factores temperatura y agua. ANOVA donde se indican valores
significativos (p<0.10) en negrita. (Pip Nap: Piptochaetium napostaense, Poa Lig: Poa

ligularis, Eus Ret: Eustachys retusa, Sch Con: Schizachyrium condensatum).

C3 C4
Sp| Fraccion |Tratamiento SC F p-valor|Sp| Fraccion |Tratamiento| SC F |p-valor
Temp 0,07 0,13 0,753 Temp 1,47) 11,4 0,078
Vegetativa |Agua 0,18 0,15| 0,695 Vegetativa |Agua 9,24 8,41 0,004
Temp*Agua 0,23 0,2| 0,653 Temp*Agua 1,97 1,8 0,183
P Temp 1,58 6,57| 0,125| E Temp 0,23| 0,13 0,756
[ Reproductiva|Agua 9,98 3,42 0,067| Y |ReproductivalAgua 8,96/ 5,84 0,017
p Temp*Agua 09 031 o581|°S Temp*Agua | 2,42| 1,58| 0,211
N Temp 1,33 4,18 0178| R Temp 19| 2,21 0276
a Total Agua 3,05 1,21 0274] e Total Agua 17,79| 8,31 0,005
p Temp*Agua 1,41 0,56 0456] t Temp*Agua 3,91 1,83 0,179
Temp 0,04 1,71 0,321 Temp 0,01 0,03] 0,888
R/T Agua 0,14 1,13] 0,290 R/T Agua 0,01 0,08 0,778
Temp*Agua | 0,000017| 0,00013| 0,991 Temp*Agua 0,01 0,11 0,744
Temp 3,76 4,65 0,164 Temp 0,75 1,48| 0,348
Vegetativa |Agua 33,87 19,91| <0,0001 Vegetativa |Agua 2,13| 2,77 0,100
Temp*Agua 0,15 0,09| 0,766 Temp*Agua 0,01/ 0,02 0,899
P Temp 0,14 0,33 0626]S Temp 0,91 38,22| 0,025
0 | ReproductivalAgua 4,28 3,04 0,083 ¢ |ReproductivalAgua 2| 2,57 0,112
a Temp*Agua 0,35 0,25| 0,616 h Temp*Agua 0,6 0,77 0381
L Temp 4,24 5,08| 0153 c Temp 1,69 6,3 0129
i Total Agua 41,05 18,66|<0,0001| o Total Agua 3,78| 2,67 0,106
g Temp*Agua 0,0036/ 0,0016] 0968| n Temp*Agua 0,43 0,3|] 0585
Temp 0,00029 0,02| 0911 Temp 0,02| 1,51 0344
R/T Agua 0,05 0,67 0414 R/T Agua 0,21 1,99 0162
Temp*Agua 0,01 0,1 0,750 Temp*Agua 0,12| 1,14 0289
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Figura 3.5: Efecto del tratamiento temperatura sobre la PPNA de la fraccion vegetativa,
reproductiva y total (promedio de los tres cortes). Los asteriscos indican efectos

significativos (“p 0.05-0.10, *p 0.01-0.05, **p 0.001-0.01, ***p<0.001), barras indican
el error estandar.
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Figura 3.6: Efecto del tratamiento agua sobre la PPNA de la fraccion vegetativa,
reproductiva y total (promedio de los tres cortes). Los asteriscos indican efectos
significativos ("p 0.05-0.10, *p 0.01-0.05, **p 0.001-0.01, ***p<0.001), barras indican
el error estandar.

Tabla 3.2: Comparacion de medias mediante un test de t para las fracciones vegetativas,
reproductivas y total para los tratamientos baja temperatura- mayor riego (B>) versus alta
temperatura — menor riego (A<). Se indica n para cada tratamiento, diferencias de medias y

p valor.

GF[Variable |n(B >) [ n(A <) [Media(B >) |Media(A <) [(B>) - (A <)|p-valor
Veget 72 72 11,53 6,8 4,73 0,0013
C3| Repr 72 72 5,53 2,21 3,32 0,0154
Total 72 72 17,06 9,01 8,05 0,0002
Veget 74 63 4,36 2,9 1,46 0,0878
C4| Repr 74 63 3,32 2,08 1,24 0,1193
Total 74 63 7,68 4,98 2,70 0,0773
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El porcentaje de la produccion destinada a la reproduccion respecto a la total
(R/T) no fue significativo (Tabla 3.1) en ninguno de los tratamientos (Figura 3.7.).
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Figura 3.7.: Porcentaje de la produccién total destinada a los componentes
reproductivos (R/T * 100). Para el factor temperatura (a) y para el factor agua (b).

3.3.2 Fenologia

La Unica interaccion encontrada entre los factores agua y temperatura, dentro de
las variables fenoldgicas, fue en el largo del ciclo reproductivo de Poa ligularis. La
combinacion “mas agua-mas temperatura’” increment6 significativamente el largo del
ciclo reproductivo en 17 dias (con respecto a la media), mientras que la combinacion
“menos agua-mas temperatura” la acortd en 12 dias (con respecto a la media, Figura
3.8).
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Figura 3.8: Largo del ciclo reproductivo de Poa ligularis. La tabla en el angulo
superior indica el ANOVA para la interaccion de los factores agua y temperatura. Se
indica error estandar. Letras distintas indica diferencias significativas entre medias
(p <0.10). Co mbinaciones de niveles entre factores: letras A y B nivel de
temperatura (alto y bajo), y signos + y —, para los niveles de agua.

Las plantas del grupo funcional C3 adelanté el comienzo y el fin del ciclo
reproductivo bajo el tratamiento més favorable (baja temperatura-mayor riego),
mientras que en las Cy, solo el inicio se adelantd cuando fueron expuesta a dicho
tratamiento. En ningun de los dos grupos el fin tuvo modificaciones
(Tabla 3.3).

Tabla 3.3: Comparacion de medias mediante un test de t para las fenofases inicio, fin

y largo para los tratamientos baja temperatura- mayor riego (B>) versus alta
temperatura — menor riego (A<). Se indica n para cada tratamiento, diferencias de
medias y p valor.

GF | Variable [n(B >)[n(A <)|Media(B >)|Media(A <)| (B >) - (A <)| p-valor
Inicio 20 17 115,2 144,29 -29,09 0,0006
C;|_Fin 20 17 184,15 202,06 -17,91 0,0041
Largo 20 17 68,95 57,76 11,19 0,1239
Inicio 11 8 143,91 175,88 -31,97 0,0098
C,|_Fin 11 8 293,73 312,13 -18,4 0,4603
Largo 11 8 149,82 136,25 13,57 0,6219

En general la temperatura no afectd la fenologia reproductiva de estas
gramineas. Solamente P. napostaense bajo condiciones de mayor temperatura
adelantd el momento en el cual se produce el maximo de estructuras
reproductivas en 14 dias (Tabla 3.4). En contraste, la disponibilidad de agua tuvo
un marcado efecto sobre la fenologia reproductiva. Bajo el tratamiento afio
hdmedo, las cuatro especies adelantaron el inicio del ciclo reproductivo entre 27
a 38 dias con respecto al tratamiento afio seco (Figura 3.9), y el ciclo
reproductivo se extendio entre 12 y 30 dias, aunque este ultimo cambio solo fue
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significativo en las especies C3 (Tabla 3.4). Otra diferencia observada entre especies Cs
y C,4 fue que bajo el tratamiento afio himedo, las C; adelantaron el momento en que
ocurre el maximo de inflorescencias como asi también el fin del ciclo reproductivo
(Figura 3.9).

Tabla 3.4: ANOVA de la fenologia reproductiva para los factores temperatura y agua. Se
indican valores significativos en negrita (p<0.10). (Pip Nap: Piptochaetium napostaense,
Poa Lig: Poa ligularis, Eus Ret: Eustachys retusa, Sch Con: Schizachyrium condensatum).

C3 Ca
Sp] Estadio | Tratamiento SC F p-valor Estadio |Tratamiento] SC CM p-valor
Temp 0,02 1,58 0,336 Temp 1,20E-03 [1,20E-03 0,522
Incio |Agua 0,17 35,93 [<0,0001 Incio |Agua 0,04 0,04 0,017
p Temp*Agua 0,01 2,03] 0,166 Temp*Agua 0,01 0,01 0,151
. Temp 3,80E-03 2,79] 0,237 Temp 5,70E-04 |5,70E-04 0,285
: Fin |Agua 0,03 10,15| 0,004 Fin |Agua 3,70E-04 |3,70E-04 0,683
P Temp*Agua [9,90E-04 0,38] 0,543 s Temp*Agua |4,60E-03 [4,60E-03 0,159
N Temp 0,01 0,13] 0,754 R Temp 0,02 0,02 0,247
a Largo |Agua 0,13 4,47 0,044 e Largo |Agua 0,01 0,01 0,440
P Temp*Agua [1,30E-04 4,50E-03| 0,947 Temp*Agua |1,30E-03 [1,30E-03 0,818
Temp 0,02 11,75| 0,076 Temp 7,00E-04 | 7,00E-04 0,605
Méaximo |Agua 0,08 29,15 |<0,0001 Maximo |Agua 0,02 0,02 0,114
Temp*Agua |1,40E-03 0,51 0,482 Temp*Agua 0,02 0,02 0,143
Temp 1,50E-03 0,32] 0,627 Temp 3,70E-03 |3,70E-03 0,471
Incio |Agua 0,08 41,25 (<0,0001 Incio |Agua 0,04 0,04 0,029
P Temp*Agua |3,50E-03 1,83 0,187 s Temp*Agua [3,90E-03|3,90E-03 0,343
o Temp 2,60E-03 1,04| 0,415 Temp 1,00E-04 |1,00E-04 0,935
a Fin |Agua 0,01 2,96 0,097 Fin  |Agua 0,01 0,01 0,578
Temp*Agua |1,60E-03 0,6| 0,445 Temp*Agua [2,30E-04 |2,30E-04 0,922
L Temp 1,70E-03 0,04| 0,867 c Temp 0,04 0,04 0,628
i Largo |Agua 0,12 7,62 0,010 o Largo |Agua 0,01 0,01 0,835
g Temp*Agua 0,07 4,09 0,054 Temp*Agua 0,02 0,02 0,771
Temp 0,01 2,8] 0,237 Temp 0,01 0,01 0,139
Méximo |Agua 0,01 2,78 0,107 Maximo |Agua 0,02 0,02 0,139
Temp*Agua [3,30E-03 0,68| 0,416 Temp*Agua |2,70E-04 [2,70E-04 0,824
W [ [ oo Hamedo
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Figura 3.9: Estacionalidad del ciclo reproductivo (prefloracién a diseminacion) para dos

niveles de disponibilidad hidrica en las cuatro especies estudiadas. Se indica el largo del ciclo

reproductivos (en dias), y con flechas el momento en que las especies alcanza la méxima
cantidad de estructuras reproductivas (M Max). En cursiva la diferencia en dias para el

comienzo floral. Los asteriscos indican efectos significativos (“p 0.05-0.10, *p 0.01-0.05, **p
0.001-0.01, ***p<0.001); ns: no significativo).



3.4 Discusién y Conclusiones

Los resultados presentados en este capitulo muestran como la
disponibilidad de agua y el incremento de la temperatura afectan la produccion y
fenologia de cuatro gramineas forrajeras nativas del pastizal pampeano
semiérido.

La produccidn neta aérea, al igual que la fenologia de cada especie, no
presentaron respuestas significativas a la interaccion de los dos factores (a
excepcion del largo reproductivo de P. Ligularis). Sin embargo al evaluarlas por
grupo metabdlico, las especies C3 se vieron mas perjudicadas (respecto a las C,)
con la combinacion mas estresante (alta temperatura-bajo riego) y mayormente
favorecida con la condicion baja temperatura-mayor riego como fue planteado en
la primera hipotesis.

Al examinar los factores en forma individual, encontré que la temperatura
aumento la produccion primaria de las especies Cq4, pero no de las C3 (Figura
3.5). La C4 Schizachyrium condensatum casi duplicé su produccion con el
aumento de temperatura (Figura 3.5), similar a lo encontrado por Sherry y
colaboradores (2007) en Schizachyrium scoparium en pastizales altos de EE.UU.
Estas diferencias entre pastos C3 y C4 pueden ser explicadas por las diferencias
en los rangos Optimos de crecimiento entre ambos grupos funcionales (Yu et al.
2010). La tasa fotosintética de las plantas C3 alcanza el maximo a temperatura
moderadas (17-25 °C) y disminuye considerablemente al aumentar la
temperatura, mientras que las plantas C4 prosperan a mas alta temperatura (rango
optimo 23-35 °C) y no varia demasiado a mayores temperaturas (Winslow et al.
2003).

Ni el momento de floracion, ni la diseminacion de semillas, ni el largo del
ciclo reproductivo variaron entre los dos niveles de temperatura aplicados en este
experimento para ninguna de las cuatro especies estudiadas (Tabla 3.4). Esto
difiere de la hipdtesis 2 planteada y de otros trabajos realizados en el hemisferio
norte (Sparks et al. 2000, McCarty 2001, Pefiuelas y Filella 2001, Menzel et al.
2006, Sherry et al. 2007) donde por el contrario muestran significativas
relaciones entre fenologia y temperatura, pero débiles patrones entre fenologia y
precipitaciones. Una posible explicacién es que en este experimento los dos
niveles de temperatura fueron superiores a la temperatura ambiente, por lo que la
acumulacién de temperatura minima necesaria para desencadenar la floracion
pudo haberse alcanzado tempranamente durante la estacion de crecimiento,
pasando a ser la disponibilidad de agua el factor limitante.

La produccién conforme a lo esperado también aumento con la
disponibilidad de agua (Paruelo et al. 1999, Oesterheld et al. 2001). En este caso,
sin embargo, la magnitud de las respuestas no evidenciaron las diferencias de
eficiencia en el uso de agua que existen entre especies C3 y C4. La especie Cs
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Poa ligularis y la C4 Eustachys retusa fueron las mas afectadas por los niveles de
disponibilidad hidrica (Figura 3.6). Estos resultados sugieren que otros mecanismos,
aparte del metabolismo fotosintético, podrian ser mas determinantes en la tolerancia al
estrés hidrico de estas especies. Entre estos mecanismos y estrategias podrian
encontrarse: baja conductancia estomatica (Gibson 2009), reducida area foliar especifica
(Cornelissen et al. 2003), ajuste del potencial osmotico en situaciones de sequia
(Morison y Gifford 1983), mantenimiento del potencial hidrico (Osborne y Sack 2012),
sistemas antioxidantes mas eficientes (Crace y Logan 1996), una adecuada arquitectura
radical (Malamy 2005), entre otros (Cornelissen et al. 2003). Por lo tanto estos
resultados apoyan parcialmente la hipotesis 3 planteada.

Los resultados sobre la prioridad de asignacion de recursos hacia las distintas
fracciones (vegetativas y reproductivas) bajo los dos niveles de riego mostraron, aunque
con significancia estadisticamente marginal (p > 0.10) que las especies C3y C,4
difirieron en el porcentaje de la produccion destinada a la reproduccién (R/T): las dos
especies C3 (con menor EUA) destinaron menos recursos a la reproduccion frente a
condiciones de mayor estrés hidrico (Figura 3.7.b).

El inicio de la fenologia reproductiva (floracion) estuvo relacionado
positivamente con la disponibilidad de agua en las cuatro especies estudiadas (Figura
3.9). Sin embargo, el momento en que ocurrié el madximo numero de estructuras
reproductivas (MMax), el fin de la diseminacién de semillas, y el largo del ciclo
reproductivo estuvieron relacionados con la disponibilidad de agua solo en las especies
Cz ynoen las C4 (Figura 3.9). Este patrén responde también a la diferencia de EUA
entre estos dos grupos funcionales, como fue sefialado anteriormente cuando fueron
evaluadas con dos combinaciones extremas de temperatura-riego. Esto significa que la
hipétesis 3 es apoyada parcialmente debido a que a excepcion del inicio las otras fases
reproductivas solo fueron significativas en las Cs.

Los resultados de este capitulo sugieren que, ante un aumento de las
temperaturas bajo un escenario posible de cambio climéatico (IPCC 2007), podemos
esperar en estos pastizales mixtos que las especies C,4 se vean favorecidas frente a las Cs
a través de un aumento de su produccién primaria. Por otra parte, si continGa en la
region la tendencia de aumento en las precipitaciones (Demaria 2008), ademas del
I6gico incremento en la produccidn, es esperable que el comienzo de la floracion de
estas gramineas se adelante aproximadamente un mes, y que las C3 extiendan su ciclo
reproductivo, viéndose modificados los periodos de solapamiento de las etapas
reproductivas entre especies invernales y estivales (Shuli et al. 2005), e incluso con
especies anuales (Sherry et al. 2007). Estos cambios fenologicos y productivos pueden
modificar la relativa aptitud de las especies en comunidades mixtas, a través de cambios
en la competencia por recursos como luz y nutrientes. (Sherry et al. 2007), y finalmente
repercutir sobre la estructura y funcionalidad del ecosistema.



CAPITULO IV

4.1 Consideraciones generales

Se exploraron las respuestas productivas y fenoldgicas de cuatro gramineas
que difieren en la estacionalidad del crecimiento, sus vias metabdlicas y la
eficiencia en el uso del agua frente a variaciones de temperatura y oferta hidrica.
En el capitulo 11 estudié como la fenologia reproductiva de estas especies se
encuentra relacionada con las precipitaciones (mensuales, bimensuales y
estacionales) y las temperaturas (minimas, medias y maximas), durante 12
estaciones completas de crecimiento dentro de una ventana temporal de 35 afos.
En el capitulo 111 analicé, a través de un experimento manipulativo, la respuesta de
la produccion vegetativa y reproductiva, y la fenologia, a niveles variables de
temperatura y disponibilidad de agua, que se encontraron dentro del rango de
variacion pronosticado por modelos de prediccion de cambios climaticos.

Las respuestas productivas individuales de estas cuatro especies no siempre
respondieron a lo esperado por sus caracteristicas fisioldgicas basadas en la
eficiencia en el uso del agua y los rangos de temperaturas éptimos para su
desarrollo (capitulo 111).

4.2 Conclusiones sobre las respuestas individuales de las especies.

Se analizaron cuatro especies que representan a los dos tipos funcionales de
pastos mas caracteristicos de los pastizales templados del semiarido. Las cuales se
obtuvieron respuestas en patrones muy especificos de cada especie y otras en
patrones mas generales o en comun para las cuatro.

Piptochaetium napostaense

Si bien la temperatura ralentizo el inicio y el fin y extendio el largo del
ciclo reproductivo (experimento observacional), cuando fue expuesta a niveles
mas altos de temperatura (experimento controlado), no se observaron respuestas
fenoldgicas ni productivas. Por otro lado la disponibilidad hidrica mostro ser un
fuerte control sobre las fases fenoldgicas de la reproduccion de esta especie en los
dos estudios (Tabla 4.1). En el estudio controlado afect6 positivamente la
produccidn de la fraccidn reproductiva y contrario a lo esperado dado su caracter
de C3, la produccion no se vio afectada (Hipotesis 3). La falta de respuestas
significativas de la fraccion vegetativa a las disponibilidades de agua aplicada,
podria deberse a que si bien las medias obtenidas de la produccion fueron
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muy distintas a diferentes disponibilidades de riego, la variabilidad de las respuestas fue
muy alta posiblemente por el elevado nimero de ecotipos existentes.

Tabla 4.1: Respuestas fenoldgicas en los estudios observacional (Obs.) y controlado
(Contr.) y respuestas vegetativas y reproductivas del estudio controlado y para los
factores temperatura y agua. Entre paréntesis se indican el signo de la asociacién. GF:
grupo funcional, ns: no significancia estadistica.

TEMPERATURA [Produccién Fenologia
] Veg.l Rep. Inicio Finy Largo
GF| Especie
Contr Obs Contr| Obs |Contr
Pip Nap| ns | ns Oct (+) ns | Dic(+)| ns
G
Poalig| ns | ns |Ag-Oct(+)| ns |Feb(+)| ns
EusRet| (+) | ns Sep (-) ns |Ene(4)| ns
Ca
Sch Con| ns | (+) |Oct-Nov (-)| ns ns ns
AGUA  [Produccion Fenologia
Veg.|Rep. Inicio Finy Largo
GF| Especie gl £ y arg
Contr Obs Contr| Obs |Contr
Pip Nap| ns | (+) Jul (-) (-) |Oct(+)| (+)
G
Poalig| (+) | (+) ns (-) ns (+)
EusRet]| (+) [ (+) | Jun(-) (-) ns ns
Ca
Sch Con| ns | ns ns (-) |Ene (+)| ns

Poa ligularis

Esta fue la especie que mayor cantidad de respuestas present6 en los dos estudios
(Tabla 4.1). Fue la Unica especie que en el estudio observacional (capitulo 1) la fenologia
se asocio a la temperatura y no a las precipitaciones (Figura 2.4), y la Gnica especie que
mostré un cambio fenoldgico significativo entre los dos periodos evaluados (1976-1986
vs. 2008-2010). Dicho cambio se dio en el inicio y el fin de la etapa reproductiva, con un
atraso de 38 y 16 dias respectivamente en el ultimo periodo. Sin embargo en el
experimento controlado el ciclo reproductivo respondio sensiblemente a la disponibilidad
de agua y no al factor temperatura. La explicacion a esto podria estar centrada en que la
fenologia reproductiva de esta especie es muy sensible a la disponibilidad de agua, acorde
a la baja eficiencia en el uso del agua por ser de metabolismo Cs. En el experimento
controlado (Capitulo I11) los niveles de disponibilidad de agua fueron suficientemente
contrastados para que las respuestas productivas y fenoldgicas sean marcadas, mientras
que las diferencias en los niveles de temperatura (0,7 °C) no parecen ser suficientes para
diferenciar las respuestas. Sin embargo, en el estudio a campo (Capitulo I1), la fenologia
de estas especie no se asocid a ninguna precipitacion y si a las temperaturas (Figura 2.4).



Las respuestas a distinto factor en los diferentes estudios podria deberse a que la
variabilidad interanual de las precipitaciones pudo ayudar a compensar las
respuestas fenoldgicas, y como se mostré en la figura 2.2.b, la temperatura y las
precipitaciones se correlacionaron negativamente, lo que indicaria que
naturalmente es poco probable que se dé la combinacion de altas precipitaciones
con altas temperaturas.

Eustachys retusa

Esta fue la Unica especie en la cual los dos factores tuvieron un rol
importante sobre la fenologia y la produccién en los dos estudios. Si bien las
especies con metabolismo C4 presentan una alta eficiencia en el uso del agua,
también presentan un mayor costo energético que resulta desventajoso bajo
condiciones hidricas adecuadas. Sin embargo esta especie presenté marcadas
respuestas fenoldgicas y sobre todo productivas al factor agua. El inicio floral fue
la fase que presentd mayores respuestas frente a este factor, tanto en el estudio a
campo (fuerte control de las precipitaciones de junio, capitulo 1), como en el
experimento controlado (capitulo I11) el cual derivd en diferencias de casi un mes
entre los dos niveles de riego. También la produccién de las fracciones vegetativas
y reproductivas respondio contundentemente al factor agua. Las temperaturas
también ejercieron un claro control sobre el inicio y fin reproductivo (a campo), y
en el capitulo 111 vimos como la diferencia de 0,7 °C fue suficiente para
incrementar la produccion de la fraccion vegetativa.

Schizachyrium condensatum

En esta especie, a diferencia de la otra especie Cy, la produccién no
respondid al agua en el experimento controlado pero si a la temperatura. Sin
embargo, en el experimento observacional las precipitaciones de verano y sobre
todo las de enero tuvieron efecto sobre el fin y largo del ciclo reproductivo,
mientras que las temperaturas de primavera hicieron lo mismo sobre el inicio.

En el experimento controlado Schizachyrium fue la Gnica especie cuya
produccidn no respondié significativamente al factor agua, pero el comienzo floral
se adelant6 con el mayor riego, mientras que la temperatura en dicho experimento
duplico la fraccién reproductiva (con el mayor nivel).Estas respuestas opuestas
entre los dos estudios para las fases fenoldgicas, pueden ser explicadas de la
siguiente manera: el inicio floral se adelanto con el aumento de la temperatura en
condiciones naturales, pero en condiciones controladas los dos niveles fueron muy
elevados, por lo que se pudo haber alcanzado antes los requerimientos térmicos
para la floracion. En este contexto, el agua pasé a ser el factor limitante y
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suficiente para marcar diferencias marcadas en el comienzo floral. Una vez comenzada la
floracion, las precipitaciones siguientes ayudaron a sostener en el tiempo la aparicion de
nuevas y efimeras flores (observacion personal), lo que explicaria el retraso del finy la
extension del largo reproductivo. Sin embargo, el riego no tuvo efecto sobre la
produccidn de estructuras reproductivas (Figura 3.6).

4.3 Discusion final

En el experimento controlado no se encontro interaccion entre los factores agua y
temperatura, posiblemente debido a la relacion negativa entre ellos (ejem., mayor
temperatura, mayor evapotranspiracion, menor disponibilidad de agua). El efecto
combinado de los dos factores solo tuvo impacto cuando fueron comparados los dos
grupos funcionales a los tratamientos extremos de temperatura y agua (combinacién mas
estresante vs. mas favorable). Estos resultados estan acorde a la eficiencia en el uso del
agua de cada tipo de metabolismo (C3 y Cy4): Las especies Cz pudieron lograr una ventaja
en el ATP menos requerido para fijar C cuando el agua no es limitante, pero pudieron
verse mas perjudicadas con estrés hidrico y térmico que incrementa la evapotranspiracion
y foto-respiracion.

En situaciones naturales (capitulo I1) el comienzo floral de las C3 se retras6 con
altas temperaturas, mientras que las C4 adelantaron dicha fase y el largo del ciclo
reproductivo se extendio en tres de las cuatro especies en afios con temperaturas mas
elevadas. Bajo condiciones controladas (capitulo I11) la temperatura no tuvo efecto sobre
el ciclo reproductivo, y solo tuvo efecto sobre las dos especies C4 que incrementaron la
produccidn vegetativa (E. retusa) y la reproductiva (S. condensatum). Probablemente esta
falta de respuestas a la temperatura se deba a que los dos niveles de temperatura
estuvieron por encima de la ambiental 2,4 y 1,7 °C (para la menor y mayor temperatura
respectivamente), afectando los rangos 6ptimos de crecimiento entre ambos grupos
funcionales (Yu et al. 2010). La tasa fotosintética de las plantas Czalcanza el méximo a
temperaturas moderadas (17-25 °C) y disminuye considerablemente al aumentar la
temperatura, mientras que las plantas C4 prosperan a mas alta temperatura (rango 6ptimo
23-35 °C) y no varia demasiado a mayores temperaturas (Winslow et al. 2003).

En condiciones de campo (capitulo 1) el factor agua (precipitaciones) tuvo bajo
efecto sobre el ciclo reproductivo de las cuatro especies (Tabla 4.1). El comienzo floral
solo se correlaciond (positivamente) en dos especies (E. retusa y P. napostaense), y la
finalizacion y extension del ciclo reproductivo (fin y largo) también se asocio en dos
especies (P. napostaense y S. condensatum).

El experimento controlado permitio comprender mejor el efecto del agua sobre la
fenologia. En tres de las cuatro especies la mayor disponibilidad de agua incremento la
produccidn, adelantd el comienzo floral en todas las especies y en general extendi6 entre
15y 30 dias el ciclo reproductivo de las cuatro especies. La contundencia de las



respuestas de las especies a este factor en el experimento controlado y la menor
respuesta a las precipitaciones, seguramente esté basado en el contraste de los dos
niveles de riego aplicados en el experimento controlado para inducir diferencias en
el ciclo reproductivo, mientras que en el observacional, la variabilidad interanual
de las precipitaciones relajan esas diferencias.

4.4 Implicancias ecoldgicas y productivas

En este estudio las respuestas vegetativas no fueron analizadas debido a la
falta de datos en la mayoria de los afios. Sin embargo la reproduccion de especies
claves del pastizal siempre ha sido desestimada en estos sistemas ganaderos del
semiérido, por no representar forrajimasa considerable, pero su entendimiento es
fundamental para la conservacion y sustentabilidad de estos ecosistemas como se
vio en este trabajo.

La floracion es una etapa critica en los ciclos de vida de las plantas y
biodiversidad de los ecosistemas. EI cambio climatico actual puede conducir a
desfasajes en los tiempos de floracion, comprometiendo la estabilidad de las
poblaciones, e incluso la de las comunidades y procesos ecosistémicos si los
cambios son muy marcados. Las sequias o lluvias extremas modificarian los
periodos de solapamiento de las etapas reproductivas entre especies invernales y
estivales, e incluso con especies anuales, debido a la extension o contraccion de
los periodos reproductivos. Cambios en los solapamientos reproductivos pueden
impactar las interacciones existentes entre las especies a través de cambios en la
competencia por recursos como luz y nutrientes, entre otros (Sherry et al. 2007),
repercutiendo finalmente sobre la estructura (Paruelo y Laurenroth 1998) y
funcionalidad del ecosistema (McCarty 2001, Shuli et al. 2005). Otras
implicancias ecoldgicas relacionadas a cambios fenoldgicos son los desfasajes
entre la floracion y la demanda por parte de mutualistas como los polinizadores
(Aizen 2003, Kudo y Hirao 2006, Parmesan 2007, Aldridge et al. 2011) y
controladores bioldgicos cuya supervivencia al nacer dependen de las flores méas
cercanas.

La respuesta de la produccién aérea al agua siempre fue positiva pero no
hubo diferencias significativas entre grupo funcional C3 y C,4. Esto sugiere que
otros mecanismos, ademas del metabolismo fotosintético, podrian ser
determinantes en la tolerancia al estrés hidrico de estas especies. Entre estos
mecanismos Y estrategias podrian encontrarse la baja conductancia estomatica
(Gibson 2009) y el ajuste del potencial osmotico en situaciones de sequia
(Morison y Gifford 1983). De este modo, otros tipos de clasificacion podrian
exhibir mejor las diferencias entre estas especies en su respuesta al estrés hidrico.
Cornelissen y colaboradores (2003), por ejemplo, plantean una forma de clasificar
gramineas basado en caracteres de las hojas (area foliar especifica, concentracion
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de nutrientes, esperanza de vida), caracteristicas del tallo (densidad especifica), y
caracteres de las raices (largo especifico de las raices y didmetros).

Las mejores alternativas que tenemos ante el cambio climético son adoptar
practicas tendientes a su mitigacion, usando el conocimiento del funcionamiento de los
sistemas bioldgicos e implementando herramientas basadas en estudios como los
presentados en este trabajo, los cuales pueden servir de insumo para disefiar y prescribir
normas de manejo en estos pastizales ante anomalias climaticas que pueden suceder en
las proximas décadas. La planificacion de rotaciones y descansos de los pastizales en
momentos especificos aseguraria la floracion, diseminacién y por consiguiente la
implantacion de especies de alto valor forrajero. En el capitulo 11 se encontraron
relaciones interesantes entre las especies y los factores climaticos mas importantes, que
pueden ayudar a disefiar con mayor precision la eleccion de especies claves en cada
potrero. Por ejemplo ante una sequia extrema se deberia extender los descansos y/o
modificar la rotacion de potreros debido al atraso que ocurriré en todas las fenofases
reproductivas, segun lo encontrado en Capitulo 111 (Figura 3.9). De este modo, es
importante adecuar las practicas de manejo considerando, grupos funcionales, produccion
vegetativa en respuesta a las precipitaciones, retrasos en la floracion y diseminacién ante
sequias prolongadas, entre otras.

Asimismo es necesario continuar con estudios de este tipo que complementen lo
observacional con lo experimental con el objetivo de ampliar las bases del conocimiento
gue permitan sustentar un manejo que compatibilice las necesidades de los productores
con las necesidades de preservacion de las funciones ecosistémicas. Experimentos que
manipulan temperatura y agua para comprender el efecto de estos factores claves sobre
pastizales templados arrojan diferentes resultados, probablemente debido a una gran
variedad de metodologias utilizadas. Trabajos de colaboracion basados en un conjunto de
experimentos de bajo costo dispersos por el mundo con una metodologia consistente,
proporcionaria los datos necesarios para comprender mejor las respuestas de pastizales
templados al cambio climéatico (White et al. 2012).

4.5 Futuras lineas de investigacion:

Si bien la presente tesis ha realizado un importante avance en tratar de entender en
qué medida la fenologia es afectada por la disponibilidad hidrica y la temperatura en
gramineas con diferente metabolismo fotosintético C3 y C4, alin quedan por contestar
muchas otras preguntas relacionadas con esta problematica.

e Respuestas fenoldgicas a cambios en la estacionalidad de las precipitaciones: Los
grupos funcionales C3 y C, difieren en sus vias fotosintéticas y en la estacionalidad de
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crecimiento y reproduccion. Por lo tanto, es esperable que también difieran en las
respuestas a cambios en la

e estacionalidad de las precipitaciones. En este trabajo las plantas recibieron agua
simulando sequia o alta disponibilidad de agua, pero respetando la estacionalidad que
presenta el registro historico de la region. Sin embargo, en los Gltimos afios se
observa un corrimiento de las precipitaciones desde la primavera hacia el otofio.
Evaluar el efecto de este corrimiento de la estacionalidad de las precipitaciones sobre
la fenoldgica de especies claves de los pastizales ayudaria a prever cambios futuros en
las interacciones dentro de estos ecosistemas.

e Respuestas fenoldgicas a niveles de temperaturas por debajo de la actual
temperatura ambiental: Nuestro trabajo evalud, como la mayoria de los estudios que
evallan cambio climatico, las respuestas fenoldgicas al aumento de las temperaturas.
Sin embargo, existen casos especificos como los observados en nuestra region, donde
el aumento de precipitaciones resulta en una disminucion local de la temperatura. ES
necesario evaluar también las respuestas de las especies a estos descensos de
temperatura.

e Mayor nimero de especies: Este trabajo mostré que la identidad de las especies es
muy importante en las respuestas productivas y fenologicas al clima (por p.egj., las
especies difirieron en sus respuestas). Por lo tanto seria importante continuar
evaluando otras especies del pastizal, para abarcar la variabilidad que presentan entre
si.

e Fenologia de érganos subterraneos: En este trabajo se analizaron las respuestas
productivas y fenoldgicas de la parte aérea de las plantas (hojas, tallos,
inflorescencias). Sin embargo, la mayor parte de la produccién primaria en sistemas
semidaridos esta dada por la produccion de raices, y esta puede presentar diferente
estacionalidad y diferente respuesta a factores abioticos, que lo conocido para los
Organos aéreos. Seria importante por lo tanto, examinar la fenologia de los
componentes subterraneos (principalmente raices), sus controles climaticos, y su
relacién con la fenologia de los érganos aéreos.
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APENDICE

Tabla 2.7: Correlaciones (Pearson) y probabilidades (en cursiva) entre el inicio, fin y largo del ciclo reproductivo y las temperaturas mensuales
(minimas, medias y maximas) para los 12 afios. Ref.; Celdas oscuras correlaciones estadisticamente significativas, Rango: fechas extremos para
cada fenofase; Pip Nap: Piptochaetium napostaense, Poa Lig: Poa ligularis, Eus Ret: Eustachys retusa, Sch Con: Schizachyrium condensatum.

GF |Especie Rango Minima Media Maxima
PipNap (fecha) T<Jul| T<Ag| T<Sep | T<Oct | T<Nov | T<Dic | T<Ene | T<Feb | T<Mar [ T<Abr | T<May| TxJul | TxAg [ TxSep | TxOct [ TxNov | TxDic | TxEne | TxFeb | TxMar | TxAbr [ TxMay] T>Jul | T>Ag | T>Sep | T>Oct | T>Nov | T>Dic | T>Ene [ T>Feb | T>Mar | T>Abr | T>May
Inicio Yoct-nov -0,42|-0,09| -0,35| -0,16 -0,14| 0,27 -0,06] 0,49 0,52| 0,34| 0,25| 0,69
0,17]0,79| 0,26| 0,62 0,67/0,39] 0,85| 0,10 0,08/ 0,28| 0,44| 0,01
Fin Udic-12/mrz -0,27|-0,24| 0,31 0,33] 0,10{ 0,12| 0,11 0,31 0,07, -0,26 0,07| 0,54| 0,53 0,39] 0,58| -0,39| -0,25| -0,45 -0,07| 0,23| 0,47| 0,44| 0,43| 0,32| -0,50| -0,31| -0,54
0,40] 0,45| 0,32 0,30| 0,75| 0,71 0,73| 0,32 0,84 0,41(0,82| 0,07| 0,08| 0,21]|0,049| 0,21 0,43| 0,17 0,84]0,48| 0,13| 0,16| 0,17| 0,31 0,10 0,33]| 0,09
Largo | oct-12/mrz -0,08/-0,21| 0,48/ 0,41| 0,08/ 0,09] 0,19] 0,28 0,09 -0,20{-0,05| 0,58| 0,32 0,14| 0,55| -0,31| -0,23| -0,42 -0,31] 0,07 0,37 0,13] 0,09 0,34 -0,41| -0,32| -0,60
0,80)0,52| 0,11| 0,19] 0,80f 0,79 0,55/ 0,39] 0,80 0,53/0,87| 0,05| 0,32| 0,66| 0,06| 0,33 0,47| 0,20 0,33]0,82| 0,24| 0,69] 0,79| 0,29 0,19/ 0,31] 0,05
G Poalig (fecha) T<Jul| T<Ag| T<Sep | T<Oct | T<Nov | T<Dic | T<Ene | T<Feb | T<Mar | T<Abr | T<May| TxJul | TXxAg | TxSep | TxOct| TxNov | TxDic | TxEne | TxFeb | TxMar | TxAbr | TxMay| T>Jul | T>Ag | T>Sep | T>Oct | T>Nov | T>Dic | T>Ene | T>Feb | T>Mar | T>Abr | T>May!
Inicio Loct-Unov -0,411-0,18| -0,43| 0,27 -0,28] 0,27| -0,07| 0,46 0,44| 0,58| 0,28| 0,65
0,18 0,57| 0,17| 0,40 0,38|0,40| 0,83| 0,13 0,16 0,05| 0,38| 0,02
Ein 15/dic-1-mrz -0,67|-0,19| 0,05/ -0,37] -0,15[ -0,24[ 0,13 0,78 -0,56] 0,28] -0,16] 0,29 0,26| 0,55| 0,56 0,44 -0,36| 0,32| -0,30| 0,42|] 0,22 0,48/ 0,50 0,36
0,02| 0,55| 0,88| 0,24| 0,63| 0,46| 0,68/ 0,003 0,06(0,38| 0,63| 0,36| 0,41| 0,06] 0,06/ 0,15 0,25/ 0,31| 0,34 0,18| 0,48| 0,12 0,10 0,25
Largo Loct-1mrz -0,52(-0,11| 0,27| -0,54| -0,50| -0,23| 0,33| 0,74 -0,47| 0,17 -0,14| 0,08] -0,04| 0,55/ 0,65 0,44 -0,62| 0,06] -0,48] 0,12 -0,10] 0,48 0,58 0,34
0,08| 0,72| 0,39 0,07) 0,10| 0,46 0,30 0,01 0,12/ 0,59| 0,67 0,81| 0,90| 0,07 0,02 0,15 0,03]0,86| 0,12 0,71) 0,76| 0,11 0,05/ 0,28
EusRet (fecha] T<Jul| T<Ag| T<Sep | T<Oct | T<Nov | T<Dic | T<Ene [ T<Feb | T<Mar | T<Abr | T<May| TxJul | TXxAg | TxSep [ TxOct | TxNov [ TxDic | TxEne | TxFeb | TxMar [ TxAbr | TxMay| T>Jul | T>Ag [ T>Sep | T>Oct | T>Nov | T>Dic | T>Ene | T>Feb [ T>Mar | T>Abr [ T>May
Inicio | 15/0ct-15/ene -0,46| 0,28| -0,68| 0,07| 0,02|-0,27| -0,14 -0,39( 0,12| -0,64| -0,23| -0,16| -0,45| 0,42 0,20 0,12| -0,15| 0,03] -0,09| -0,12| 0,35
0,13/ 0,39| 0,02| 0,82 0,95]| 0,39| 0,67 0,21|0,71| 0,02| 0,47 063]| 0,14| 0,18 0,53|0,72| 0,64| 0,93 0,78]| 0,72| 0,26
Fin Umrz-Ljun 0,20 0,00/ 0,44| 0,03 -0,32] 0,39] 0,65 0,44 -0,16| -0,09 0,04] 0,11| 0,21 0,33| 0,36/ -0,44] 0,07 0,02 0,09| -0,26] -0,28| -0,21] -0,19| 0,04] 0,05/ 0,20| -0,46( -0,20( -0,11| -0,09| -0,15[ -0,17| -0,38|
0,54/ 0,99| 0,15| 0,94 0,31 0,21| 0,02| 0,15( 0,63| 0,79 091] 0,73|0,52| 0,29 0,25| 0,15| 0,83| 0,96 0,79| 0,44| 0,40| 0,53| 0,56/ 0,90 0,88| 0,53| 0,13| 0,53 0,73| 0,79| 0,66( 0,61| 0,25
Largo 15/oct-Ljun 0,39(-0,15| 0,68 -0,02 -0,23| 0,42 0,52 0,25 -0,23| -0,03[ 0,14] 0,30| 0,07] 0,59 0,38 -0,22| 0,30| -0,22| -0,16| -0,31| -0,20| -0,14| -0,24|-0,04] 0,12 0,12| -0,26[ -0,07( -0,27| -0,08] -0,09( -0,01| -0,36|
c 0,20/ 0,64| 0,01]| 0,94 046] 0,17| 0,08| 043| 049| 094| 068] 0,35|0,82| 0,04 0,23| 0,50| 0,34| 049| 062| 036] 055| 0,68] 0,45/0,91| 0,71| 0,71]| 0/41| 0,82 0,39| 0,80| 0,79 0,99| 0,28
“[schcon (fecha) T<Jul| T<Ag| T<Sep | T<Oct | T<Nov | T<Dic | T<Ene | T<Feb | T<Mar [ T<Abr | T<May| TxJul | TxAg [ TxSep | TxOct [ TxNov | TxDic | TxEne | TxFeb | TxMar | TxAbr [ TxMay] T>Jul | T>Ag | T>Sep | T>Oct | T>Nov | T>Dic | T>Ene [ T>Feb | T>Mar | T>Abr | T>May!
Inicio Yoct-1/nov -0,05| 0,42| 0,11f -0,61] -0,51f -0,20[ 0,03 -0,02| 0,43 -0,20| -0,21] -0,58| 0,04| 0,30 -0,02| 0,08 -0,35| -0,16| -0,44| 0,12 0,32
0,88] 0,18| 0,75 0,04| 0,09 0,53| 0,92 0,94(0,16| 0,54| 0,52| 0,049| 0,90| 0,34 0,94 0,80| 0,26 0,61] 0,15| 0,70 0,30
Fin 15/dic-1-mrz -0,03|-0,30| 0,15/ -0,08] -0,34| 0,36] 0,55| 0,53| -0,21| -0,36| -0,18] 0,18 0,20| 0,37| 0,43 -0,09| -0,11| -0,18| -0,01| -0,33]| -0,33| -0,29| 0,20| 0,22| 0,42| 0,46| -0,06| -0,33| -0,29( -0,03| -0,11| -0,26] -0,33
0,94 0,34| 0,65| 0,81 0,27| 0,26 0,06/ 0,08| 0,52 0,26| 0,57| 0,58]|0,53| 0,24| 0,16] 0,79 0,73| 0,58| 0,98| 0,29| 0,29| 0,37] 0,54(0,48( 0,18| 0,13 0,87| 0,30| 0,36 0,94 0,73| 0,42 0,29
Largo e 0,00(-0,50| 0,08] 0,25 -0,05| 0,43| 0,49 0,46/ -0,20| -0,55[ -0,29] 0,18/-0,04] 0,44 0,50| 0,23| -0,13| -0,32| -0,29| -0,48| -0,49| -0,34| 0,19 0,16] 0,57 0,51| 0,18 -0,37( -0,44| -0,18| -0,30[ -0,26] -0,32|
1,00 0,10/ 0,81]| 0,44| 0,88 0,16| 0,11] 0,13 0,53| 0,06/ 0,36] 0,58|0,90| 0,15 0,09/ 048] 0,70| 0,30f 0,36 0,12| 0,10( 0,29| 0,55/ 0,61| 0,05 0,09| 0,57| 0,24| 0,15 058 0,35| 0,42| 0,31
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Tabla 2.8: Correlaciones (Pearson) y probabilidades (en cursiva) entre el inicio, fin y largo del ciclo reproductivo y las precipitaciones

mensuales, bimensuales y estacionales para los 12 afios. Ref.; Rango: fechas extremos para cada fenofase. Celdas oscuras correlaciones
estadisticamente significativas Pip Nap: Piptochaetium napostaense, Poa Lig: Poa ligularis, Eus Ret: Eustachys retusa, Sch Con:
Schizachyrium condensatum.

GF |Especie Rango Mensual Bimensual Estacional
PipNap (fecha) ppJun | ppJul |ppAgo |ppSep [ppOct [ppNov| ppDic |ppEne|ppFeb|ppMar|ppAbr|Pjul-ago|Pag-sep | Psep-oct|Poct-nov|Pnov-dic|] PInv | PPri | PVer | POtA
Inicio Loct-1/nov 0,17] -0,61 0,07 0,02 -0,14 -0,56 0,05 -0,09 -0,31 0,371 -0,50] 0,45
0,590( 0,037| 0,823| 0,961| 0,665 0,060 0,867 0,776 0,331 0,231] 0,096 0,145
Fin 1dic-12/mrz 0,62| -0,03 -0,15[ -0,09 0,67 -059| -0,14[ 0,12| -0,08/ 0,33 -0,08 -0,15 0,43 -0,01 -0,52] -0,11] -0,22 0,06] -0,45
0,033| 0,918| 0,644| 0,790 0,018 0,045| 0,666| 0,707 | 0,814| 0,329 0,806 0,632 0,164 0,988 0,082| 0,726| 0,489| 0,845 0,166
Largo 1oct-12/mrz 0,55| 0,24 -0,19 -0,10 0,74] -0,50] -0,37 0,22] 0,03 0,26 0,18 -0,18 0,48 0,14 -0,700 0,12 -0,43 0,17] -0,01
c3 0,066| 0,444| 0,564| 0,769| 0,006| 0,101| 0,233| 0,484| 0,918 0,441 0,586 0,571 0,115 0,672 0,011} 0,720| 0,162| 0,598| 0,989
Poalig (fecha) ppJun | ppJul |ppAgo |ppSep |ppOct [ppNov| ppDic |ppEne|ppFeb|ppMar|ppAbr]|Pjul-ago [ Pag-sep [ Psep-oct[Poct-nov|Pnov-dic] PInv | PPri [ PVer | POt
Inicio Loct-1/nov 0,15] -0,40| -0,11| -0,34 0,28 -0,38 -0,36 -0,09 -0,14 0,16 -0,57| 0,44
0,650| 0,222| 0,739| 0,310| 0,404 0,256 0,284 0,794 0,691 0,644] 0,065| 0,172
Fin 15/dic-1-mrz 0,10/ -0,37{ -0,05f 0,17 -0,04] -0,40[ 0,26 -0,11] -0,38 -0,31 0,13 0,13 -0,42 -0,01] -0,13| -0,04[ -0,34] -0,42
0,780( 0,268| 0,878| 0,617| 0,916( 0,218| 0,448| 0,756 | 0,254 0,348 0,711 0,714 0,203 0,986] 0,694| 0,914| 0,308 0,226
Largo etV 0,02] -0,18 0,01 0,38 -0,20| -0,24( 0,06 0,06] -0,42 -0,13 0,34 0,19 -0,38 -0,100 0,17 -0,29] -0,32| -0,05
0,958| 0,601| 0,987| 0,255| 0,562 0,485]| 0,860| 0,851| 0,198 0,694 0,310 0,581 0,248 0,781] 0,608| 0,389 0,336| 0,889
EusRet (fecha) ppJun | ppJul |ppAgo |ppSep |ppOct [ppNov| ppDic |ppEne|ppFeb|ppMar|ppAbr]Pjul-ago [ Pag-sep [ Psep-oct[Poct-nov|Pnov-dic] PInv | PPri [ PVer | POt
. -0,71] -0,16] -0,04| -0,06 0,00 0,19 -0,01f -0,74 -0,17 -0,07 -0,06 0,16 0,11 -0,18[ 0,16
Inicio | 15/oct-15/ene
0,010| 0,610| 0,906( 0,862| 0,991 0,561| 0,969| 0,006 0,593 0,820 0,866 0,620 0,739] 0,568| 0,621
Fin o 0,29 -0,09] -0,15| -0,03] -0,20| 0,14| -0,16/ 0,56] -0,11] -0,07] 0,05 0,14 -0,10 -0,16 -0,03 -0,07] -0,13| -0,27 0,25 0,19
0,363| 0,781| 0,645| 0,937 0,542| 0,659| 0,619| 0,061| 0,724 0,838 0,882 0,676 0,759 0,609 0,937 0,827] 0,685| 0,394| 0,434 0,568
Largo 15/0ct-1jun 0,61] 0,04/ -0,08 002 -013] -0,02| -0,10f 0,81] -0,02| -0,30] 0,02 0,01 -0,02 -0,08 -0,11 -0,11] 0,02| -0,27 0,39] 0,18
ca 0,036| 0,909| 0,814( 0,961| 0,693| 0,962] 0,760| 0,002( 0,942| 0,366| 0,965 0,971 0,944 0,813 0,732 0,733] 0,949| 0,390( 0,212] 0,590
SchCon (fecha) ppJun | ppJul |ppAgo |ppSep |ppOct [ppNov| ppDic |ppEne|ppFeb|ppMar|ppAbr]Pjul-ago [ Pag-sep [ Psep-oct[Poct-nov|Pnov-dic] PInv | PPri [ PVer | POt
. 0,05 -0,17( -0,06f 0,17 -0,29] 0,48/ -0,31 -0,06 -0,19 0,12 -0,07 0,20 -0,01] -0,09] -0,26
Inicio | 13/nov-15/ene
0,867 0,591| 0,863| 0,592 0,370( 0,117| 0,324| 0,860 0,558 0,712 0,828 0,531 0,969]| 0,782| 0,420
Fin imrz-154un 0,39 -0,38) -0,32| -0,19| -0,14| -0,27| 0,29/ 0,58| 0,003 -0,04] -0,20 -0,46 -0,34 -0,26 -0,36 0,12 -0,51] 0,07 0,35 -0,21
0,216| 0,229| 0,319| 0,556| 0,662| 0,389 0,355| 0,049| 0,991| 0,907 0,537 0,132 0,284 0,408 0,248 0,706] 0,092| 0,839| 0,269| 0,514
Largo | 13mov-15jun 0,32| -0,25| -0,26[ -0,26 0,02| -050f 0,43/ 0,56| 0,39] 0,06] -0,14 -0,32 -0,37 -0,21 -0,44 0,12 -0,42 0,20 0,63] -0,24
0,317| 0,426] 0,415] 0,407 0,950{ 0,096] 0,160| 0,058 0,211| 0,857 0,663 0,305 0,234 0,523 0,155 0,714] 0,175] 0,543| 0,028 0,453
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