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RESUMEN

Los ecosistemas pastoriles del mundo se caracterizan por algin grado de aridez y
pastoreo por grandes herbivoros, que por su biomasa por area y los efectos de su
actividad pueden ser consideradas especies ingenieras del ecosistema. El objetivo de
esta Tesis fue estudiar el efecto del manejo del pastoreo ovino sobre distintos niveles
jerarquicos de organizacion de la vegetacion en estepas aridas de la Patagonia, desde
plantas hasta ecosistemas/comunidades pasando por poblaciones. Se evalud el efecto de
la carga histérica de pastoreo sobre la organizacion de la biomasa subterrdnea de la
comunidad, sobre la morfologia individual y la estructura poblacional de pastos de
diferente preferencia y sobre el abastecimiento de servicios ecosistémicos. Por otro
lado, se estudié de qué manera el manejo del pastoreo con descansos afecta el
crecimiento de las gramineas forrajeras. Los principales resultados de los estudios de
campo indicaron que la carga histérica de pastoreo cambié la composicion de la
biomasa aérea y subterranea, modifico la distribucidn de tamafios de las poblaciones de
pastos de diferente preferencia y afectd la provision servicios ecosistémicos. En general,
cuando la carga fue moderada, el pastoreo optimizd la estructura de los diferentes
niveles de organizacion de la vegetacion y el funcionamiento del ecosistema en relacion
a las situaciones sin herbivoros. Se incrementd la produccién y la disponibilidad de
forraje, maximizando de esta manera el abastecimiento de los servicios ecosistémicos de
provision y regulacién. En cambio, al intensificar la carga, el efecto del pastoreo se
volvié negativo rompiendo con los circuitos de retroalimentacion favorables para el
funcionamiento del ecosistema. Por otro lado, se demostrd que el manejo del pastoreo
con descansos prolongados mejora el desempefio de pastos forrajeros en situaciones
donde la disponibilidad de agua no limita el crecimiento. En conclusién, este trabajo
aporta evidencias empiricas a escala de unidades de manejo pecuario que indican que
cargas animales moderadas y variables en el tiempo podrian mejorar la sustentabilidad

de los sistemas patagdnicos y contribuir a frenar su deterioro.

Palabras clave: estepa patagénica; estructura poblacional; gradiente de pastoreo; manejo
del pastoreo; organizacion espacial de raices; preferencia animal; produccién de

forraje; servicios ecosistémicos
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PLANTEO DEL PROBLEMA

El principal desafio ambiental que enfrenta el uso de la tierra es encontrar el
equilibrio entre satisfacer las necesidades humanas inmediatas y mantener la capacidad
de los ecosistemas de proveer bienes y servicios en el futuro (Foley et al. 2005). Para
esto, es necesario resolver el compromiso entre el abastecimiento de servicios
ecosistémicos de provision y de regulacion, que ha sido descripto en muchos
ecosistemas (DeFries et al. 2004; Millennium Ecosystem Assessment 2005; Foley et al.
2005; Rodriguez et al. 2006; Bennett et al. 2009; Raudsepp-Hearne et al. 2010; Power
2010). Este objetivo es dificil de alcanzar en la medida que el manejo debe considerar
no so6lo aspectos técnicos y productivos sino también aspectos econémicos, sociales y
biofisicos (Aguiar 2005). La falta de conocimiento bésico sobre el componente
biofisico, junto con la incertidumbre climatica y la carencia de una evaluacion critica
del manejo de agroecosistemas en general, y de sistemas de pastoreo en particular, ha
complicado el disefio de manejos sustentables. Para avanzar sobre la definicién del
conflicto, es necesario tener datos basicos sobre los procesos biofisicos y,

particularmente, sobre cémo los afecta la actividad humana (Aguiar 2005).

Los ecosistemas aridos cubren alrededor de un tercio de la superficie terrestre del
planeta (Noy-Meir 1973; Goodall y Perry 1979), y en Argentina, aproximadamente dos
terceras partes de la superficie esta asociada a ecosistemas aridos y semi-aridos
(Fernandez y Busso 1999). La mayoria de estos ecosistemas tienen como principales
caracteristicas: i) la disponibilidad de agua para los organismos que los habitan es baja e
impredecible (Noy-Meir 1973; Goodall y Perry 1979), ii) la productividad primaria
aérea es muy baja y muy variable espacial y temporalmente (Noy-Meir 1973; Walter

1977; Jobbagy y Sala 2000) y iii) la vegetacion tiene menos del 60% de cobertura y
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usualmente estd co-dominada por lefiosas y pastos anuales o perennes (Cabrera 1976;
Walter 1977; Soriano et al. 1983; Ledn et al. 1998). Dadas tales caracteristicas
biofisicas, la utilizacion agricola de estos ecosistemas es limitada, y el principal uso es
el pastoreo extensivo por herbivoros domésticos (Soriano et al. 1983; Milchunas y

Lauenroth 1993; Oesterheld et al. 1999; Asner et al. 2004).

La evolucidn de los ecosistemas pastoriles del mundo ha estado controlada, en
general, por dos fuerzas o vectores: algun grado de aridez y el pastoreo por diferentes
especies de grandes herbivoros (Stebbins 1972, 1981; Raven y Axelrod 1974). Por esa
causa se identifican en estos ecosistemas caracteres que representarian adaptaciones
concurrentes a estas fuerzas (Coughenour 1985; McNaughton 1985). En la actualidad el
uso ganadero es la principal actividad humana y uno de los principales factores que
determina la abundancia y la distribucion de las especies de plantas, modificando la
estructura y el funcionamiento de estos ecosistemas (Milchunas y Lauenroth 1993). El
ganado domeéstico tiene el potencial para funcionar como ingeniero de los ecosistemas
en ecosistemas aridos y semi-aridos debido a que, a pesar de su baja abundancia,
modifica la disponibilidad de recursos para muchos organismos e induce cambios en la
estructura de la vegetacion (Derner et al. 2009). Uno de los principales efectos del
pastoreo, que ha sido ampliamente descripto, es el reemplazo floristico de algunas
especies de mayor calidad forrajera (preferidas por el ganado) por otras no preferidas
(Noy-Meir et al. 1989; Westoby et al. 1989; Briske 1991; Briske y Heitschmidt 1991;
Cingolani et al. 2005; Bisigato et al. 2005). El reemplazo de especies, junto con la
disminucion de la cobertura vegetal y la productividad, sumado al aumento en la
erosion del suelo, estan entre los agentes mas importantes de desertificacion (Brown et

al. 1997). Se ha propuesto que los cambios en la composicion especifica y la cobertura
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vegetal de las comunidades estarian determinados principalmente por el balance entre la
pérdida de biomasa de las plantas individuales, su respuesta a la defoliacion en términos
de crecimiento y, ademas, por el cambio en las habilidades competitivas (Graff 2009).
Sin embargo, los mecanismos involucrados atn no son del todo claros. Por esa razon se
requieren estudios que complementen y, en alguna medida, permitan entender
acabadamente los mecanismos que estan detras de los patrones a nivel de comunidad

que se han descripto repetidamente a nivel mundial.

ANTECEDENTES Y OBJETIVOS DE LA TESIS

Las respuestas de la vegetacion al pastoreo pueden ser investigadas a distintos
niveles jerarquicos de organizacion (e.g. vastago, planta, poblacion, comunidad o
ecosistema). Por ejemplo, la productividad primaria puede disminuir como respuesta al
pastoreo debido a una reduccién en el peso de los macollos, en el nimero de macollos
por planta o en la densidad de plantas de la comunidad (Briske 1991). La comprension
de los mecanismos que ocurren en los niveles jerarquicos superiores (e.g. comunidad)
requiere que sean investigados los procesos a niveles jerarquicos inferiores (e.g.
poblacion, planta y vastagos o macollos) (Archer y Tieszen 1986; Brown y Allen 1989).
También puede ocurrir que las respuestas sean opuestas entre distintos niveles
jeréarquicos (Briske 1991). Por ejemplo, Butler y Briske (1988) encontraron que el
pastoreo incrementa la densidad de plantas a nivel de poblacién, pero a nivel de
individuo disminuye el area basal por planta. Para evitar conclusiones incompletas o
erroneas, es esencial que sean considerados varios niveles jerarquicos de organizacion al
evaluar el efecto del pastoreo sobre la vegetacion (Briske 1991). A nivel de comunidad,

se han descripto cambios en la composicion de especies y la dinamica de la biomasa
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asociados al pastoreo (Milchunas y Lauenroth 1993), pero no es exhaustivo el
conocimiento de los mecanismos involucrados. Por el contrario, las investigaciones
reduccionistas a nivel de planta dan ideas mas acabadas de los mecanismos
ecofisioldgicos involucrados, pero son con frecuencia demasiado limitadas para
identificar las interacciones y propiedades de los sistemas en los niveles de organizacion
adecuados para el manejo. Una limitacion importante de la extrapolacion de los estudios
a nivel de planta para entender lo que pasa en la comunidad es la poca informacién que
existe sobre la ecologia de poblaciones de las especies vegetales dominantes (Briske
1991). Contar con estudios que abarquen los distintos niveles jerarquicos de
organizacion, principalmente el nivel de poblacion de las especies dominantes, es clave
para encontrar sistemas de manejo del pastoreo adecuados segun los objetivos
productivos y de conservacion deseados desde la perspectiva de las respuestas de la

vegetacion.

Otro aspecto relegado para la comprensién del efecto del pastoreo sobre la
vegetacion es como afecta la produccion y la biomasa subterraneas. La amplia
descripcion de los efectos del pastoreo sobre la estructura de la porcion aérea de la
vegetacion no se corresponde con la escasa informacién que tenemos sobre los efectos
en la porcion subterranea (Leva et al. 2009). En general, se presume que las respuestas
subterraneas copian las aéreas. Sin embargo, son justamente los recursos del suelo,
particularmente el agua, los que controlan la estructura y los procesos de las
poblaciones, comunidades y ecosistemas en sistemas dominados por herbaceas (Tilman
1988; Lauenroth y Coffin 1992). Conocer estos procesos subterraneos asociados a la
estructura de los sistemas radicales en distintos escenarios de pastoreo es relevante para

una comprensioén mas acabada de la respuesta de los ecosistemas aridos a la herbivoria.
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Los herbivoros seleccionan su dieta a distintas escalas, desde planta a paisaje,
pasando por comunidad (Senft et al. 1987; Bailey et al. 1996), y pueden cambiar la
heterogeneidad de la vegetacion también a distintas escalas (Senft et al.1987; Ares et al.
1990; Adler et al. 2001; Golluscio et al. 2005). Existen estudios que indican que el
pastoreo puede incrementar, disminuir o mantener la heterogeneidad, dependiendo de la
heterogeneidad espacial existente en la vegetacion, del patron espacial de pastoreo y de
la escala de analisis (Adler et al. 2001). En zonas aridas, la desertificacion inducida por
pastoreo esta asociada a cambios en la heterogeneidad espacial de la cobertura de
distintas formas de vida de la comunidad (Golluscio et al. 2005). Sin embargo, en
general hay muy pocos estudios que evalten el efecto del pastoreo sobre la
heterogeneidad de tamafios de individuos dentro de una poblacion y/o la estructura
poblacional entre poblaciones de las especies dominantes. Esta informacion puede ser
util debido a que en Gltima instancia, los cambios en las abundancias de las especies de
las comunidades estan determinados por las tasas demogréaficas poblacionales que
dependen de su estructura de tamafios y de la heterogeneidad de plantas individuales, las
cuales pueden ser modificadas por el pastoreo (Paruelo et al. 2008; Ofiatibia et al.

2010).

Una idea relativamente nueva para el manejo de ecosistemas pastoriles es, como
se menciono, la de ver al ganado como ingeniero de los ecosistemas debido a que puede
alterar la heterogeneidad de la vegetacion en varias dimensiones (Derner et al. 2009) y
modificar el abastecimiento de servicios ecosistémicos. Las practicas de manejo del
pastoreo, en general, hacen hincapié en que una distribucién uniforme del ganado,
también uniformiza la utilizacion y disminuye la heterogeneidad espacial de la

vegetacion (Fuhlendorf y Engle 2001). Sin embargo, en los ecosistemas aridos, la



17

heterogeneidad puede jugar un papel fundamental en el mantenimiento de la
productividad del ecosistema mediante la agregacion y concentracion de recursos
limitantes (Ludwig y Tongway 1995; Aguiar y Sala 1999), y también en la
productividad secundaria, a través de proveer forraje diferencialmente en tiempo y
espacio (Fynn 2012). En este sentido la manipulacion del tipo de ganado, la carga
animal y los periodos de pastoreo y descanso (Briske y Heitschmidt 1991) podrian ser
una forma de manipular la heterogeneidad de la vegetacion para aumentar el
crecimiento de las plantas y de esta manera incrementar el abastecimiento de servicios
ecosistémicos, la disponibilidad y uso del forraje y, en Gltima instancia, contribuir a

optimizar el uso y frenar o revertir el deterioro (Golluscio et al. 1998).

En las estepas aridas patagdnicas, hace poco mas de un siglo que la principal
actividad es la ganaderia ovina y existen datos que revelan procesos de desertificacion
promovidos por el pastoreo (Ares et al. 1990; Aguiar y Sala 1998; Paruelo y Aguiar
2003), los cuales ya habian sido documentados hace mas de cincuenta afios (Soriano
1956). El pastoreo genera cambios en la vegetacion de las estepas patagonicas, que
incluyen cambios en la composicion de las comunidades (Leon y Aguiar 1985;
Perelman et al. 1997; Cingolani et al. 2005; Cesa y Paruelo 2011), en la estructura y
dindmica de las poblaciones de arbustos y pastos (Cipriotti y Aguiar 2005; Cipriotti y
Aguiar 2011) y en el funcionamiento del ecosistema (Aguiar et al. 1996). Se ha
demostrado que al incrementar la intensidad del pastoreo, cambia la organizacion
espacial de las especies, aungue se mantiene el mosaico de vegetacion de dos fases
(Cipriotti y Aguiar 2005). El pastoreo intenso disminuye la cobertura de gramineas
preferidas, aumenta la de especies no preferidas y, ademas, aumenta la cobertura de

suelo desnudo (Perelman et al. 1997; Aguiar y Sala 1998; Golluscio et al. 2009). De
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esta manera disminuiria el abastecimiento de servicios ecosistémicos, principalmente el
de provision de forraje. Asimismo, promueve una disminucion de los reservorios de C y
N del suelo (Golluscio et al. 2009), aunque no se conoce como afecta los reservorios en
la biomasa. Los cambios producidos por el pastoreo en poblaciones de pastos son de tal
magnitud, que en algunos campos sobrepastoreados pueden conducir a la extincion
local de las especies mas preferidas. Més all& de suponer que en las estepas patagdnicas
pastoreadas por ovejas la disminucion de algunas especies resulta de una extraccion
desproporcionada de forraje por selectividad animal, que ademas cambia el balance de
la competencia entre las especies pastoreadas y las no pastoreadas (Graff 2009), ain no

tenemos una idea clara de algunos de los mecanismos involucrados.

El sistema que utilicé para mi trabajo de tesis fue la estepa Occidental de la
Patagonia, que cumple con las caracteristicas mencionadas para los ecosistemas aridos
(Soriano 1956; Ledn y Aguiar 1985; Sala et al. 1989; Golluscio et al. 1998; Aguiar y
Sala 1998) y por su extension y estructura, es adecuada para abordar cuestiones con
consecuencias globales en este tipo de zonas. Especificamente estudié las interacciones
entre las ovejas y las especies de plantas dominantes de diferente preferencia,
principalmente los pastos. La oveja puede ser considerada una “especie clave o
ingeniera del ecosistema” (keystone species-ecosystem engineer) debido a que causa
cambios fisicos significativos sobre el ambiente y su efecto es muy grande en relacion a
su abundancia (Jones et al. 1994; Paine 1969,1995). En Sudamérica, la proporcién de
ovejas dentro del conjunto de herbivoros domésticos aumenta a medida que se
incrementa la aridez de los pastizales templados (Oesterheld et al. 1992). De esta
manera, los ovinos cobran mayor importancia en sistemas aridos, probablemente debido

a que estos herbivoros tienen menores requerimientos per capita, son menos generalistas
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que los bovinos y tienen una dieta muy selectiva. Esta caracteristica les permite lograr
un mejor desempefio en sistemas con baja productividad y alta variabilidad temporal y
espacial en la cantidad y calidad de forraje. A su vez, los pastos son “especies basales”
(foundation species) debido a que son productores primarios dominantes en términos de
abundancia e influencia (Dayton 1972; Ellison et al. 2005). En estas estepas, las
gramineas son el principal recurso forrajero consumido por las ovejas (Somlo et al.
1997; Golluscio et al. 1998; Pelliza et al. 2001) y son un elemento importante para

caracterizar la condicion de los campos (Soriano y Brun 1973; Cesa y Paruelo 2011).

El objetivo general de esta tesis fue estimar el efecto del manejo del pastoreo
domeéstico sobre cuatro aspectos que permanecen pobremente estudiados y que sin
embargo tienen importancia para una visién mas profunda de la ecologia de ecosistemas
aridos pastoreados. Primero, el efecto sobre la organizacion de la porcion subterranea de
la comunidad vegetal. Segundo, el efecto sobre la estructura poblacional de gramineas
perennes que los animales utilizan con diferente preferencia. Tercero, el efecto sobre la
provision de servicios ecosistémicos. Cuarto, estudiar de qué manera el manejo del
pastoreo con descansos modifica el crecimiento de gramineas con valor forrajero. La
hipdtesis general es que los grandes herbivoros son ingenieros de ecosistema y por lo
tanto esenciales para mantener la integridad de los ecosistemas pastoriles. La
eliminacién del pastoreo o su intensificacién promueve disturbios que degradan la
estructura y funcionamiento. En general se conoce que el patrén de consumo de los
herbivoros cambia en la medida que se intensifica el uso humano, rompiendo circuitos
de retroalimentacion planta-herbivoro, y sumado a series de afios con sequia y cargas
animales constantes, seria una de las principales causas del deterioro en ecosistemas

aridos con herbivoros domésticos y del consecuente decaimiento de la actividad
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econdmica ganadera. Sin embargo, cargas moderadas y variables en el tiempo podrian
tener un efecto neutro o positivo sobre la comunidad y los principales procesos del
ecosistema. Es decir, el manejo del pastoreo es una herramienta adecuada para controlar
la defoliacion y el rebrote y, de esta manera, contrarrestar los efectos no deseados de la

selectividad animal.

El primer objetivo especifico fue describir la composicion de la biomasa
subterranea y su relacion con la biomasa aérea en areas bajo distintas intensidades de
pastoreo (cargas ganaderas de largo plazo). Estudié la particion de biomasa total y la
especifica ya que se conocia que las raices de diferentes especies de gramineas tienden a
compartir el mismo volumen de suelo (Leva 2005) pero no se sabia cdmo el pastoreo

podia modificar ese patron.

El segundo objetivo especifico consistid en evaluar el efecto de la intensidad
historica de pastoreo sobre la morfologia aérea de las matas (individuos) y la estructura
de tamafios de las poblaciones dominantes de pastos en estepas patagonicas. Se estudio
cémo los herbivoros domésticos cambian el tamafio, la forma, la disponibilidad de
forraje y la acumulacion de material muerto de los individuos en poblaciones de

especies preferidas en distinta medida.

El tercer objetivo especifico fue estudiar a nivel de ecosistema el abastecimiento
de servicios ecosistémicos de provision y regulacion asociados al carbono (C) en
distintos escenarios histéricos de pastoreo por herbivoros domésticos. Se estimo el

servicio de provision de forraje y el de secuestro de C y N en la vegetacion.

El cuarto objetivo especifico consistio en evaluar la influencia de diferentes

regimenes de manejo de pastoreo (pastoreo continuo y pastoreo alternado con descansos
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estacionales) sobre el crecimiento de gramineas “clave” en estos sistemas pastoriles,
bajo distintas situaciones de historia de pastoreo y en dos estaciones de crecimiento
contrastantes en términos de precipitaciones. Se probd distintos regimenes en busca de
encontrar manejos adecuados del pastoreo que permitan frenar el deterioro de plantas de
especies preferidas en términos de pérdida de biomasa, disminucién del crecimiento, del

tamano y la vitalidad.

La tesis esta organizada en seis capitulos; el presente de introduccion general,
cuatro correspondientes a cada uno de los objetivos planteados (Capitulos 11, 111, IV y
V) y uno de discusion general. Para cada objetivo especifico se plantearon hipotesis,
predicciones y metodologias especificas. El sitio de estudio y el gradiente de pastoreo

son presentados en este capitulo.

SISTEMA DE ESTUDIO

Las estepas arbustivo-graminosas del Distrito Occidental Patagonico han sido
pastoreados por ovejas desde hace mas de 100 afios. El sitio de estudio cubre un area de
300 km? y se encuentra ubicado en el Distrito Occidental de la Provincia Fitogeografica
de Patagonia. La temperatura media mensual oscila entre 2 °C en el mes de julio y 14
°C en enero. La precipitacion media anual es de 154 + 44 mm y la mayoria de las
precipitaciones ocurren entre los meses de mayo y septiembre (Jobbagy et al. 1995).
Los suelos son arenosos, con alto contenido de guijarros de didmetro variable (Paruelo
et al. 1988). El tipo de vegetacion dominante es una estepa arbustiva que esta co-
dominada por pastos y arbustos de baja altura. Ambas formas de vida contribuyen
aproximadamente con el 96% de la cobertura y la biomasa total de plantas (Fernandez et
al. 1991; Golluscio y Sala 1993). Las especies de arbustos dominantes son Mulinum

spinosum (Cav.) Pers., Adesmia volckmannii Philippi (ex A. campestris) y Senecio
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filaginoides De Candolle con una cobertura basal de 12 % (Fernandez et al. 1991). Las
tres especies difieren en la preferencia por el ganado ovino. Las ovejas consumen las
inflorescencias de Mulinum (enero-febrero), pero evitan consumir otros tejidos, debido a
las espinas y la alta concentracion de metabolitos secundarios (Bonvissuto et al. 1983;
Cavagnaro et al. 2003). Las ovejas también ramonean a Adesmia al comienzo de la
temporada de crecimiento, cuando los tejidos aun no estan lignificados. Senecio tiene
pequefias hojas pubescentes, tiernas, con altas concentraciones de metabolitos
secundarios (Cavagnaro et al. 2003) y no es consumido por el ganado ovino. Las
especies de gramineas dominantes tienen una cobertura basal del 25% (Fernandez et al.
1991) y son Pappostipa speciosa (Trin. et Rupr.) (ex Stipa speciosa var. speciosa),
Pappostipa major (Speg.) (ex Stipa speciosa var. major), Pappostipa humilis (Cav.) (ex
Stipa humilis), Poa ligularis (Nees ex Steud.) y Bromus pictus (Hook) . Poa ligularis y
Bromus pictus son las especies mas preferidas y por lo tanto las mas consumidas por el
ganado ovino (Bonvissuto et al. 1983). Pappostipa speciosa es de preferencia
intermedia y Pappostipa major y Pappostipa humilis son las especies menos

consumidas (Soriano 1956; Bonvissuto et al. 1983; Ofiatibia 2009).

Para evaluar los efectos del pastoreo se cuenta con el Campo Experimental del
INTA en Rio Mayo, ubicado al sudoeste de la provincia de Chubut, Argentina (45° 24"
lat. Sy 70° 15" long. O), y con campos privados cercanos. Dentro del Campo
Experimental hay una serie de clausuras de distintas edades (establecidas en 1954, 1972,
1983, 1994, 1998) y en los lotes pastoreados el manejo histérico del pastoreo es con
cargas moderadas (0,2 EO.ha™ [EO: equivalente oveja]). En los campos privados
vecinos el pastoreo es mas intenso, con cargas mas elevadas (0,4 EO.ha). De esta

manera se dispone de un gradiente de intensidad de pastoreo. Las clausuras y los
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campos pastoreados con distintas intensidades permiten caracterizar las principales
diferencias en la comunidad vegetal e inferir el impacto del pastoreo. Para los muestreos
se evitaron &reas cercanas a bebederos o alambrados, ya que en esas areas se concentra
una mayor actividad de los herbivoros y, por lo tanto, experimentan una alta presion

local de pastoreo poco representativa de lo que ocurre a escala de potrero.



CAPITULO 11

Pastoreo domestico y organizacion estructural y floristica de la

biomasa subterranea en estepas aridas
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INTRODUCCION

En las regiones aridas y semi-aridas los procesos subterraneos son los principales
determinantes de la estructura y dinamica de las comunidades (Sun et al. 1997;
Pechackova et al. 1999; Wildova 2004). A medida que aumenta la aridez, la
organizacion y el funcionamiento de los sistemas radicales de las plantas cobra mayor
importancia debido a que los procesos que ocurren debajo de la superficie incrementan
su relevancia relativa en relacion a los procesos aéreos (Lauenroth y Coffin 1992;
Lauenroth y Burke 1995; Burke et al. 1998). Esto se debe a que los recursos del suelo se
vuelven mas limitantes (Sun et al. 1997) y, por lo tanto, la competencia subterranea es
la principal forma en que compiten las plantas (Orians y Solbrig 1977; Fowler 1986;
Casper y Jackson 1997; Saint Pierre et al. 2002). Por otro lado, el principal ingreso de
materia organica y C en ecosistemas de pastizal proviene de la productividad de las
raices (Hook et al. 1994; Johnson y Matchett 2001; Derner et al. 2006) y una proporcion
elevada de la biomasa de las plantas se encuentra en la biomasa radical (Milchunas y
Lauenroth 1989). La biomasa de raices superficiales es la variable que mejor explica la
variacion en los contenidos de C y N organicos del suelo (Carrera y Bertiller 2010). Sin
embargo, a pesar de su relevancia, en general es escaso el conocimiento que existe sobre
los procesos subterraneos en casi todos los ecosistemas terrestres (Johnson y Matchett
2001). Menos aun es lo que se sabe acerca del efecto del pastoreo de grandes herbivoros

sobre la organizacion espacial y en profundidad de la biomasa total y especifica.

En la mayoria de los estudios ecoldgicos, la organizacion en las tres dimensiones
de los compartimentos aéreos ha sido descripta a nivel de especie y con gran detalle. En
cambio, la biomasa subterranea es en general agrupada en una Unica categoria que por

lo tanto resulta en una caja negra expresada en un tnico valor de g.m? (Leva et al.
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2009). Es posible proponer que el escaso conocimiento sobre los patrones de
distribucion radical se debe particularmente a problemas metodoldgicos, como la
dificultad de identificar las raices a nivel de especie y la necesidad de aplicar técnicas
destructivas para tomar los datos (Pechackova et al. 1999). La cobertura aérea puede no
ser un buen estimador de los patrones de distribucion de los sistemas radicales (Hook et
al. 1994) y existen pocos estudios en los cuales se ha resuelto la dificultad de identificar
las especies a través de sus raices (Pechackova et al. 1999; de Kronn y Mommer 2006;
Mommer et al. 2008; Leva et al. 2009; de Kronn et al. 2012). Una metodologia que
puede ser utilizada es estudiar plantas individuales, o de manera méas general, mantener
la conexion entre las raices y los vastagos de las plantas (Rodriguez et al. 2007), o
suponer la cercania a la porcion aérea como indicador de la especie (Soriano et al. 1987,
Saint Pierre et al. 2002). Sin embargo, existen inconvenientes para realizar un muestreo
estadisticamente apropiado (i.e. muestras con verdaderas repeticiones, al azar, no
sesgadas) y, a su vez, no resulta confiable en ecosistemas donde los sistemas radicales
de distintas especies comparten el mismo volumen de suelo (Leva 2005; Frank et al.
2010). Alli es més adecuado utilizar metodologias de identificacion de especies a través
de atributos morfolGgicos de las raices. En general, esta aproximacion ha sido utilizada
exitosamente para estudiar dicotiledéneas (Fernandez y Paruelo 1988; Golluscio y Sala
1993). Sin embargo, en el caso de las gramineas solo recientemente se ha podido

clasificar taxondmicamente sus raices (Leva et al. 2009).

Una de las conclusiones generales de varias décadas de estudio de la porcion aérea
de los ecosistemas pastoriles es que el pastoreo es, junto con el clima, uno de los
principales determinantes de la estructura de la vegetacion y el funcionamiento de

ecosistemas aridos (Schlesinger et al. 1990; Ludwig y Tongway 1995). La mayor parte
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de la evidencia indica que el pastoreo tiene un efecto negativo sobre la biomasa aérea y
la productividad primaria neta aérea (a partir de ahora PPNA) (Milchunas y Lauenroth
1993) y afecta el patron espacial y la estratificacion de la porcion aérea de la vegetacion
(Adler et al. 2001). A su vez, han sido muy documentados cambios en la composicion
especifica de las comunidades promovidos por la herbivoria, tales como la reduccion de
la abundancia de las especies herbaceas preferidas y el incremento de la de las no
preferidas o de especies lefiosas (Schlesinger et al. 1990; Milchunas y Lauenroth 1993).
Sin embargo, la extension e intensidad de la descripcion de los efectos del pastoreo
sobre la estructura de la porcion aérea de la vegetacion no se corresponde con la escasa
informacion que tenemos sobre los efectos en la estructura subterranea de las
comunidades, que han sido poco explorados en estudios de campo (McNaughton et al.
1998; Johnson y Matchett 2001; Leva et al. 2009). Los cambios en la composicién de
especies inducida por el pastoreo pueden resultar en cambios en la distribucion
horizontal y vertical de la biomasa de raices en el suelo, principalmente en sistemas
codominados por lefiosas y herbaceas (Greenwood y Hutchinson 1998; Jackson et al.
2000; Schenk y Jackson 2002; Rodriguez et al. 2007). Por ejemplo, una reduccion en la
cobertura de las gramineas perennes podria estar asociada con una reduccion de la
biomasa de raices en los estratos superiores del suelo, debido a que tienen sistemas
radicales menos profundos que las especies lefiosas (Sala et al. 1989; Schenk y Jackson
2002). Por otro lado, la herbivoria puede también modificar la composicion subterranea
de la biomasa debido a que la defoliacion de la porcion aérea de las plantas
generalmente cambia la distribucién de los asimilados entre los 6rganos aéreos y
subterraneos y, por lo tanto, puede afectar el crecimiento de las raices de plantas

defoliadas (Belsky 1986). Sin embargo, no sabemos si los cambios observados en la
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porcién aérea son ma&s 0 menos importantes en relacion con los cambios de la porcion

subterranea.

El objetivo de este estudio fue evaluar el impacto de la intensidad historica de
pastoreo ovino sobre la organizacion estructural y floristica de la biomasa subterranea y
su relacién con la biomasa aérea en estepas patagonicas. Particularmente, se evalud el
efecto sobre las especies de pastos perennes dominantes, debido a su mayor relevancia
respecto a los arbustos en la dieta de los herbivoros nativos y domésticos y porque
existen evidencias de su sensibilidad al pastoreo ovino (Somlo et al. 1997; Golluscio et
al. 1998; Pelliza et al. 2001; Leva 2005; Ofiatibia 2009; Cesa y Paruelo 2011). En las
estepas arbustivo-graminosas patagonicas, las raices de los pastos ocupan los primeros
30 cm del perfil del suelo, mientras que los arbustos exploran porciones mas profundas
(Soriano y Sala 1983; Fernandez y Paruelo 1988; Sala et al. 1989). La primera hipotesis
que estudié indica que las plantas que son pastoreadas utilizan sus reservas para rebrotar
y recomponer el area foliar. Por lo tanto, frente a una historia prolongada de pastoreo
intenso disminuirian su biomasa radical, pero en menor proporcién que la aérea, que
sufre la remocion directa de los herbivoros domésticos y no pueden compensar esta
pérdida. Dependiendo de la respuesta (i.e. aumento 0 mantenimiento de su crecimiento)
en las especies menos pastoreadas (poco preferidas), la biomasa total de raices de pastos
puede compensar la reduccion dependiendo de la intensidad de pastoreo. Mi prediccion
es que al aumentar la intensidad de pastoreo disminuye la biomasa radical especifica y
la relacion biomasa aérea/biomasa subterranea de las especies preferidas. En pastoreo
moderado espero encontrar la misma biomasa total que en ausencia de pastoreo por la
compensacion de las especies no preferidas. Por otro lado, en relacion a la riqueza

especifica, la segunda hipoétesis indica que el pastoreo disminuye la coexistencia de
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distintas especies en el mismo volumen de suelo a escala de micrositio (“promiscuidad”,
segun Leva 2005) debido a la reduccion de la riqueza de la comunidad a escala de stand
al perder las especies mas preferidas. Mi prediccion es que a medida que aumenta la

intensidad histdrica de pastoreo disminuira la riqueza especifica a nivel de micrositio.



30

MATERIALES Y METODOS

Estimacion de la biomasa y rigueza radical v su relacién con la biomasa vy la riqueza

aérea en el gradiente de pastoreo

El muestreo se realizé en sitios con tres intensidades de pastoreo; exclusion al
pastoreo (clausura), pastoreo moderado y pastoreo intenso. Las clausuras al pastoreo
utilizadas en este estudio tienen distinta antigliedad (1972, 1983, 1994, 1998). Entre las
mismas no existen diferencias significativas en cuanto a su composicion, cobertura total
y especifica y densidad de gramineas y arbustos (Ofiatibia 2009; Golluscio et al. 2009;
Capitulo I11). En cada campo o potrero (n=4 por cada tratamiento de pastoreo) se
selecciond un area representativa del estado general, evitando areas cercanas a las
aguadas y alambrados. Alli se ubico al azar un punto de partida y un rumbo, que
permitieron orientar el comienzo y sentido de una transecta de 50 m sobre la que, cada
dos metros, se cosechd la biomasa aérea dentro de un marco circular de 6 cm de
diametro y se extrajo una muestra de suelo y raices con un cilindro de 6 cm de didmetro
hasta 0,20 m de profundidad (2 sub-muestras de distinta profundidad: 0-0,1 my 0,1-0,2
m). De esta manera se obtuvieron 25 sub-muestras de biomasa aérea y subterranea en
cada campo. Las muestras fueron embolsadas, etiquetadas y llevadas a laboratorio para
separar la biomasa aérea y subterranea por especie. Para identificar raices por especie se
utilizo la clave propuesta por Leva et al. (2009). Esta clave usa los atributos
morfoldgicos radicales que mas difieren entre las especies, como el diametro, el color y
las ramificaciones laterales. La especie Pappostipa major no aparece en los resultados
debido a que las raices son identificadas como de Pappostipa speciosa, ya que el
método fue desarrollado cuando eran consideradas la misma especie. La textura arenosa

de los suelos permite separar y limpiar las raices de manera bastante sencilla debido a
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que las particulas del suelo se desprenden facilmente de las raices (Leva et al. 2009). La
limpieza fue realizada cuidadosamente para evitar que quede suelo adherido a las raices,
pero también el desprendimiento de las raices mas finas. EI material aéreo y subterraneo

fue luego llevado a estufa a 65°C por 72 horas y fue pesado.

Analisis de datos

Se utilizo analisis de varianza (ANOVA) de una via para evaluar el efecto del
pastoreo sobre la biomasa subterranea y aérea total y sobre la biomasa de raices de cada
especie de pastos, comparando la biomasa de 0-10 cm, de 10-20 cm y de 0-20 cm entre
los tres niveles de pastoreo. También se analizé el efecto de la especie y la intensidad de
pastoreo sobre la proporcion de biomasa radical en los 10 centimetros superficiales en
relacién a la biomasa en los primeros 20 cm de suelo mediante un ANOVA de dos vias,
y ademas, se comparo entre las especies mediante un ANOVA de una via. Estos datos
fueron transformados a arcseno. Los resultados de biomasa relativa de cada especie en
funcién al total de biomasa radical de pastos fueron analizados mediante un ANOVA de
dos vias entre especie y pastoreo y a su vez, cada especie fue analizada por separado
entre las intensidades de pastoreo. Para evaluar el efecto del pastoreo sobre la biomasa
especifica aérea, subterranea y la relacién biomasa aérea/biomasa subterranea se
realizaron dos andlisis complementarios, un ANOVA de dos vias entre especie y nivel
de pastoreo y, por otro lado, se evalud cada especie por separado con un ANOVA de
una via entre los niveles de pastoreo. Estos datos fueron transformados a In para cumplir
con el supuesto de homogeneidad de varianzas. Para evaluar el efecto del pastoreo sobre
la riqueza de la porcidn aérea y subterranea se realiz6 un ANOVA entre los niveles de
pastoreo para cada porcion. En todos los casos, las medias de los tratamientos fueron
comparadas con el test de Tukey post-hoc los ANOVA. Las clausuras fueron utilizadas

como repeticiones del tratamiento de exclusion al pastoreo luego de corroborar que el



tiempo de exclusion al pastoreo no tenia efectos significativos sobre la biomasa de

raices (p>0,05 del andlisis de regresion entre la edad de clausura y la biomasa).
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RESULTADOS

La biomasa radical en los primeros 20 cm de suelo no fue modificada por la
intensidad de pastoreo y fue de 117,4+6,5 g.m™ (media + error estandar, Figura 2.1). La
biomasa aérea total de pastos tampoco cambi6 con el pastoreo (428,7+59,9 g.m™;
p>0,05). Las raices mostraron una clara estratificacion ya que los valores de biomasa
subterranea de 0-10 cm duplicaron los valores de la porcion de 10-20 cm de
profundidad, sin embargo, el pastoreo tampoco cambid la biomasa total en ambos

estratos, 0-10 y 10-20 cm (Figura 2.1).

El pastoreo cambid la composicion especifica de raices debido a que algunas
especies de pastos mostraron cambios asociados al pastoreo (Figura 2.2). Poa ligularis
y Bromus pictus decrecieron con el pastoreo. La biomasa radical de Poa ligularis fue
maxima en clausura y minima en pastoreo intenso (Figura 2.2b) y la de Bromus pictus
fue cuatro veces mayor en clausura que en las condiciones pastoreadas (Figura 2.2d).
Pappostipa humilis increment6 la biomasa con el aumento en la intensidad del pastoreo
y fue maxima en pastoreo intenso (Figura 2.2c). Pappostipa speciosa y Carex sp. no
exhibieron cambios con el pastoreo (Figura 2.2a y €). Una proporcion de las raices de
los pastos (aproximadamente el 14 %) no pudo ser clasificada por especie. Esta fraccion
no vario con la intensidad del pastoreo (Figura 2.2f). En los primeros 20 cm del suelo
también se encontraron raices de dicotiledoneas (arbustos y de hierbas), pero su
biomasa no cambi6 con la intensidad de pastoreo (p>0,05) y en promedio fue de
16,9+2,6 g.m™.

La proporcion de biomasa de raices en los primeros 10 cm del suelo fue mayor en
Pappostipa speciosa, Poa ligularis y Pappostipa humilis que en Bromus pictus y Carex

sp. Las tres primeras tuvieron la distribucion de raices mas superficial, con mas del 70
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% de la biomasa en los primeros 10 cm de suelo (Figura 2.3). La intensidad de pastoreo
no modifico esta proporcion en ninguna de las especies de pastos (p>0,05 en todos los

€asos).

Biomasa radical 0-20 cm

150~
0-10 cm

10-20 cm

[EY

o

o
1

Pastoreo
0-10cm p=0,71
10-20cm p=0,29
0-20cm p=0,53

Biomasa (g.m™)
S

CL PM PI
Intensidad de pastoreo

Figura 2.1. Biomasa radical de los primeros 20 cm del suelo en tres intensidades de pastoreo: CL
(clausura), PM (pastoreo moderado) y PI (pastoreo intenso). Los valores de biomasa fueron separados en
dos fracciones (0-10 y 10-20 cm). Las barras corresponden a los valores medios y las lineas verticales a
los errores estandar. La tabla indica los valores p de ANOVA entre las intensidades de pastoreo para cada
fraccion.

En términos de biomasa radical en los 20 cm de suelo evaluado, las tres
condiciones de pastoreo estuvieron dominadas por P. speciosa. Alrededor del 40 % de
la biomasa pertenecié a esta especie, patron que no varié con el pastoreo (Figura 2.4).
Poa ligularis y P. humilis presentaron patrones inversos. La primera aporto6 alrededor de
un 20 % a la biomasa radical en clausura y en pastoreo moderado, pero representd <10
% de la biomasa en pastoreo intenso. En cambio, P. humilis constituyé <10 % en las
areas clausuradas y moderadamente pastoreadas y >25 % en areas pastoradas
intensamente (Figura 2.4). Bromus pictus representé casi el 3 % de la biomasa radical
en clausura, pero en las condiciones pastoreadas no alcanzé el 1 % y Carex sp.

representé alrededor del 5 % de la biomasa en todas las condiciones (Figura 2.4).
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Figura 2.2. Biomasa radical de a) Pappostipa speciosa, b) Poa ligularis, ¢) Pappostipa humilis, d)
Bromus pictus, e) Carex sp. y f) Pastos no identificados por especie, de los 20 cm superficiales de suelo
en tres intensidades de pastoreo: CL (clausura), PM (pastoreo moderado) y Pl (pastoreo intenso). Los
valores de biomasa fueron separados en dos fracciones (0-10 y 10-20 cm). Las barras corresponden a los
valores medios vy las lineas verticales a los errores estandar. Las tablas indican los valores p de ANOVA
entre las intensidades de pastoreo para cada fraccion. Letras distintas indican diferencias significativas
para la biomasa total de 0-20 cm (p<0,05) (test de Tukey). Los ejes Y tienen distintos rangos de valores
para resaltar las diferencias entre tratamientos y fracciones en cada especie.
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Figura 2.3. Proporcion de biomasa radical en los 10 cm superficiales en relacion a la biomasa en los
primeros 20 cm de suelo de las especies de pastos; Ps: Pappostipa speciosa, Pl: Poa ligularis, Ph:
Pappostipa humilis, Bp: Bromus pictus, Csp: Carex sp. Las barras corresponden a los valores medios y
las lineas verticales a los errores estdndar. La tabla indica el valor p del ANOVA entre las especies. Letras
distintas indican diferencias significativas (p<0,05) (test de Tukey).
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Figura 2.4. Biomasa radical relativa de cada especie de pasto dominante en relacion a la biomasa de
raices total en los 20 cm superficiales de suelo en comunidades con distintas intensidades de pastoreo: CL
(clausura), PM (pastoreo moderado) y Pl (pastoreo intenso). Las barras corresponden a los valores medios
y las lineas verticales a los errores estandar. La tabla indica el valor p del ANOVA de dos vias entre las
especies y el pastoreo.
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La biomasa aérea de tres especies fue modificada de manera diferente por el
pastoreo. Pappostipa humilis aumentd su biomasa con el pastoreo (p<0,05), Bromus
pictus disminuyé (p<0,05) y Poa ligularis disminuyd al pasar de pastoreo moderado a
intenso (p<0,05) (Figura 2.5). La relacion biomasa aérea-biomasa subterranea (0- 20
cm) cambid entre las especies de pastos y con el pastoreo, pero los valores de biomasa
aérea fueron muy variables y las diferencias en las proporciones no fueron significativas
(p>0,05) (Figura 2.5, ver relaciones debajo de las barras). En Poa ligularis, Pappostipa
speciosa y Bromus pictus la proporcion promedio fue menor en pastoreo intenso. En
Pappostipa humilis se incrementd con el pastoreo y en Carex sp. fue méxima en

pastoreo moderado (Figura 2.5).

La riqueza de especies de la porcion subterranea fue al menos tres veces mayor a
la de la porcion aérea (Figura 2.6). La riqueza a escala de micrositio de la porcion aérea
no vario con la intensidad de pastoreo (p=0,85), pero en cambio, la riqueza en el suelo
fue mayor en clausura que en campos pastoreados (p=0,05), en donde en promedio

perdi6 aproximadamente una especie (Figura 2.6).
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Figura 2.5. Biomasa aérea y biomasa radical en los 20 cm superficiales de suelo de las especies dominantes de pastos (Pappostipa speciosa, Poa ligularis, Pappostipa
humilis, Bromus pictus y Carex sp.) en tres intensidades de pastoreo: CL (Clausura), PM (Pastoreo Moderado) y Pl (Pastoreo Intenso). Las barras corresponden a los
valores medios y las lineas verticales a los errores estandar. La tabla indica los valores p del ANOVA de dos vias entre las especies y la intensidad de pastoreo para la
biomasa aérea y radical. Los asteriscos (*) indican diferencias significativas (p<0,05) entre las intensidades de pastoreo para la biomasa aérea o subterranea de una
especie particular. Los nimeros debajo de las barras corresponden a la relacién biomasa aérea-biomasa subterranea calculada a través del cociente entre los valores

medios.
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Figura 2.6. Riqueza de especies a escala de micrositio en la porcion aérea y subterranea de la estepa
patagonica. El gradiente de pastoreo incluye tres intensidades de pastoreo: CL (clausura), PM (pastoreo
moderado) y PI (pastoreo intenso). Las barras corresponden a los valores medios y las lineas verticales a
los errores estandar. Las indican los valores p de ANOVA entre las intensidades de pastoreo para cada
porcion.
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DISCUSION

Los ecosistemas pastoriles del mundo estan caracterizados en general por algun
grado de aridez y por el pastoreo por grandes herbivoros (Stebbins 1972, 1981; Raven y
Axelrod 1974). A medida que se incrementa la aridez, los procesos subterraneos cobran
mayor relevancia en relacion a los aéreos en explicar la organizacion y funcionamiento
del ecosistema (Lauenroth y Coffin 1992; Lauenroth y Burke 1995; Burke et al. 1998).
En este contexto, cabe preguntarse como el uso pastoril, que es un proceso aereo, afecta
la composicidn, la riqueza y los reservorios de biomasa subterraneos en estepas aridas, y
coémo se relacionan con la porcion aérea. En mi conocimiento estas preguntas no han
sido empiricamente contestadas, principalmente por la dificultad de identificar especies
a través de sus raices. Los resultados del trabajo apoyan las hipotesis planteadas y
demostraron que la intensidad de pastoreo no cambi6 la biomasa total de raices en los
primeros 20 cm de suelo, pero modificé su composicion, principalmente debido a que
decrecieron las especies preferidas, se redujo la riqueza subterranea de especies a escala
de micrositio a pesar de que no cambio la aérea, y ademas, se alteraron algunas
relaciones especificas de biomasa aérea/biomasa subterranea. Esto se explica
primariamente porgue el pastoreo selectivo promueve algunas especies y disminuye la
abundancia de otras, pero el efecto es diferente en la porcién subterranea que en la

aérea.

Existen estudios de la biomasa total de raices en campos pastoreados lo que
permite poner en perspectiva mis resultados. La ausencia de cambios en la biomasa
radical total producto del pastoreo es consistente con algunos estudios de campo en
otros sistemas (Cargill y Jeffries 1984a, b; Milchunas y Lauenroth 1989; Pucheta et al.

2004). El pastoreo puede incrementar, disminuir o mantener sin modificaciones la
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biomasa radical, la aérea y su relacion (Derner et al. 2006). Milchunas y Lauenroth
(1993) mostraron, en la mayoria de los estudios incluidos en su revision (n=29), que la
biomasa radical responde positivamente a la defoliacion, pero los experimentos han sido
en general en maceta y con cortes. Los estudios de campo, en cambio, son escasos,
contradictorios y tienden a indicar que el pastoreo tiene poco efecto sobre la produccion
subterranea, probablemente debido a que no necesariamente disminuye en gran medida
el crecimiento radical para recomponer la porcién aérea luego de una defoliacion
(McNaughton et al. 1998). EI mantenimiento de la biomasa subterranea en las distintas
intensidades de pastoreo se corresponde con lo encontrado en otras estepas donde
incluso la biomasa aérea disminuye marcadamente con el aumento de la presion de
pastoreo, pero la biomasa radical sélo disminuye sustancialmente si hay sobrepastoreo
(Zhao et al. 2005). En zonas &ridas, el impacto aéreo del pastoreo puede tener poco
efecto sobre los sistemas radicales y los procesos asociados (Rodriguez et al. 2007).
Este patron puede deberse a que las plantas adaptadas a habitats aridos asignan C
preferentemente a la porcion subterranea y son relativamente poco flexibles en sus
patrones de asignacion de C entre la porcion aérea y la subterranea en comparacion con
las plantas de habitats mas humedos (Chapin 1980). Estas adaptaciones de las plantas
determinarian su capacidad de producir hojas nuevas luego de una defoliacion sin
cambiar sustancialmente el crecimiento de raices (Chapin y Slack 1979). Mi trabajo
aporta datos sobre respuestas diferenciales al pastoreo de las especies. Esto constituye
una explicacién complementaria, ya que la biomasa total de raices no cambia porque la
disminucion de la biomasa de las especies de pastos preferidas que sufren defoliacion en
condiciones pastoreadas es compensada por el incremento de la biomasa radical de las
especies de pastos no preferidas y porque la biomasa radical de la especie dominante no

cambia.
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En general, se acepta que el pastoreo modifica la composicion de las comunidades
de plantas (Milchunas y Lauenroth 1993). Sin embargo, estos cambios han sido
usualmente visualizados so6lo en la porcion aérea de la vegetacion (e.g. Bisigato y
Bertiller 1997; Cipriotti y Aguiar 2005). En la porcion subterrénea, se ha encontrado
que el pastoreo cambia la composicion de las formas de vida (Rodriguez et al. 2007),
pero no existen estudios que muestren cambios en la composicion a nivel de especie
producto de los herbivoros domésticos. En este estudio se demostro que el pastoreo,
principalmente cuando es intenso, cambia la composicion subterranea especifica dentro
de una misma forma de vida y que estos cambios no se corresponden linealmente con lo
que ocurre en la porcion aérea de la vegetacion. La falta de correspondencia se debe a
que las distintas especies de pastos responden diferencialmente al pastoreo en términos
de biomasa aérea y subterrénea, y por lo tanto, en la relacién vastago/raiz. La
defoliacion puede disminuir esta relacion en distinta medida dependiendo de la
preferencia de la especie (Saint Pierre et al. 2002). De esta manera, el pastoreo puede
modificar la magnitud y la distribucion relativa del C en la biomasa aérea y subterrdnea
(Briske y Richards 1995; Briske et al. 1996) y alterar el almacenamiento de C en los
ecosistemas (Derner et al. 2006). Las plantas defoliadas de las especies preferidas que
sufren una marcada disminucion de su biomasa aérea pueden en alguna medida cambiar
la asignacion de recursos, modificar la arquitectura radical y de esta manera disminuir
su biomasa subterranea (Arredondo y Johnson 1999; Saint Pierre et al. 2002). Esto
puede deberse a que las especies preferidas en esta estepa tienen un comportamiento
mas parecido (en términos de crecimiento aereo, radical y en la flexibilidad en la
asignacion de C) al de especies mesofiticas (Leva et al. 2009; Graff 2009). Sin embargo,
la disminucion de biomasa en la porcidn subterranea es menor que en la aérea, debido a

que esta Ultima es directamente removida por los herbivoros. El incremento en la
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biomasa radical de la especie menos preferida en pastoreo intenso, Pappostipa humilis,
se deberia no solo a la baja o nula defoliacion sino también a que es favorecida por el
cambio en las interacciones competitivas que produce el pastoreo (i.e. efectos indirectos

del pastoreo) (Graff 2009).

La riqueza a la escala de micrositio (unos pocos cm? de area) en la porcién aérea
fue en promedio de una especie y no cambio con el pastoreo, lo que indica que la
coexistencia aérea de canopeos de especies distintas es baja, independientemente de la
intensidad de pastoreo. En cambio, la riqueza en la porcion subterranea fue en todos los
casos mas de tres veces mayor que la aérea y a su vez, disminuy6 en areas pastoreadas.
Esto demuestra, por un lado, que la porcion aérea de la vegetacion es mas territorial
debido a que hay poca superposicion, mientras que en la porcion subterranea hay una
gran promiscuidad (superposicion de sistemas radicales). Ademas, el pastoreo
disminuye la promiscuidad subterranea probablemente debido a que reduce la biomasa
radical de las especies preferidas de manera que en algunas areas puede promover su
extincién local (Golluscio et al. 1998; Capitulo 111 y IV). Esto puede tener
consecuencias directas para la comunidad de animales, bacterias y hongos del suelo,

pues la riqueza de la base trofica cambia con el pastoreo.

La biomasa aérea total no cambi¢ significativamente con el pastoreo y fue mas
variable que la subterranea. Sin embargo, el método de estimacion a travées de cosecha
de una pequefia area (la misma del barreno para extraer la muestra de suelo), en general
utilizado en términos de superficie para estimar biomasa radical (Lauenroth 2000;
Milchunas 2009), puede no ser adecuado para estimar la biomasa aérea debido a la
discontinuidad de la vegetacion aérea en relacion a la subterranea en zonas éaridas. En la

porcion aérea mas del 40 % de las sub-muestras de este trabajo no contenian biomasa,
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en cambio en la porcion subterrdnea el 100 % de las sub-muestras contenian biomasa
radical, patrén similar el encontrado en un estudio previo (Leva 2005). Por otro lado,
una estimacion de biomasa aérea en el mismo sitio de estudio a través de cosechas en
parcelas mas grandes (25 m x 0,2 m), arrojo diferencias significativas y la biomasa aérea
de pastos decrecio a la mitad en pastoreo intenso en relacién a las otras condiciones
(Onatibia 2009). Estos datos obtenidos con marcos grandes fueron menos variables lo
que indicaria que este método, en general muy utilizado para estimar biomasa aérea
(Sala 'y Austin 2000), es méas adecuado para abarcar la variabilidad espacial aérea. Sin

embargo, no seria practico para estimaciones subterraneas.

En conclusidn, los principales resultados demostraron gque el pastoreo intenso
disminuye la biomasa radical de las especies preferidas de pastos, aumenta la de las no
preferidas y disminuye la riqueza subterranea a nivel de micrositio. Estos patrones
pueden causar cambios en la utilizacion de recursos del suelo y por lo tanto a la
productividad (Leva et al. 2009), la cual disminuiria en pastoreo intenso. A su vez, se
puede alterar la acumulacion de C en el suelo y el ciclado de nutrientes debido a que las
raices de la especie que incrementa su abundancia (Pappostipa humilis) tienen mayor
contenido de lignina y menor tasa de descomposicién que las especies decrecientes, Poa
ligularis y Bromus pictus (Semmartin et al. 2004). Asimismo, el cambio en la
composicion de la biomasa radical puede causar una disminucién del contenido de N
del suelo y procesos de desertificacion producto del pastoreo (Golluscio et al. 2009)
debido a que las especies decrecientes también tienen mayor contenido de N

(Semmartin et al. 2004; Vivanco y Austin 2006).



CAPITULO I11

Variacién de la estructura poblacional de tamarfios y morfologia de
gramineas cespitosas con diferente preferencia en un gradiente de

pastoreo
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INTRODUCCION

La desertificacion ha sido identificada como el problema de degradacién de
recursos naturales de mayor importancia en ecosistemas aridos y semi-aridos (Dregne
1983). Tal degradacion es atribuida principalmente a las actividades humanas,
especialmente al pastoreo por herbivoros domésticos que provoca disminucion de la
cobertura vegetal, reemplazo de especies, disminucion de la productividad y aumento de
la erosion del suelo (Le Houérou 1996; Brown et al. 1997; Zhao et al. 2005). Se ha
propuesto que los cambios producidos por el pastoreo en la composicién floristica, la
cobertura y la abundancia de las especies que dominan las comunidades se deberian
principalmente al efecto directo de remocion de biomasa de plantas individuales por
parte de los herbivoros, a la respuesta que tienen las plantas a la defoliacién y al cambio
en las habilidades competitivas de las especies respecto a condiciones sin herbivoros
(Milchunas y Lauenroth 1993; Graff 2009). Sin embargo, alin no tenemos una idea clara
de los mecanismos involucrados, mas alla de suponer que la disminucion de la
abundancia de algunas especies resulta de una extraccion excesiva de forraje por

selectividad animal (Graff 2009).

Las respuestas de la vegetacion al pastoreo han sido ampliamente descriptas a
nivel de comunidad (e.g. cobertura de plantas, composicion floristica) y de ecosistema
(e.g. productividad aérea, biomasa) (Milchunas y Lauenroth 1993; Cipriotti y Aguiar
2011). Sin embargo, la comprension de los mecanismos que ocurren en estos niveles
jerarquicos requiere conocer los procesos a niveles jerarquicos inferiores (e.g.
poblacion, plantas individuales) (Archer y Tieszen 1986; Brown y Allen 1989). La
investigacion a nivel de planta da una idea de los mecanismos ecofisioldgicos

involucrados, pero en general es demasiado reduccionista para entender los procesos a
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nivel de comunidad. Una limitacién importante de la extrapolacion de los estudios a
nivel de planta para entender lo que pasa en la comunidad es como esos efectos sobre la
planta se integran en la poblacion. La poca informacion que tenemos sobre la ecologia
de poblaciones de las especies vegetales dominantes en respuesta al pastoreo es un area
de conocimiento vacante y sin embargo clave para completar nuestro conocimiento de
los ecosistemas manejados con ganado domeéstico (Briske 1991). La ecologia de
poblaciones posee el potencial para integrar las fuentes de informacién disponibles a
nivel de planta y de comunidad. Estas dos perspectivas no han sido efectivamente
unificadas en una base de informacion para el manejo de la vegetacion y su conexion es
un desafio para la ecologia de los sistemas de pastoreo (Briske 1991; Cipriotti y Aguiar

2011).

En plantas individuales, el pastoreo puede promover cambios en la morfologia
(i.e. tamafo, arquitectura, proporcion de material muerto) y en la composicion de los
tejidos (Butler y Briske 1988; Briske 1991; Diaz et al. 1992; Golluscio et al. 1998;
Paruelo et al. 2008). Por ejemplo, plantas pastoreadas de Schizachyrium scoparium
(graminea cespitosa) tienen menor altura promedio de macollos que plantas no
pastoreadas (N’Guessan 2007). A su vez, la diferente morfologia de la planta puede
cambiar las tasas de herbivoria (Mingo y Oesterheld 2009), generando una
retroalimentacion planta-animal positiva o negativa segun la especie, la comunidad
acomparfiante y la carga animal. En plantas de Festuca pallescens, la reduccion en la
cantidad de material senescente en las matas pastoreadas iniciaria una retroalimentacion
positiva debido a que cuanto menor es la cantidad de material muerto en pie, mayor
seria el numero de eventos de defoliacion (Paruelo et al. 2008). De esta manera la

presion de pastoreo no se distribuye homogéneamente entre plantas individuales de una
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misma especie y los herbivoros generan y mantienen distintos morfotipos, cambiando
las estructuras de tamafios poblacionales. En general, las predicciones de los impactos
del ganado en los ecosistemas aridos y semi-aridos son inapropiadas debido a que estan
basadas en la utilizacion promedio de la biomasa e ignoran este efecto diferencial entre
plantas individuales con distinta preferencia. EI impacto de la ganaderia a escala de
comunidad dependeria del efecto del pastoreo selectivo sobre la heterogeneidad

estructural de matas individuales (Paruelo et al. 2008).

La capacidad de los herbivoros para alterar la heterogeneidad de la vegetacién
tiene importancia tanto tedrica como practica (Adler et al. 2001). En ecosistemas aridos,
la desertificacion se asocia a los cambios inducidos por los herbivoros en la
heterogeneidad, que se deben principalmente al patron selectivo del pastoreo (Golluscio
et al. 2005). En general, los estudios sobre los cambios que provoca el pastoreo en la
heterogeneidad de la vegetacidn tienen el énfasis puesto sobre la heterogeneidad
espacial a distintas escalas (e.g. Ares et al. 1990; Adler et al. 2001; Bisigato et al. 2005;
Golluscio et al. 2005). En cambio, el efecto del pastoreo sobre la heterogeneidad
estructural de tamafios dentro de una poblacion (intra-especifica) y entre poblaciones de
distintas especies de pastos (inter-especifica) ha sido menos explorado (e.g. Oliva et al.
2005). Su conocimiento puede ser importante para el entendimiento de los cambios en
la cobertura vegetal y en las abundancias de las especies, ya que dichos cambios estan
determinados por las tasas demograficas, y éstas, a su vez, dependen de la

heterogeneidad estructural de tamarios de las poblaciones (Ofiatibia et al. 2010).

En las estepas aridas patagonicas, también existe mucha evidencia que indica que
el pastoreo promueve cambios a nivel de comunidad y ecosistema (Leon y Aguiar 1985;

Perelman et al. 1997; Aguiar y Sala 1998; Cingolani et al. 2005; Golluscio et al. 2009;
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Oniatibia 2009; Capitulo I1), pero es menos lo que se conoce sobre su efecto a nivel
poblacional en las especies de plantas dominantes. El objetivo de este capitulo fue
estudiar los cambios producidos por la intensidad historica de pastoreo ovino sobre las
estructuras de tamafios y la morfologia de matas de las poblaciones de pastos
dominantes de diferente preferencia en el Distrito Occidental de la estepa patagonica.
Las gramineas cespitosas son el recurso forrajero predominante en la dieta de las ovejas
(Somlo et al. 1997; Golluscio et al. 1998; Pelliza et al. 2001) y son un elemento clave
para identificar la condicién de estas estepas (Cesa y Paruelo 2011). El pastoreo se
comporta como un ingeniero de este ecosistema debido a que, como se menciono,
modifica en gran medida la biomasa aérea y subterranea de estas poblaciones (Ofiatibia
2009; Capitulo I1). Sin embargo, estos cambios no serian homogéneos entre los
individuos dentro de una poblacién y entre poblaciones que han sufrido diferentes
intensidades histdricas de pastoreo. EI conocimiento de los cambios en la morfologia de
individuos de una poblacién permite determinar la disponibilidad de forraje para los
animales y la viabilidad de las poblaciones en diferentes escenarios de pastoreo con
implicancias sobre el manejo (Paruelo et al. 2008). La primera hipotesis que guia el
capitulo indica que el ganado selecciona las plantas segun preferencia. Las mas
preferidas son recurrentemente defoliadas y se afecta negativamente su crecimiento. Las
menos preferidas son consumidas al bajar la disponibilidad de las preferidas. De esta
manera, se predice que a medida que se intensifica el pastoreo la distribucion de
tamanos poblacional de las especies preferidas se hace sesgada hacia los tamarios
pequefios y disminuye el tamafio individual promedio, la cantidad de material muerto en
pie y la densidad poblacional. En las especies no preferidas, estas variables aumentan,
dependiendo de la selectividad del pastoreo y de cdmo cambian las interacciones inter-

especificas entre las especies que componen la comunidad. La segunda hipétesis
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especifica indica que el pastoreo moderado es muy selectivo y genera una
retroalimentacion positiva consumiendo reiteradamente los mismos individuos. En
general, los animales pastorean mas frecuentemente plantas con poco material muerto
en pie y dejan de lado aquellas plantas con mucho material muerto (Paruelo et al. 1992).
Por esto se predice que luego de suficientes afios de clausura todas las matas tienen una
alta proporcion de material muerto en pie y en general son grandes y de morfologia
similar. En pastoreo moderado, algunas matas son pastoreadas, pierden el material
muerto y toman una forma achaparrada (conjunto de macollos verdes de baja estatura).
Este cambio promueve heterogeneidad intra-especifica en la morfologia de las plantas
(plantas senescentes y altas vs. plantas pequefias activamente pastoreadas). Con el
aumento en la presion de pastoreo, todas las plantas son utilizadas y la heterogeneidad
entre plantas disminuye. Esta respuesta poblacional depende de la preferencia de las
especies. A su vez, las especies tendran respuestas poblaciones particulares. La mayor
heterogeneidad inter-especifica en la distribucion de tamafios de las matas de pastos se
da en intensidades de pastoreo elevadas debido a que todas las plantas de las especies

preferidas son pastoreadas y las no preferidas sufren escasa herbivoria.
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MATERIALES Y METODOS

Caracterizacion de individuos y poblaciones de pastos

A lo largo del gradiente de pastoreo ovino se estudié la estructura de las matas de
pastos de las especies dominantes de gramineas cespitosas (Poa ligularis, Pappostipa
speciosa, Pappostipa major, Pappostipa humilis, Bromus pictus y Carex sp.). Se
realizaron censos en campos clausurados, campos moderadamente pastoreados y
campos intensamente pastoreados (n=5 en cada condicién). En cada uno de los quince
potreros resultantes se realizaron censos en dos parcelas rectangulares delgadas de 3 m?
cada una (15 m x 0,2 m para abarcar mayor heterogeneidad de la vegetacion) ubicadas
al azar cerca del centro de los lotes. En cada parcela se cuantificd la densidad especifica,
y a cada individuo se le midié el didmetro basal (promedio entre el mayor y su
perpendicular incluyendo la porcion muerta de la planta), la altura de la hoja viva méas
alta y se estimo la proporcion de biomasa muerta en pie (con una escala con intervalos
de 5 %). Ademas, se clasifico la forma de la base de la mata (circular, ovalada, en forma
de anillo, en forma de media luna y distintas formas discontinuas) y se anoto si cada
planta habia florecido o no ese afio. Se calculd un indice de tamafio de cada individuo,
a través de la suma del didmetro promedio y la altura de las hojas. Este indice de tamafio
es un buen estimador de la arquitectura de las plantas y también ha sido utilizado para
estimar la arquitectura y la biomasa en las especies dominantes de arbustos en este sitio
de estudio (Ofatibia et al. 2010; Cipriotti y Aguiar 2010, 2011). Asimismo, se estimé el
tamafio de “mata viva” de cada individuo, restando al indice de tamafio la proporcion de
mata muerta. La distribucién de tamafios poblacional de cada especie en cada condicion

de pastoreo fue caracterizada mediante la frecuencia relativa acumulada de tamafios con
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todos los individuos de los cinco lotes por tratamiento, tanto para el tamafio de mata

total como para el de mata viva.

Analisis de datos

Se realizaron andlisis de varianza (ANOVA) de una via para evaluar el efecto del
pastoreo sobre la densidad total y especifica de pastos y sobre la altura, el diametro y el
porcentaje de mata muerta de cada especie, comparando cada variable entre las tres
intensidades de pastoreo (n=5). Se aplico la correccion de Bonferroni en los ANOVA
univariados para el porcentaje de mata muerta, el diametro y la altura debido a la
correlacion entre la primera y cada una de las otras variables de respuesta. En las cinco
clausuras, se realizaron analisis de regresion para evaluar el efecto de la edad de
clausura sobre la densidad y el tamafio promedio de las matas de las especies de pastos
y no se encontraron correlaciones significativas. Las curvas de distribucion de
frecuencias acumuladas poblacionales fueron comparadas mediante el test Kolmogorov-
Smirnov para distribuciones no paramétricas, aplicado a todos los individuos de las 5
repeticiones de cada condicién. Para estimar la heterogeneidad poblacional de la
estructura aérea de las matas se realizaron test de Levene comparando los promedios de
las desviaciones absolutas de la media o varianza métrica (Barnes et al. 2008) del indice
de tamario de mata de todos los individuos para cada especie entre los niveles de
pastoreo (heterogeneidad intra-especifica) y entre especies para cada nivel de pastoreo
(heterogeneidad inter-especifica). Se utilizaron analisis de regresion para estimar la
relacién entre el tamafio de las plantas de cada especie y el porcentaje de mata muerta
en cada nivel de pastoreo. El efecto del pastoreo sobre las formas de las matas fue
analizado con ANOVA y se comparé cada especie y cada forma de mata entre los
niveles de pastoreo. Los resultados del efecto del pastoreo sobre las distribuciones de

tamanos de mata viva, la heterogeneidad intra e inter-especifica, la relacion entre
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tamafio y porcentaje de mata muerta y la forma de las matas son presentados solo para
las cuatro especies de pastos dominantes (Poa ligularis, Pappostipa speciosa,
Pappostipa major y Pappostipa humilis) debido a que las otras especies (Bromus pictus
y Carex sp.) tuvieron muy baja densidad. El efecto del pastoreo sobre el porcentaje de
plantas florecidas de Poa ligularis fue analizado con ANOVA entre los niveles de
pastoreo. En las otras especies no habia individuos florecidos. En todos los casos que se

us6 ANOVA, se utilizé el test de Tukey para comparar las medias post-hoc.
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RESULTADOS

La intensidad de pastoreo no modifico significativamente la densidad total de
pastos, que tuvo valores promedio de 16,6 ind.m™ (Figura 3.1). Sin embargo, el pastoreo
cambid la composicion especifica al modificar de diferentes maneras las densidades
poblacionales de las especies de pastos con diferente preferencia (Figura 3.2). Poa
ligularis fue mas densa en clausura y pastoreo moderado (ca. 7 ind.m™) que en pastoreo
intenso, donde los valores disminuyeron casi a la mitad (Figura 3.2a). La densidad de P.
speciosa exhibi6 los valores mas elevados en pastoreo moderado (ca. de 5 ind.m™) y los
mas bajos en pastoreo intenso (Figura 3.2b). P. major incremento su densidad con el
aumento en la intensidad de pastoreo (Figura 3.2c) y P. humilis también tuvo los valores
mas altos en pastoreo intenso, aunque no hubo diferencias significativas entre los
tratamientos (Figura 3.2d). En estas dos especies la densidad en pastoreo intenso fue
alrededor de 4 ind.m™ con valores cercanos a la mitad en las otras condiciones. La
densidad de Bromus pictus disminuy6 con el aumento en la intensidad de pastoreo (>1
ind.m™ en clausura y ca. de 0,25 ind.m™ en pastoreo intenso) (Figura 3.2e). Carex sp.

no cambi6 con el pastoreo y la densidad promedio fue menor a 1 ind.m™ (Figura 3.2f).
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Figura 3.1. Densidad total de pastos (individuos por m?) en tres intensidades de pastoreo: CL (clausura),
PM (pastoreo moderado) y PI (pastoreo intenso). Las barras corresponden a los valores medios y las
lineas verticales a los errores estandar. La tabla indica el valor p del ANOVA entre las intensidades de
pastoreo.
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Figura 3.2. Densidad (individuos por m?) de las especies de pastos dominantes; a) Poa ligularis, b)
Pappostipa speciosa, ¢) Pappostipa major, d) Pappostipa humilis, ) Bromus pictus y f) Carex sp. en tres
intensidades de pastoreo: CL (clausura), PM (pastoreo moderado) y PI (pastoreo intenso). Las barras
corresponden a los valores medios y las lineas verticales a los errores estandar. La tabla indica el valor p
del ANOVA entre las intensidades de pastoreo. Letras distintas indican diferencias significativas (p<0,05)
(test de Tukey).

El tamafio promedio de las matas cambio con la intensidad de pastoreo de

diferentes maneras dependiendo de la identidad de la especie. En concordancia con el
efecto de la intensidad de pastoreo sobre la densidad, la altura y el didmetro de Poa

ligularis y Bromus pictus disminuyeron con la intensidad de pastoreo (Figuras 3.3ay e),
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mientras que en P. speciosa sélo disminuy0 la altura (Figuras 3.3b). El pastoreo no tuvo
efectos significativos sobre el tamafio promedio de las plantas de P. major y P. humilis
(Figura 3.3c y d). En Carex sp., por su parte, solo la altura de las plantas cambié con el

pastoreo. Los individuos fueron mas altos en areas clausuradas (Figura 3.3f).
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Figura 3.3. Didmetro basal promedio (D) y altura (A) de mata (las dos variables con las que se
caracteriz6 el tamafio) de las especies de pastos dominantes; a) Poa ligularis, b) Pappostipa speciosa, c)
Pappostipa major, d) Pappostipa humilis, €) Bromus pictus y f) Carex sp. en tres intensidades de
pastoreo; CL: Clausura, PM: Pastoreo Moderado y PI: Pastoreo Intenso. Los puntos corresponden a las
medias y las lineas a los errores estandar. La tabla indica los valores p del ANOVA para el diametro
promedio y la altura entre las condiciones de pastoreo.



El porcentaje de mata muerta disminuyd con el aumento en la intensidad de

pastoreo en Poa ligularis, Pappostipa speciosa, Pappostipa major y Bromus pictus

(Figura 3.4a, b, c y e). En cambio, Pappostipa humilis y Carex sp. no mostraron

cambios en la proporcién de mata muerta con el pastoreo (Figura 3.4d y f).
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Figura 3.4. Porcentaje de mata muerta de las especies de pastos dominantes; a) Poa ligularis, b)
Pappostipa speciosa, ¢) Pappostipa major, d) Pappostipa humilis, ) Bromus pictus y f) Carex sp. en tres
niveles de pastoreo; CL: Clausura, PM: Pastoreo Moderado y Pl: Pastoreo Intenso. Las barras
corresponden a los valores medios y las lineas verticales a los errores estandar. La tabla indica el valor p
del ANOVA entre las condiciones de pastoreo para cada especie. Letras distintas indican diferencias

significativas (p<0,05) (test de Tukey).
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Los cambios descriptos en el tamafio individual promedio de las matas de las
distintas especies se reflejaron en la estructura de tamafios poblacional de las especies
de pastos, que fue modificada por la intensidad de pastoreo (Figura 3.5). Poa ligularis
fue la especie mas afectada y su estructura de tamafios cambi6 marcadamente con el
pastoreo. La exclusién al pastoreo disminuy6 al minimo la frecuencia de individuos
pequefios y no hubo matas menores a 14 cm de tamafio (suma del diametro y la altura).
En las areas pastoreadas moderadamente las frecuencias de individuos pequefios y
medianos fueron intermedias y la poblacion mostré todo el rango de tamafios (6-46 cm).
En las &reas pastoreadas intensamente exhibié la mayor frecuencia de individuos
pequerios, a tal punto que no se encontraron matas mayores a 19 cm de tamario (Figura
3.5a). La heterogeneidad intra-especifica de tamafios fue méxima en pastoreo moderado
y minima en pastoreo intenso (Tabla 3.1). En P. speciosa, la exclusion disminuyo la
frecuencia de individuos pequefios y medianos en relacion a las condiciones
pastoreadas, y el pastoreo intenso incrementd la frecuencia de individuos medianos
(Figura 3.5b). La heterogeneidad intra-especifica también fue méxima en pastoreo
moderado y minima en pastoreo intenso. La estructura de tamafios de P. major fue
levemente modificada por el pastoreo y no cambié significativamente su heterogeneidad
intra-especifica (Tabla 3.1). La menor frecuencia de individuos pequefios se encontrd en
areas clausuradas y en pastoreo intenso fue menor la frecuencia de plantas medianas
(Figura 3.5¢). En la estructura de tamafos de P. humilis, solo hubo diferencias entre
clausura y pastoreo intenso, las cuales se manifestaron en los individuos de tamafos
intermedios, que tuvieron mayor frecuencia en areas clausuradas (Figura 3.5d). El
pastoreo no cambid la heterogeneidad intra-especifica de esta especie (Tabla 3.1). En
Bromus pictus y Carex sp. la exclusion al pastoreo disminuyd la frecuencia de

individuos pequefos (Figura 3.5e y f).



59

Poa ligularis 10 Pappostipa speciosa
©
2 084 0.8
S g CL (211) CL (103)
o c_; 0.6+ —— PM (204) 0.6 —— PM (150)
S E 04 — PI1(103) 04 — PI(80)
5 044 ]
oo :
]
3 © CL vs PM p<0,001 CL vs PM p=0,007
r 0.2+ CL vs PI p<0,00L 0.2+ CL vs Pl p=0,004
PM vs PI p=0,001 PM vs PI p=0,096
0.0' T T T T T T T 00 T T T T T T T T T
a) 0 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 p) 0 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50
1 o._Pappostipa major 1 0_Pappostipa humilis
©
2 08 0.8
S CL (48) CL (80)
L g 0.6 —+— PM (78) 0.6 —— PM (66)
2 E -~ Pl(127) —~ PI(107)
S 5 0.4- 0.4+
3 & CL vs PM p=0,065 CL vs PM p=0,159
S p=0 CL vs PI p<0,0001
£ 021 CL vs Pl p=0,041 0.2 PM vs PI p=0,152
w PM vs Pl p=0,019 vs Pl p=5,
00 T T T T T T T T 00 T T T T T T T T
c) 0 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 d) O 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50
Bromus pictus .
10 p 10 Carex sp
©
2 08 0.8+
o S CL (39) CL (15)
= c_; 0.6- - PM (19) 0.6+ -+ PM (22
'S -~ PI(7) - PI(32)
S % 0.4+ 0.4+
3 ® CL vs PM p=0,044
2 024 021 CL vs Pl p=0,041
L PM vs PI p=0,772
OO T T T T T T T T T 00 T T T T T T T T T
e) 0 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 f) 0 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50

Tamarfio de mata (cm)

Tamafio de mata (cm)

Figura 3.5. Frecuencia relativa acumulada de tamafios de a) Poa ligularis, b) Pappostipa speciosa, c)
Pappostipa major, d) Pappostipa humilis, €) Bromus pictus y f) Carex sp. en tres intensidades de
pastoreo; CL: Clausura, PM: Pastoreo Moderado y PI: Pastoreo Intenso. Las tablas contienen los valores
p resultantes de analisis Kolmogorov-Smirnov entre cada par de curvas. En Bromus pictus solo se
presenta el valor p del andlisis entre Clausura y Pastoreo Moderado debido a que el nimero de individuos
censados en Pastoreo Intenso fue menor a diez (minimo requerido para las comparaciones del
Kolmogorov Smirnov test). El tamafio de la mata fue calculado a través de la suma entre el diametro basal
promedio y la altura de mata. El nimero entre paréntesis indica la cantidad de plantas en cada curva.

La diferencia entre especies en la heterogeneidad de tamafios (heterogeneidad
inter-especifica) fue distinta en cada condicion de pastoreo. En las clausuras, la
heterogeneidad de tamafios solo fue menor en Pappostipa humilis que en Pappostipa
speciosa y Pappostipa major. Poa ligularis no difirio de ninguna especie. Bajo pastoreo

moderado la heterogeneidad inter-especifica fue minima, es decir la distribucion del
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rango de tamafos fue similar entre las especies. Poa ligularis, Pappostipa speciosa y

Pappostipa major tuvieron alta heterogeneidad y no difirieron entre si, mientras que

solo Pappostipa humilis tuvo menos heterogeneidad de tamafios que las otras especies.

Bajo pastoreo intenso la heterogeneidad inter-especifica fue maxima, Pappostipa major

tuvo los valores més elevados, Pappostipa speciosa y Pappostipa humilis valores

intermedios y Poa ligularis fue la especie con menor heterogeneidad de tamarios en esta

condicion (Tabla 3.1).

Tabla 3.1. Heterogeneidad intra e inter-especifica de los tamafios de los individuos de las especies de
pastos en tres niveles de pastoreo. Letras distintas en minascula indican diferencias significativas (p<0,05
test de Tukey) en la heterogeneidad de tamarfios para cada especie entre los niveles de pastoreo (intra-
especifica). Letras distintas en mayuscula indican diferencias significativas (p<0,05 test de Tukey) en la
heterogeneidad de tamafios entre las especies (inter-especifica) para cada nivel de pastoreo (letras en
cursiva para Clausura; letras subrayadas para Pastoreo Moderado letras en imprenta para Pastoreo

Intenso).
Especie n Intensidad de Tamafio  Heterogeneidad?
pastoreo (cm)!
211 Clausura 27,07 4,56 b AB
Poa ligularis 204 Pastoreo Moderado 20,24 7,89 a A
103 Pastoreo Intenso 12 2,92 C C
Pappostipa 103 Clausura 24,01 5,8 ab A
speciosa 150 Pastoreo Moderado 21,24 6,62 a A
80 Pastoreo Intenso 20,03 4,63 b B
Pappostipa 48  Clausura 25,26 5,17 a A
major 78  Pastoreo Moderado 22,91 6,27 a A
127 Pastoreo Intenso 25,99 6,2 a A
Pappostipa 80 Clausura 18,79 3,59 a B
humilis 66 Pastoreo Moderado 20,58 4,41 a B
107 Pastoreo Intenso 21,7 4,29 a B

El tamafio es el promedio del indice de tamafio de todas las matas de cada especie en cada condicién.

2 LLa heterogeneidad fue estimada a través del promedio de los desvios absolutos de la media (errores absolutos) del
tamafio de cada especie en cada nivel de pastoreo.

El porcentaje de mata muerta de las especies de pastos aumento con el aumento de

tamanio de los individuos. Se encontraron relaciones lineales positivas entre el tamafio y

el porcentaje de mata muerta en Poa ligularis, Pappostipa speciosa, Pappostipa major

y Pappostipa humilis, en las tres condiciones de pastoreo (Tabla 3.2).
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Tabla 3.2. Pendiente e intercepcién del eje Y de ecuaciones lineales entre el indice de tamafio de mata
(cm) y el porcentaje (%) de mata muerta de las especies de pastos en los tres niveles de pastoreo.

Especie n Intensidad de Pendiente  Intercepcion R>  Valor -
pastoreo ejeY p
211 Clausura 1,585 26,6 0,1 <0,001
Poa ligularis 204 Pastoreo Moderado 1,391 215 0,31 <0,001
103 Pastoreo Intenso 1,558 10,3 0,23 0,001
Pappostipa 103 Clausura 1,437 24,2 0,24 <0,001
speciosa 150 Pastoreo Moderado 1,797 8,4 0,36 <0,001
80 Pastoreo Intenso 1,467 10,4 0,21 <0,001
Pappostipa 48 Clausura 1,855 17,4 0,3 <0,001
major 78 Pastoreo Moderado 2,454 -13,8 0,5 <0,001
127 Pastoreo Intenso 1,235 4,49 0,28 <0,001
Pappostipa 80 Clausura 1,487 29,8 0,11 0,003
humilis 66 Pastoreo Moderado 1,97 11 0,23 <0,001
107 Pastoreo Intenso 1,039 28,8 0,07 0,006

La distribucién de tamafios de mata viva (tamafio sin incluir la biomasa muerta)
de las poblaciones de pastos cambid con el pastoreo y se diferencio de los patrones
encontrados en las distribuciones de tamafios del total de las matas (Figura 3.6). En
contraste con lo ocurrido en las distribuciones de tamafios totales (Figura 3.5), Poa
ligularis exhibié mayor frecuencia de individuos pequefios en clausura que en
condiciones pastoreadas; bajo pastoreo intenso, en cambio, tuvo menor frecuencia de
individuos grandes. Las poblaciones bajo pastoreo moderado presentaron los tamafios
de mata viva mas grande (Figura 3.6a). Pappostipa speciosa tuvo la menor frecuencia
de matas pequefias bajo pastoreo intenso y la mayor bajo clausura (Figura 3.6b). El
pastoreo modificd marcadamente las distribuciones de tamafios de mata viva de
Pappostipa major, que tuvo mayor frecuencia de individuos pequefios en clausura,
valores intermedios en pastoreo moderado y menores en pastoreo intenso (Figura 3.6c¢).
En Pappostipa humilis las distribuciones de tamafios de mata viva difirieron entre las
situaciones clausuradas y las pastoreadas intensamente, con mayor frecuencia de

individuos pequefios en clausura (Figura 3.6d).
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Figura 3.6. Frecuencia relativa acumulada de tamafios de mata viva de a) Poa ligularis, b) Pappostipa
speciosa, ¢) Pappostipa major, d) Pappostipa humilis, en tres intensidades de pastoreo; CL: Clausura,
PM: Pastoreo Moderado y Pl: Pastoreo Intenso. Las tablas contienen los valores p resultantes de analisis
Kolmogorov-Smirnov entre cada par de curvas. El tamafio vivo de la mata fue calculado a través de la
suma entre el didmetro basal promedio y la altura de mata afectados por el porcentaje de biomasa viva de
cada individuo. EIl nimero entre paréntesis indica la cantidad de plantas en cada curva.

El pastoreo solo afect6 significativamente la forma de las matas de Poa ligularis.
A medida que aumentd la intensidad de pastoreo disminuyo el porcentaje de matas
circulares y ovaladas o semicirculares y se incrementd el porcentaje de matas en forma
de anillo y de formas fragmentadas (Tabla 3.3). En las otras especies de pastos no hubo
grandes cambios asociados al pastoreo en las formas de las matas, excepto un aumento

de la forma medialuna en Pappostipa speciosa bajo pastoreo moderado y en

Pappostipa humilis bajo pastoreo intenso (Tabla 3.3).
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Tabla 3.3. Efecto de la intensidad de pastoreo (CL: Clausura, PM: Pastoreo Moderado y PI: Pastoreo
Intenso) sobre la forma de las matas de las cuatro especies mas abundantes de pastos. Los valores son el
porcentaje de cada una de las formas en cada condicion de pastoreo. Letras distintas indican diferencias
significativas resultantes de los ANOVA para cada forma entre las condiciones de pastoreo (p<0,05) (test
de Tukey).

Especie Forma de mata Intensidad de pastoreo
CL PM Pl
Circular 80,6 a 575Db 36,4 c
Poa Ovalada/semicircular 14,2 a 14,1a 6,5b
ligularis Anillo 0,5a 7,1ab 11,3b
Medialuna 18a 4,4 a 46a
Fragmentada 29a 16,9 a 412b
Circular 70,3 a 61,1a 65,8 a
Pappostipa Ovalada/semicircular 22,8 a 219a 144 a
speciosa Anillo Oa 13a 24a
Medialuna la 6,25 b l4a
Fragmentada 59a 9,4a 16a
Circular 57,7 a 56,1 a 53,7 a
Pappostipa Ovalada/semicircular 352a 34,7 a 275a
major Anillo 29a Oa 16a
Medialuna l4a 2,8a 6,5a
Fragmentada 29a 6,4 a 10,7 a
Circular 77,3 a 73 a 77,1a
Ovalada/semicircular 18a 16,8 a 17,1a
Pappostipa Anillo O0a 09a O0a
humilis Medialuna Oa 2,2 ab 39b
Fragmentada 47 a 7.2 a 19a

De todas las especies de pastos, solo Poa ligularis tuvo un porcentaje de matas
florecidas lo suficientemente alto que permitiera comparar el efecto del pastoreo. El
porcentaje de floracion difirié entre las intensidades de pastoreo (p=0,041), bajando de
41,6 % de matas florecidas en areas clausuradas, a 30,9 % bajo pastoreo moderado y a

17,7 % bajo pastoreo intenso.
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DISCUSION

Los grandes herbivoros domésticos son ingenieros del ecosistema y por lo tanto a
pesar de su relativamente escasa biomasa por area o su densidad pueden tener efectos
drésticos sobre la estructura de las comunidades vegetales en ecosistemas pastoreados y
especialmente (aunque menos estudiado) sobre poblaciones e individuos de las especies
de plantas que son consumidas (Sala 1988; Derner et al. 2009). En el sistema estudiado,
el pastoreo de herbivoros selectivos como las ovejas afecta marcadamente las especies
mas preferidas, disminuyendo su densidad, pero también cambiando la morfologia aérea
de las plantas individuales de pastos y su estructura poblacional de tamafios.
Complementariamente, ya sea de manera indirecta o directa, la intensificacion del
pastoreo favorecio a las especies menos preferidas. Estos efectos, en Ultima instancia,
pueden explicar los cambios en la composicién de las comunidades (en general el
atributo comunmente estudiado por ecologos de pastizales) y la estructura y
funcionamiento de ecosistemas pastoreados. EI enfoque poblacional aqui ensayado,
ademas de integrar los efectos del pastoreo a nivel de individuo y de comunidad (Briske
1991), permite hacer inferencias sobre las dinamicas poblacionales y evaluar su
viabilidad en diferentes escenarios de intensidad historica de pastoreo. En este sentido,
las especies mas preferidas de pastos cambian su estructura poblacional cuando se pasa
de pastoreo moderado a clausura longeva, asi como cuando se intensifica el pastoreo.
Estas especies se ven seriamente amenazadas al aumentar la intensidad del pastoreo
debido a dos procesos relacionados: la disminucion de la densidad y la reduccién del
tamafio individual, que llevaria a la mortalidad. Ademas, el menor tamafio reduce la
produccién de semillas, componente esencial de la reproduccién sexual y la biologia

poblacional. De esta manera, las especies mas preferidas podrian extinguirse localmente
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producto de la herbivoria severa, que ademas promueve procesos de desertificacion. La
clausura longeva, por otro lado incrementa el tamafio de los individuos pero
principalmente debido a la acumulacion de material muerto. En otras palabras, el
cambio en el régimen de disturbio del pastoreo, tanto su intensificacion como su
eliminacion, conlleva cambios no positivos de la herbivoria (McNaughton 1979;

Milchunas y Lauenroth 1993; Derner et al. 2009).

El pastoreo, principalmente intenso, disminuyo la densidad, el tamafio promedio y
la proporcion de material muerto de las matas de las especies mas preferidas, en este
sistema Poa ligularis y Bromus pictus (Bonvissuto et al. 1983; Golluscio et al. 1998). El
patron de densidad de P. ligularis se corresponde con lo encontrado en un gradiente de
pastoreo en el Monte patagdnico para la misma especie, aunque el tamafio promedio de
las matas no cambi en este sistema a lo largo del gradiente (Pazos et al. 2007). En
relacién al tamafio individual, la altura fue mas sensible al pastoreo y menos variable
que el diametro de la planta, siendo la variable que mejor detecta en primera instancia el
efecto del incremento en presion de herbivoria en las especies preferidas. A su vez, en
las comunidades intensamente pastoreadas, los individuos de P. ligularis estaban méas
fragmentados, indicando que ademas de la disminucion de la densidad asociada al
pastoreo podria disminuir la variabilidad genotipica, pues al formarse nuevos individuos
a partir de fragmentos de una misma planta tendrian el mismo genotipo. Estos
resultados apoyan la primera hipétesis del Capitulo y se deberian principalmente a la
elevada remocion de biomasa que sufren las plantas de estas especies preferidas
(Bonvissuto et al. 1983; Graff 2009; Onatibia 2009). Existen estudios en los cuales han
sido documentadas diferentes caracteristicas morfoldgicas de las plantas individuales de

una especie bajo diferentes condiciones ambientales (Bradshaw 1965; McNaughton
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1984; Schlichting 1986; Jaramillo y Detling 1988) y se ha propuesto que hay dos tipos
de comportamiento asociados al pastoreo en términos de morfologia: especies que no
responden morfolégicamente bajo diferentes condiciones y especies que tienen gran
variabilidad entre individuos, lo que se atribuye a que son las especies mas preferidas
por el ganado (Diaz et al. 1992). El patron de miniaturizacién y reduccion de la cantidad
de material muerto de individuos de especies preferidas producto del pastoreo intenso
descripto en este estudio, también ha sido encontrado en otros trabajos (Sala 1988;
Oliva et al. 2005; Paruelo et al. 2008; Mingo y Oesterheld 2009). Las especies de
preferencia intermedia (Pappostipa speciosa y Carex sp.), también se vieron afectadas
negativamente por la intensificacion del pastoreo, pero en menor medida que las
especies mas preferidas, probablemente debido a que no son tan frecuente o
intensamente defoliadas (Ofiatibia 2009). La densidad total de pastos no cambi6 con el
pastoreo debido a que la reduccion en la densidad de las especies mas preferidas fue
compensada por el incremento de la de las especies no pastoreadas, principalmente
Pappostipa major, y en menor medida Pappostipa humilis, que pueden utilizar los
recursos liberados por los individuos de las especies que sufren mayor herbivoria (i.e.
efecto indirecto) (Graff 2009). La escasa respuesta al pastoreo en el tamafio promedio
de las especies no preferidas (Pappostipa major y Pappostipa humilis) se deberia a que
éstas no son consumidas (Ofatibia 2009), y sugeriria que los recursos liberados por la
defoliacion de las especies preferidas son utilizados a traves de mecanismos

poblacionales (e.g. incremento en la densidad) y no a escala de planta.

El pastoreo promueve cambios en la heterogeneidad de la vegetacion que pueden
ser resultado de la accion de los herbivoros a diferentes escalas, entre las que se

encuentran la estructura de los individuos (Bailey et al. 1998). Si bien el pastoreo
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disminuyd el tamafio promedio de las plantas de las especies preferidas, tal reduccion no
fue homogénea entre individuos y dependié de la preferencia por la especie y la
intensidad de pastoreo. En el caso de la especie dominante preferida, Poa ligularis,
todos los individuos encontrados en pastoreo intenso fueron de menor tamario que los
hallados en areas clausuradas. En general, los pastos no pastoreados cambian a formas
de crecimiento erectas con bajo nimero de macollos y pocas hojas debido a que el
sombreado reduce la intensidad de luz que llega a las hojas inferiores de las plantas
individuales (Briske y Richards 1995). Por otro lado, el pastoreo intenso tiende a
achaparrar las plantas de especies cespitosas (Rotundo y Aguiar, 2008), es decir que
promueve mecanismos de evasion (Briske, 1991). Sin embargo, bajo pastoreo
moderado, la poblacién fue mas heterogénea. Sélo algunos individuos eran muy
pequerios (sobrepastoreados) como en pastoreo intenso y otros eran grandes
(subutilizados), similares a los encontrados en clausura. La distribucion de tamafios de
la especie dominante de preferencia intermedia, Pappostipa speciosa, también fue méas
heterogénea en pastoreo moderado, aunque las diferencias fueron menos marcadas que
en Poa ligularis, la méas preferida. Estos resultados apoyan la segunda hipotesis del
Capitulo y pueden ser explicados por la elevada selectividad de los herbivoros en
campos con cargas moderadas, donde eligen las plantas individuales con menor
porcentaje de material muerto (Paruelo et al. 2008; Mingo y Oesterheld 2009), que en
general son las méas pequefias. Asi se genera una retroalimentacion positiva que
mantiene la heterogeneidad estructural entre plantas. Tal retroalimentacion
probablemente se produce debido a que el pastoreo aumenta la proporcion de tejidos
mas jovenes de mayor calidad y disminuye el material senescente en las plantas
consumidas (Walker et al. 1989; Georgiadis y McNaughton 1990; Adler et al. 2001;

Briske et al. 2008). Esto explica el pastoreo repetido de los mismos recursos (en este
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caso plantas individuales) para optimizar la energia y la ingesta de nutrientes por unidad
de biomasa vegetal (McNaughton 1984). Los resultados también indicarian que hay
individuos que son muy defoliados incluso cuando la carga de pastoreo es moderada.
Por otro lado, en las especies menos preferidas, la ausencia de cambios en la
heterogeneidad a lo largo del gradiente de pastoreo también aporta evidencias a favor de
la segunda hipotesis del Capitulo e indican que el pastoreo tiene poco efecto sobre estas
poblaciones. A su vez, la preferencia (una caracteristica poblacional o especifica) y la
densidad relativa de las especies (una caracteristica de la comunidad) promovieron que
en pastoreo intenso exista méxima heterogeneidad inter-especifica, principalmente
debido a que los individuos remanentes de las especies mas preferidas son mas
homogéneos en esta condicion, mas pequefios en comparacion con las especies menos
preferidas y mas abundantes, lo que les conferiria una desventaja frente a las otras

poblaciones gue posiblemente comprometa su viabilidad en el largo plazo.

Finalmente, este estudio en general indica que el pastoreo intenso tiene efectos
muy negativos para la sustentabilidad del sistema y que moderar la carga es la mejor
opcidn de manejo. Sin embargo, no es suficiente para evitar el sobreconsumo de
algunos individuos debido a que los ovinos seleccionan incluso a escalas muy pequefias
(plantas individuales). En este sentido deberia recurrirse a otras practicas de manejo de
los herbivoros (e.g. pastoreo alternado con descansos) para lograr utilizar de manera
mas homogénea plantas individuales y permitir el rebrote de individuos defoliados
severamente. Este aspecto sera tratado experimentalmente en el Capitulo V. Si bien
estas ideas sobre el manejo de pastoreo se han introducido hace varias décadas en la
practica agrondmica y se las recomienda en muchos ecosistemas del mundo (Soriano

1956; Golluscio et al. 1998; Briske et al. 2008), en general son pocos los datos acerca de
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la estructura poblacional de especies con diferente preferencia en comunidades con
diferente historia de pastoreo. Por otro lado, la exclusion del pastoreo por un tiempo

relativamente prolongado (superior a 20 afos), incrementa el tamafio promedio de las
matas y la frecuencia de individuos grandes de las especies preferidas y de las de
preferencia intermedia. Sin embargo, estos cambios se deben principalmente a la
acumulacion de material muerto en las matas, ya que el material verde tiende a
disminuir. De esta forma, la disponibilidad de forraje no aumentaria a pesar de la
exclusion de los herbivoros. Esta se maximizaria en pastoreo moderado debido a que
son mayores los tamafos de “mata viva” de las especies dominantes més preferidas y de
las de preferencia intermedia y, ademas, su densidad se mantiene o0 aumenta. Estos
resultados confirman el caracter de ingenieros ecosistémicos de los herbivoros
domeésticos ya que si se modera la carga, maximizan la disponibilidad de forraje tanto a
escala de poblacion como de planta individual, incrementando también su accesibilidad.
En el proximo capitulo se estudiara el impacto del pastoreo sobre dos prestaciones o
servicios ecosistémicos, i) el servicio de secuestro de C y N en la biomasa aérea como
subterranea (aspecto estimado en el Capitulo 11); ii) la disponibilidad forrajera estimada
utilizando como referencia el valor pastoril proporcionado por la literatura general sobre

Patagonia pero corroborada in situ por los estudios presentados en este Capitulo.
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CAPITULO IV

¢ Existen compromisos entre el abastecimiento de servicios
ecosistémicos de provision y los de regulacion en ecosistemas pastoriles

aridos?
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INTRODUCCION

El cambio en el uso de la tierra es uno de los principales factores que afectan la
estructura (e.g. composicién especifica, reservorios de C y N) y el funcionamiento (i.e.
dindmica de la comunidad, productividad primaria, descomposicion) de los ecosistemas
terrestres y los servicios ecosistémicos que proveen (Aguiar et al. 1996; Sala et al.
2000). El principal desafio ambiental que plantea el uso de la tierra es encontrar un
balance entre mantener la capacidad de los ecosistemas de proveer servicios en el futuro
y satisfacer las necesidades humanas inmediatas (DeFries et al. 2004; Millennium
Ecosystem Assessment 2005; Foley et al. 2005). Un aspecto que aln genera discusiones
es definir si existen compromisos o0 antagonismos entre servicios ecosistémicos. En
muchos ecosistemas han sido descriptos antagonismos entre los servicios ecosistémicos
de provision y los de regulacién (DeFries et al. 2004; Millennium Ecosystem
Assessment 2005; Foley et al. 2005; Rodriguez et al. 2006; Bennett et al. 2009;
Raudsepp-Hearne et al. 2010; Power 2010). En general, los intentos de abastecer la
demanda creciente de un determinado servicio de provisién llevan a la reduccion o
pérdida de otros servicios ecosistémicos (Foley et al. 2005; Rodriguez et al. 2006;
Bennett et al. 2009). La evaluacion y cuantificacion de estos compromisos es un
prerrequisito para las decisiones de uso de la tierra (DeFries et al. 2004; Carpenter et al.
2009; Daily et al. 2009). Sin embargo, éste no se ha cumplido en los ecosistemas
pastoriles y, en general, es poco o0 nada lo que se ha estudiado. Por el contrario, esta
generalizada la idea de que el pastoreo doméstico promueve degradacion y
desertificacion (Reynolds et al. 2007). Incluso, en algunos casos desde las revistas
cientificas mas importantes se ha propuesto que el pastoreo debe ser eliminado en

ecosistemas como la estepa patagonica (Murdoch et al. 2010).
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Las sociedades humanas, y en general el sistema econdmico-productivo,
generalmente han mostrado una preferencia por los servicios de provision de bienes,
mientras que otros servicios quedan relegados en la toma de decisiones (Rodriguez et al
2006). Sin embargo, un ejemplo de como los humanos han comenzado a tomar
conciencia de la importancia de los servicios de regulacion, es que debido incremento
en la concentracion de CO, atmosférico (IPCC 2007), se ha promovido la idea de
fomentar con incentivos econdmicos el servicio ecosistémico de captura de C como una
forma de mantener la composicion de la atmdsfera y mitigar el cambio climético (Daily
1997; Foley et al. 2005; Nelson et al. 2009). Las forestaciones son un componente clave
de los Mecanismos de Desarrollo Limpio del Protocolo de Kyoto y los paises de todo el
mundo estan dando los primeros pasos para promover dichas actividades (FAO 2010;
Heiskanen 2010). No obstante, esta alternativa no ha sido evaluada criticamente desde
diferentes perspectivas, mas alla de su viabilidad econémica. En el caso de ecosistemas
pastoriles, las forestaciones resultan en secuestro de C a expensas de reducir las areas de
pastoreo, que impactan localmente en el socio-ecosistema, disparando cambios
dramaticos en la biodiversidad ademas de procesos de migracion humana de areas
rurales a urbanas. Para reducir estos impactos negativos, se ha propuesto limitar las
forestaciones sélo a los ecosistemas aridos y semi-aridos degradados (Lal 2001, 2004;
Nosetto et al. 2006). Sin embargo, ademas de la baja disponibilidad de agua, los
ecosistemas aridos pueden tener otras limitantes biofisicas (tales como viento, baja
disponibilidad de nutrientes o poca profundidad del suelo) que impiden o disminuyen la
tasa de crecimiento de los arboles reduciendo la efectividad del secuestro de C (De
Pauw et al. 2000). Este capitulo compara el secuestro de C en campos con diferente
intensidad de pastoreo, desde clausuras longevas hasta campos intensamente

pastoreados con algunos signos de degradacion (como la pérdida de especies forrajeras
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nativas, disminucidon de la cobertura vegetal, y signos de incipiente erosion del suelo).
Ademas, se evalla el supuesto de que existe un compromiso entre la provision de
servicios de regulacion y los de provision. En este estudio se seleccioné y se estudio el
impacto de la intensificacion del pastoreo doméstico sobre dos servicios, el secuestro de
C y N en labiomasa y la provision de forraje. Ambos servicios tienen claro impacto
sobre la humanidad y han sido el blanco de la mayor cantidad de politicas de
intervencion en el manejo de los recursos naturales. En mi conocimiento, no existen
estudios que evallen y comparen el secuestro de C y N y la provision de forraje bajo

diferentes manejos del pastoreo en ecosistemas pastoriles aridos.

En general, se propone que el suelo es el principal reservorio para secuestrar C en
ecosistemas pastoriles (Lal 2004; FAO 2010). Sin embargo, a medida que la aridez se
incrementa, los reservorios de C en la biomasa de la vegetacion y la broza aumentan su
importancia relativa comparada con el reservorio del suelo. Carrera y Bertiller (2010)
encontraron que a lo largo de un gradiente de aridez creciente, disminuye la cobertura
de plantas y los reservorios de C y N del suelo, pero la cantidad de broza aérea no
cambia y la cobertura de lefiosas, que tiene material mas recalcitrante, se incrementa. A
su vez, las tasas de descomposicion de la vegetacion aérea en ecosistemas aridos
dominados por especies lefiosas y pastos perennes son usualmente menores que en
ecosistemas mésicos, y por lo tanto la longevidad de la biomasa seria mayor
(Meentemeyer 1978). Por otro lado, la magnitud e importancia de los efectos del
pastoreo sobre el C del suelo son dificiles de evaluar, aunque hay varios estudios que
concluyen que tales efectos ocurren cuando la presién de pastoreo es alta (Golluscio et
al. 2009). También hay acuerdo en que el pastoreo cambia la disponibilidad de N (e.g.

Golluscio et al. 2009). La disponibilidad de N es uno de los aspectos claves para el
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secuestro de C (Pifieiro et al. 2010) y la cantidad y calidad del forraje, ya que después
de la disponibilidad de agua, constituye el factor mas importante en la determinacion de
la productividad primaria en ecosistemas aridos (West y Skujins 1978; Burke et al.
1997). Ademas, el ciclado de N puede ser alterado por la herbivoria a través de la
selectividad durante la remociédn de forraje, los disturbios fisicos y la excreta de

nutrientes en heces y orina (Hobbs 1996; 2006).

El objetivo de este capitulo fue estimar en qué medida el pastoreo era capaz de
modificar el abastecimiento de los servicios ecosistémicos de regulacion y de provision
asociados a elementos claves para el funcionamiento en estepas patagdnicas y si existen
compromisos entre ambos tipos de servicios. Especificamente, el objetivo fue evaluar el
efecto del pastoreo ovino sobre los reservorios C y N (servicio de regulacién) en las
especies dominantes de pastos y arbustos de la estepa patagdnica y sobre su biomasa
forrajera (servicio de provision). La regulacion de C y N tienen importancia a nivel
global (Schlesinger 2013) mientras que la provision de forraje es el mayor determinante
del estatus social y economico de los productores en ecosistemas pastoriles semi-aridos
(Easdale et al. 2009; Easdale y Aguiar 2012). La hipoétesis fue que el pastoreo reduce los
reservorios de C y N y la biomasa forrajera de los pastos y los arbustos preferidos
reduciendo la relacién especies preferidas/no preferidas debido a la defoliacidn selectiva
de los herbivoros. Las especies menos preferidas sustituyen a las preferidas y
compensan su biomasa en distinta medida dependiendo de la intensidad de pastoreo. Si
la intensidad es muy alta no llegan a compensar debido a que la reduccion de las
preferidas es muy grande y a su vez las menos preferidas comienzan a ser consumidas

por los herbivoros.
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MATERIALES Y METODOS

Estimacion del servicio de regulacion: reservorio de C v N en la vegetacion

Los datos de los reservorios aéreos de C y N en la biomasa aérea viva y muerta en
pie de las especies dominantes de pastos y arbustos provienen de un trabajo previo
(Onatibia 2009). En este trabajo se utiliza datos de biomasa aérea especifica viva y
muerta en pie de las especies dominantes en cada condicion de pastoreo multiplicado
por las concentraciones especificas de C y N (apéndice). La precipitacion del afio del
estudio (uno de los principales controles de la productividad primaria) fue 156 mm (la
media del sitio es 154 mm). Los tratamientos de pastoreo fueron exclusion al pastoreo
por mas de 20 afios, pastoreo moderado y pastoreo intenso (n=3). Los datos de biomasa
subterranea total (hasta los 20 cm) obtenidos en el Capitulo Il fueron utilizados para
estimar los reservorios de C y N subterraneos en las distintas condiciones de pastoreo.
Para estimar la concentracion de C y N se realizd un sub-muestreo representativo de
biomasa subterranea haciendo un pool de biomasa de todas las muestras en cada
condicion de pastoreo y el material fue analizado con el analizador elemental de Cy N
LECO TruSpec CN (St. Joseph, USA, 2004). Con las concentraciones de Cy N
(apéndice) y los valores de biomasa total de raices (Capitulo 1), se calculé la masa
subterranea de C y N en cada condicién de pastoreo a través de promedio ponderado
(biomasa x concentracién de C y N en cada condicion). De esta manera se obtuvo una
estimacion de C y N en la biomasa aérea total y en la subterranea hasta 20 cm de

profundidad en las tres condiciones de pastoreo.

Estimacioén del servicio de provision: Disponibilidad de forraje de las especies

dominantes de arbustos v pastos en el pico de produccién (enero)
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Para estimar el efecto del pastoreo sobre la biomasa forrajera en el pico de
produccion, se partié de datos de biomasa aérea especifica en cada condicion de
pastoreo: clausura, pastoreo moderado y pastoreo intenso (n=3) (Ofiatibia 2009). En
primer lugar se calculé la biomasa verde potencialmente disponible para los herbivoros.
En las especies de arbustos se aplicd un coeficiente para estimar la biomasa de brotes,
hojas y flores a partir de la biomasa viva total (Ofiatibia et al. 2010), de manera de
descartar el lefio no forrajero. En las especies de gramineas, se partio del supuesto que
solo la biomasa verde es forrajera. Se estimo que esta fraccion es un tercio de la
biomasa aérea viva total, que incluye al material senescente, es decir, de color amarillo
(Onatibia, datos sin publicar). Una vez obtenida la biomasa verde disponible, se estimé
la biomasa forrajera aplicando un coeficiente de aptitud forrajera para cada especie
segun su preferencia por parte de los herbivoros (Easdale y Aguiar 2012). Estos
coeficientes fueron validados para el sitio de estudio con la informacion obtenida en el

Capitulo I11.

Andlisis de datos

Los resultados de los reservorios de C y N en la biomasa aérea fueron analizados
con ANOVA, comparando el C y el N en la biomasa total, viva y muerta en pie para
cada forma de vida entre las intensidades de pastoreo. EI C y N contenido en las raices
fue analizado con ANOVA entre los niveles de pastoreo. La biomasa forrajera fue
analizada con ANOVA comparando la biomasa forrajera total de arbustos por un lado y
de pastos por el otro entre las intensidades de pastoreo. A su vez se realizé un ANOVA
factorial entre intensidad de pastoreo y especie. Finalmente, para evaluar si existen
compromisos entre los servicios de regulacion y provision se realizaron correlaciones,

por un lado, entre el C, y por otro entre el N en pastos y arbustos de cada repeticién en
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cada condicién de pastoreo con la biomasa forrajera de pastos y arbustos en los mismos
sitios (n=18). Las dos formas de vida fueron consideradas por separado debido a la
distinta aproximacion en la estimacién de la biomasa (apéndice). Los anélisis fueron
realizados mediante el software Infostat (2008). Se control6 la normalidad de los datos
y la homogeneidad de las varianzas. Se uso el test de Tukey para las comparaciones de

las medias post-hoc de los ANOVA.
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RESULTADOS

El reservorio de C aéreo en los pastos fue menor en pastoreo intenso (1034+110
kg.ha™) en relacion a clausura (1598+10 kg.ha™) y pastoreo moderado (2066+154 kg.ha
1) (p<0,05). En cambio, en los arbustos no cambi6 entre las condiciones de pastoreo
estudiadas (2361+109 kg.ha) (p=0,89) (Figura 4.1). La cantidad de C en la biomasa
aérea viva en los pastos fue mayor bajo pastoreo moderado que en clausura y bajo
pastoreo intenso (p<0,05). En la biomasa muerta en pie, fue menor bajo pastoreo
intenso que en las otras condiciones (p<0,05) (Figura 4.1). En los arbustos, la biomasa
viva y la muerta en pie mostraron el mismo patron que la biomasa total en términos de
cantidad de C, no presentando diferencias entre las condiciones de pastoreo (p>0,05 en
biomasa viva y muerta) (Figura 4.1). El reservorio de C en las raices no cambid con el

pastoreo (p>0,05). El promedio en los primeros 20 cm de suelo fue de 391+49 kg.ha™.

El reservorio total de N en la biomasa aérea sigui6 en todos los casos los mismos
patrones que el C (Figura 4.2). La cantidad de N total en los reservorios de la biomasa
aérea viva y muerta de pastos fue menor en condiciones intensamente pastoreadas
(p<0,05) (Figura 4.2). El reservorio aéreo de N en la biomasa viva de los pastos fue
maximo bajo pastoreo moderado. Las clausuras no difirieron de los potreros
pastoreados intensamente (Figura 4.2). EI N contenido en las raices siguio el patrén de
la biomasa radical de los primeros 20 cm de suelo (Capitulo I1) y no cambi6 con la

intensidad de pastoreo (p=0,43).
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Figura 4.1. Reservorio aéreo de C en la biomasa viva y muerta en pié de pastos y arbustos en tres
intensidades de pastoreo (CL: Clausura, PM: Pastoreo Moderado y PIl: Pastoreo Intenso). Las barras
corresponden a los valores medios y las lineas verticales a los errores estandar. La tabla indica los valores
P resultantes de un ANOVA entre las condiciones de pastoreo para cada forma de vida. Letras diferentes
en imprenta (biomasa muerta en pie) y letras diferentes en italica (biomasa viva) indican diferencias
significativas (p<0,05) entre las intensidades de pastoreo (test de Tukey). Adaptado de Ofiatibia 2009.
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Figura 4.2. Reservorio aéreo de N en la biomasa viva y muerta en pié de pastos y arbustos en tres
intensidades de pastoreo (CL: Clausura, PM: Pastoreo Moderado y PI: Pastoreo Intenso). Las barras
corresponden a los valores medios y las lineas verticales a los errores estandar. La tabla indica los valores
P resultantes de un ANOVA entre las condiciones de pastoreo para cada forma de vida. Letras diferentes
en imprenta (biomasa muerta en pie) y letras diferentes en itélica (biomasa viva) indican diferencias
significativas (p<0,05) entre las intensidades de pastoreo (test de Tukey). Adaptado de Ofiatibia 2009.

La biomasa forrajera de pastos fue modificada por el pastoreo (p<0,05) y tuvo

valores maximos en pastoreo moderado (263 kg.ha™), intermedios en clausura (176,3
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kg.ha™') y minimos en pastoreo intenso (82,6 kg.ha™) (Figura 4.3). La biomasa forrajera
de arbustos no cambié con la intensidad de pastoreo (p=0,48) (Figura 4.3). En promedio
fue de 241 kg.ha™. Los patrones en la biomasa forrajera total son explicados por las
distintas respuestas especificas al pastoreo (Tabla 4.1). De las especies dominantes con
biomasa forrajera, Adesmia volckmannii y Pappostipa speciosa tuvieron los mayores
valores en pastoreo moderado, Poa ligularis tuvo una tendencia a disminuir con el

pastoreo y Mulinum spinosum a amentar.
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Figura 4.3. Biomasa forrajera de pastos y arbustos en tres intensidades de pastoreo (CL: Clausura, PM:
Pastoreo Moderado y PI: Pastoreo Intenso). Las barras corresponden a los valores medios y las lineas
verticales a los errores estandar. Las tablas indican los valores P resultantes de un ANOVA entre las
condiciones de pastoreo para cada forma de vida. Letras diferentes indican diferencias significativas
(p<0,05) entre las intensidades de pastoreo (test de Tukey).

Las correlaciones entre el C y el N en pastos y arbustos y la biomasa forrajera de
pastos y arbustos fueron positivas y significativas (Figura 4.4). Es decir que a medida
que se incrementan los reservorios de C y N en la vegetacion, se incrementa también la
disponibilidad de forraje. El coeficiente de correlacion fue mayor entre lamasade C y
la biomasa forrajera (Pearson=0,90; R’=0,81; p<0,001) que entre lamasade N y la

biomasa forrajera (Pearson=0,79; R*=0,64; p<0,001).
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Tabla 4.1. Biomasa forrajera especifica para cada condicion de pastoreo obtenida a través de la biomasa
viva en el pico de produccidn, la biomasa forrajera potencialmente disponible y la aptitud forrajera de
cada especie. Los ndmeros indican los valores medios (n=3). Letras distintas en negrita indican
diferencias significativas (p<0,05) producto de un ANOVA factorial entre intensidad de pastoreo y
especie para la biomasa forrajera (test de Tukey).

Integsidad _ B_iomasa viva en ,el Biomasa_1 forrajera Aptitud Biomasa
e Especies pico de proc_iluccwn _poter_1C|aImente_l forrajera forraje_rla
pastoreo (kg.ha™) disponible (kg.ha™) (kg.ha™)
Adesmia volckmannii 997,17 199,43 0,5 99,72 abc
Mulinum spinosum 797,99 159,6 0,5 79,8 abc
Senecio filaginoides 675,32 135,06 0 0a
Clausura  pappostipa speciosa 114,81 38,27 0,5 19,13 ab
Pappostipa humilis 104,91 34,97 0 0a
Poa ligularis 421,19 140,4 140,4 bc
Bromus pictus 50,24 16,75 1 16,75 ab
Adesmia volckmannii 1420,83 284,17 0,5 142,08 bc
Mulinum spinosum 1547,18 309,44 0,5 154,72 C
Senecio filaginoides 505,7 101,14 0 0a
Pastoreo . .
Moderado Pappostipa speciosa 808,88 269,63 0,5 134,81 bc
Pappostipa humilis 217,03 72,34 0 0a
Poa ligularis 378,07 126,02 1 126,02 abc
Bromus pictus 6,5 2,17 1 2,17 a
Adesmia volckmannii 927,01 185,4 0,5 92,7 abc
Mulinum spinosum 1539,68 307,94 0,5 153,97 C
Senecio filaginoides 1081,06 216,21 0 0a
Pastoreo . )
Intenso Pappostipa speciosa 392,35 130,78 0,5 65,39 abc
Pappostipa humilis 341,78 113,93 0 0a
Poa ligularis 49,83 16,61 1 16,61 ab
Bromus pictus 1,87 0,62 1 0,62a
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Figura 4.4. Correlaciones entre el a) C y el b) N en pastos y arbustos y la biomasa forrajera en las
mismas dos formas de vida bajo distintas intensidades de pastoreo (los tridngulos blancos representan a
los pastos en clausura; los tridngulos negros a los arbustos en clausura; los circulos blancos a los pastos en
pastoreo moderado; los circulos negros a los arbustos en pastoreo moderado; los rombos blancos a los
pastos en pastoreo intenso; los rombos negros a los arbustos en pastoreo intenso).
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DISCUSION

En general, se ha descripto que existen compromisos entre los servicios
ecosistémicos de provision y regulacion, pues la apropiacion de la productividad
primaria y otros recursos con el fin de optimizar el abastecimiento de un servicio de
provision, va en detrimento de los servicios de regulacion. En este trabajo se puso a
prueba esta idea en estepas graminoso-arbustivas, evaluando de qué manera el uso
pastoril afecta los servicios ecosistémicos de provision de forraje y almacenamiento de
C y N en la biomasa. Los resultados muestran que el manejo de la vegetacion natural a
través del régimen de pastoreo seria una herramienta efectiva para maximizar ambos
tipos servicios ya que permite crear oportunidades para incrementar varios servicios

simultdneamente (Bennett et al. 2009).

En las estepas patagdnicas estudiadas el efecto del pastoreo sobre los reservorios
de Cy N en la vegetacion y la produccion de forraje no es lineal con la intensidad de
pastoreo, pues ambos se maximizan en pastoreo moderado. De esta manera se
comprob6 que no existirian compromisos entre los servicios ecosistémicos de provision
y regulacién evaluados. Ademas, otro servicio ecosistémico de gran valor como la
biodiversidad (Noss 1990) tampoco es afectado por el pastoreo moderado debido a que
en el gradiente de pastoreo no cambian los componentes composicionales (riqueza y
diversidad de plantas, Perelman et al. 1997) y los estructurales (espectro biologico,
organizacion espacial del mosaico de vegetacion, Cipriotti y Aguiar 2005). En
comparacion con el pastoreo moderado las disminuciones en los reservorios fueron
aproximadamente del 10 % en clausura y del 20 % en pastoreo intenso. Debido a que el
reservorio en la porcion radical no cambia en el rango de intensidades considerado,

estas reducciones se explican porque el pastoreo disminuye la biomasa aérea de las
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especies preferidas de pastos, principalmente en pastoreo intenso, pero las especies de
pastos menos preferidas incrementan marcadamente los reservorios en pastoreo
moderado (Ofatibia 2009). Ademas, los reservorios en el componente arbustivo no
cambiaron significativamente. En otras palabras, en areas pastoreadas intensamente,
pero también en las clausuradas por varias décadas, es menor el secuestro de C con
respecto a sitios pastoreados moderadamente y por lo tanto es menor su contribucién a
la regulacion del contenido de C en la atmoésfera. Quizas méas importante es el resultado
que indica que en pastoreo intenso y en clausura se vio afectado negativamente el
servicio de produccién de bienes, en el largo plazo, debido a la menor oferta de forraje.
Si a esta produccidn, estimada a partir de la productividad neta de la comunidad, le
agregamos el forraje extraido por las ovejas correspondiente a la carga animal de cada
tratamiento de pastoreo (estimado a través de un consumo promedio diario por animal
de 1 kg de materia seca, Agricultural Research Council 1980), la produccidn de forraje
seria mas del 20 % superior en areas pastoreadas moderadamente que en las otras
condiciones. Estos resultados apoyarian la idea de que en ecosistemas de pastoreo
donde las restricciones biofisicas impiden el reemplazo de la vegetacion espontanea por
comunidades mas productivas, el uso pastoril moderado es la mejor opcién para uso de
la tierra (De Pauw et al. 2000). En efecto, el uso ganadero es capaz de promover de
manera complementaria ambos servicios, y por lo tanto tendria un efecto positivo
directo sobre la viabilidad socio-econdmica de los sistemas productivos rurales,
reduciendo el costo socio-economico de la migracion rural hacia los centros urbanos

(Aguiar y Roman 2007).

Los pastos fueron mas sensibles que los arbustos al manejo historico del pastoreo.

En las areas intensamente pastoreadas estudiadas los valores de C contenido en los
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pastos disminuyeron casi a la mitad en relacion a las otras dos condiciones. Esta
reduccion equivale a més de siete afios de acumulacion de material (sin tener en cuenta
la descomposicion) segun la productividad de pastos estimada por Jobbagy y Sala
(2000) en areas clausuradas. Estos resultados indican que el pastoreo intenso reduce el
capital natural que esta en la base de la cadena de la ganaderia ovina. Entonces, el
objetivo de una mayor productividad secundaria por unidad de superficie
(principalmente kg de lana.ha™.afio™*, pero también kg de carne ha™.afio™) a través del
aumento de la biomasa de herbivoros no seria sustentable porque disminuye la cantidad
de biomasa forrajera y reduce entonces la productividad secundaria futura. En
concordancia con estos resultados, se ha encontrado que las majadas han disminuido
marcadamente principalmente debido la desertificacion y disminucién de la PPNA
provocada por el sobrepastoreo (Texeira y Paruelo 2006). Por otro lado, un analisis
ecoldgico y econdmico de la dindmica del capital natural en sistemas de produccion de
lana concluye que el aumento de la carga de ovejas no es sostenible en el tiempo desde

un punto de vista ecoldgico ni econdmico (Ares 2007).

La exclusion del pastoreo no cambi6 el contenido de C en la biomasa total de
pastos, pero disminuyd la biomasa forrajera y la cantidad de C en la biomasa viva en
relacién al pastoreo moderado evidenciando que el pastoreo puede tener efectos
positivos sobre la productividad aérea como se ha demostrado en algunos ecosistemas
de pastizal y sabana (Oesterheld et al. 1999). Es importante considerar que los campos
pastoreados mantienen esta diferencia ain con la remocién que estaban haciendo los
animales al momento de estimar la biomasa. En estas estepas patagonicas, el pastoreo
moderado de ovejas, que son herbivoros con habitos dietarios similares a los herbivoros

nativos (guanacos) (Baldi et al. 2001) y por lo tanto generarian un régimen de disturbio
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similar al historico, podria estar aumentando la productividad de los pastos. Se ha
propuesto que el pastoreo de intensidad intermedia puede promover un proceso de
optimizacion de la produccion (McNaughton 1979). En estas condiciones la
productividad aumentaria por crecimiento compensatorio de las plantas (McNaughton
1983), lo que haria que aumente la biomasa verde de las mismas y rejuvenezca el
sistema a pesar de la remocion de biomasa por los animales. Milchunas y Lauenroth
(1993), encontraron que el pastoreo aumenta levemente la PPNA en algunas
comunidades donde el pastoreo no es intenso, la historia evolutiva es larga y existen
limitaciones por estrés ambiental. Estas condiciones se cumplirian en la estepa
Patagonica en lotes o campos con este régimen de pastoreo moderado como lo defini en

este trabajo (Lauenroth 1998).

Las reducciones de los reservorios de C en los sitios intensamente pastoreados en
relacién a las otras condiciones, fueron significativas y mayores (alrededor de 1000
kg.ha™* de diferencia) a las encontradas para el mismo sistema en el C contenido en la
materia organica del suelo (5 cm superficiales), el cual no medi en esta Tesis debido a
que habia sido medido en un estudio previo en el mismo gradiente de pastoreo en el
sitio de estudio (Golluscio et al. 2009). En los sitios con pastoreo intenso, el C del suelo
decrecié 616 kg.ha™*, aunque la variabilidad espacial fue lo suficientemente grande
como para que no se pudiera corroborar que las diferencias eran estadisticamente
significativas (Golluscio et al. 2009). Parte de las diferencias en la vegetacion fueron
explicadas por el compartimento de biomasa viva, que puede ser considerada labil como
reservorio de C. Sin embargo, los reservorios mas recalcitrantes de la vegetacion (lefio,
material muerto y broza) bajo pastoreo moderado, no difieren de clausura pero son

mayores que bajo pastoreo intenso. Si bien los cambios en los reservorios aéreos no
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fueron muy elevados al ser expresados por unidad de superficie, cobran importancia al
considerar el area total cubierta por estepas aridas, en las cuales se puede ajustar su uso
(en general pastoreo) para maximizar el secuestro. Por ejemplo, segun los resultados de
este trabajo y teniendo en cuenta la superficie cubierta por el Distrito Occidental de la
estepa patagonica (90.000 km?® [Soriano et al. 1983]), se podria aumentar en nueve
millones de toneladas la cantidad de C almacenado so6lo en la vegetacion de esta region,
exclusivamente a través del manejo del pastoreo. Ademas, se maximizaria al mismo
tiempo la productividad forrajera, lo que beneficiaria a los productores. Por otro lado, la
viabilidad de las forestaciones o cualquier otro cambio de la vegetacion, ademas de estar
comprometida por las condiciones abidticas (e.g. el viento), estaria fuertemente
condicionada por la inversion en subsidios de energia para la instalacion. Considerar
que el pastoreo es la peor opcidn para el uso de los recursos naturales en estepas aridas
(Murdoch et al. 2010) parece ser una afirmacion que cuanto menos merece ser evaluada
criticamente a la luz de datos concretos para los sistemas en cuestion, como los

obtenidos en este trabajo.

La cantidad total de N en pastos y arbustos exhibid los mismos patrones asociados
al pastoreo que el C. Los reservorios en los arbustos y en raices no fueron modificados
por el pastoreo y en los pastos cayeron en condiciones intensamente pastoreadas debido
a la reduccion de la biomasa aérea (Ofiatibia 2009). El cambio en la composicion
especifica de la biomasa provocado por el pastoreo (Ofiatibia 2009), no tuvo una
influencia marcada sobre la cantidad total de N en la biomasa aérea de la vegetacion.
Esto se debe a que, por un lado, la calidad de la biomasa en términos de concentracion
de N no varia de manera importante entre las especies que cambian su abundancia en las

distintas condiciones de pastoreo, y ademas, el pastoreo no modifica la concentracion de
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N de la mayoria de las especies (Ofiatibia 2009). Por ultimo, la pérdida de biomasa de
especies con mayor concentracion de N es compensada (total o parcialmente
dependiendo de la intensidad de pastoreo) por el incremento de biomasa de especies con
menor concentracion (Ofiatibia 2009). Los resultados apoyan parcialmente la hipotesis
que indica que el pastoreo tiene un efecto negativo sobre los reservorios de nutrientes,
desertificando el sistema por pérdida de fertilidad (Golluscio 2002), debido a que la
masa de N en la vegetacion sélo se reduce si el manejo de la carga no es adecuado y no
cuando el pastoreo es moderado. Por otro lado, el aumento de especies con menor
contenido de N 'y menor tasa de descomposicion en condiciones pastoreadas
(Semmartin et al. 2004; Vivanco y Austin 2006; Ofiatibia 2009), incrementaria la
longevidad promedio de la biomasa y por lo tanto aumentaria el tiempo de residencia
del C en este reservorio con implicancias positivas para el secuestro de C en la biomasa

como sumidero.

Como conclusidn, este estudio aporta indicios de que en sistemas pastoriles aridos
como el Distrito Occidental de la Patagonia no existirian compromisos entre servicios
ecosistémicos de provisién y regulacion asociados al C. A través de la historia de
manejo del pastoreo se pueden maximizar los reservorios aéreos de C y N y la biomasa
forrajera. Encontramos que ambos tipos servicios se maximizan bajo pastoreo
moderado. En cambio, el manejo del pastoreo con cargas elevadas (intenso) disminuye
los reservorios aéreos de C y N e impacta negativamente la disponibilidad de forraje,
afectando la produccién secundaria a futuro. Los resultados contrastan con los
propuestos por algunos autores preocupados por la utilizacién ganadera de ecosistemas
de pastoreo (Murdoch et al. 2010). En efecto eliminar la ganaderia lejos de conservar

los ecosistemas pastoreados estaria reduciendo la capacidad de secuestrar Cy N en la
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vegetacion. En relacion a campos manejados con cargas moderadas, la eliminacion del
pastoreo no tiene efectos positivos sobre la acumulacion de biomasa aérea y,
contrariamente, disminuye los reservorios en la biomasa viva y forrajera de pastos en
relacion a condiciones pastoreadas con cargas moderadas (Ofatibia 2009). Este patron
evidencia que el pastoreo moderado puede tener un efecto positivo sobre el
funcionamiento del ecosistema desde el punto de vista del flujo de energia e

incrementar el secuestro de C si la frecuencia e intensidad del mismo es apropiada.
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CAPITULO V

Pastoreo y descansos estacionales: ¢sirven para controlar las tasas de

crecimiento de las gramineas dominantes en estepas aridas?
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INTRODUCION

En términos ecoldgicos, el dilema fundamental en los sistemas de pastoreo es
optimizar simultaneamente la conversion de energia solar en productividad primaria
forrajera y la eficiencia de cosecha de esa produccion primaria por los herbivoros
(Parsons et al. 1983; Briske et al. 2008). Por un lado, el pastoreo intenso asegura una
alta eficiencia de cosecha, pero suele hacerlo en detrimento de la productividad
primaria. Por otro lado, el pastoreo poco intenso, en general, maximiza la produccién
primaria, pero una proporcion grande de esta produccion no es consumida por los
herbivoros, se acumula en la planta y disuade a los herbivoros de consumirla (Briske y
Heitschmidt 1991; Capitulo I1). Los sistemas de pastoreo buscan optimizar al mismo
tiempo la productividad primaria y la secundaria, principalmente a través de la
manipulacion del tipo de ganado, la carga animal y los periodos de pastoreo y descanso
(Briske y Heitschmidt 1991). La variabilidad climética propia de los ecosistemas de
pastoreo dificulta alcanzar estos objetivos debido a que induce variacién en la
produccidn de plantas y en la selectividad de los herbivoros (Briske y Heitschmidt

1991, Briske et al. 2008).

Existen varios principios universales de respuestas de la vegetacion al pastoreo
que son ampliamente aplicados para el manejo (Briske et al. 2008) si bien no todos
tienen el mismo respaldo de datos. Los principios indican que: (i) el crecimiento y la
supervivencia de las plantas son negativamente afectados por el pastoreo cronico e
intenso; (ii) el pastoreo leve puede incrementar la productividad primaria, pero cuando
es severo la puede disminuir; (iii) la calidad de forraje puede mejorarse a través de
pastoreo frecuente; y (iv) la composicion de floristica de las comunidades vegetales

puede ser modificada a través de la frecuencia, la intensidad y la estacionalidad del
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pastoreo (Briske et al. 2008). Existe menos informacién acerca de los mecanismos que
actlan detras de estos patrones de respuesta. Se ha propuesto que la herbivoria selectiva
promueve patrones de pastoreo desiguales a distintas escalas, con algunas areas poco
utilizadas y otras que reciben un uso intenso (Senft et al. 1985; Bailey 2005; DelCurto
et al. 2005). A nivel de planta, los individuos de especies preferidas son utilizadas
repetidamente, incluso cuando el pastoreo promedio en la unidad de manejo es leve o
moderado (Hormay 1956; Provenza 1995, 1996; Teague et al. 2009). Esto cambia
diferentes procesos poblacionales que determinan cambios en la estructura poblacional
(como lo demuestran los resultados presentados en el Capitulo I11). En términos de
manejo, el aumento de la carga animal podria incrementar el uso de plantas y areas
menos preferidas y por lo tanto aumentar la uniformidad de la utilizacion, sin embargo,
puede disminuir el rendimiento de los animales y tiene posibles efectos negativos en la
vegetacion (Bailey y Brown 2011; Capitulos 111y 1V). El pastoreo con cargas animales
leves a moderadas es mas sostenible que el manejo con cargas animales elevadas y
plantea menos riesgos ecoldgicos, sobre todo frente a la variabilidad climética
(Holechek et al. 1999; Reece et al. 2001; Easdale y Aguiar 2012). Ademas, permite
tener mas opciones para hacer frente a una variedad de problemas, incluyendo el

pastoreo selectivo (Bailey y Brown 2011).

El manejo de ecosistemas pastoriles a través de sistemas de pastoreo con
descansos es utilizado frecuentemente para contrarrestar los efectos no deseados del
pastoreo selectivo del ganado, que contribuiria al reemplazo de especies preferidas por
no preferidas (Heady 1961; Mueggler 1972). Para aliviar este efecto del pastoreo
selectivo, que ocurre a diferentes escalas, se han propuesto sistemas de pastoreo con

descansos o rotativo (Bailey y Brown 2011). Una de las razones frecuentes para su
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aplicacion es evitar la defoliacion durante el periodo vegetativo de las gramineas que
son selectivamente pastoreadas (Briske et al. 2008). Los descansos o los diferimientos
pueden tener efectos positivos sobre la composicion floristica, la productividad de
plantas, la productividad animal a mediano y largo plazo y por lo tanto en la
rentabilidad de las explotaciones ganaderas (Brown y Kothmann 2009; Kothmann
2009). Sin embargo, Briske et al. (2008), concluyen que el pastoreo rotativo no tiene
mayor efectividad que el pastoreo continuo. Una via para reconciliar esta controversia
podria ser que las respuestas al pastoreo con descansos o rotativo dependen de las
caracteristicas ecologicas de las unidades de manejo. En este sentido, el pastoreo con
descansos serviria para controlar la defoliacion, el rebrote y la selectividad en
ecosistemas o pastizales muy productivos (Teague et al. 2009). Se han encontrado
respuestas positivas en la vegetacion a través de pastoreo rotativo en pastizales con alta
disponibilidad de agua (Derner et al. 1994; Deregibus et al. 1995; Jacobo et al. 2006).
En cambio, a medida que aumenta la aridez, se pierde eficacia en el control de la
defoliacion y el rebrote debido a que en regiones aridas y semi-aridas, el crecimiento de
las plantas es escasamente predecible y esta limitado principalmente por la precipitacion
y no por la frecuencia de defoliacion (Briske et al. 2008; Bailey y Brown 2011). En
estas zonas se podrian encontrar respuestas al manejo en periodos de crecimiento donde
las precipitaciones no limiten marcadamente el crecimiento (i.e. afios lluviosos, por
encima de la media). De todas formas, es escasa la evidencia existente para evaluar los
sistemas de pastoreo y menos aun para evaluar los efectos de la variabilidad temporal
(afios humedos vs secos). En general, se ha evaluado la selectividad y la distribucion
espacial de los animales en sistemas de pastoreo, pero las respuestas de la vegetacion

han sido menos exploradas a pesar de ser un aspecto critico (Bailey y Brown 2011).
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Generalmente, se ha estudiado el proceso de degradacion o desertificacion a
escala local y regional. Sin embargo, esté claro que en los casos en que el sobrepastoreo
es la principal amenaza, los procesos involucrados ocurren a escala de planta individual
en interaccion con otros individuos y con los herbivoros (Graff et al. 2007). Asimismo,
el efecto de la defoliacion sobre el crecimiento puede variar dentro de la estacion de
crecimiento (e.g. Grant et al. 1996; Becker et al. 1997). Los descansos en distintas
etapas de la estacion de crecimiento servirian para evaluar las respuestas de las plantas
debido a que muchas especies que son capaces de rebrotar y compensar el tejido
removido en la primera parte de la estacion de crecimiento, probablemente pueden
perder esta capacidad mas tarde en la estacion de crecimiento cuando requieran alocar

recursos a otras funciones como la reproduccion (Augustine y McNaughton 1998).

El objetivo general de este capitulo fue evaluar el efecto de los descansos sobre el
crecimiento de plantas individuales de especies seleccionadas por los herbivoros en
estepas aridas, bajo distintas situaciones de carga o intensidad histérica de pastoreo y en
temporadas de crecimiento con diferentes precipitaciones. En estepas de la Patagonia,
contamos con estudios que evallan el efecto del pastoreo continuo de ovejas sobre la
vegetacion (e.g. Ledn y Aguiar 1985; Perelman et al. 1997; Bisigato y Bertiller 1997;
Golluscio et al. 1998; Bisigato et al. 2005). Estos proponen una relacion directa entre la
carga animal y la degradacion. La recomendacion general, para revertir el proceso y
conservar la vegetacion, sugiere moderar la carga. En cambio, es escasa la informacion
sobre efectos de distintos tipos de manejo de los periodos de pastoreo y descanso como
herramienta para interrumpir y revertir el deterioro. El objetivo particular del capitulo
fue evaluar la influencia de distintos regimenes de manejo de pastoreo (pastoreo

continuo y pastoreo alternado con descansos estacionales al principio, final y durante



toda la estacion de crecimiento) sobre el crecimiento de plantas individuales de
gramineas “clave” en sistemas pastoriles de la estepa patagdnica, bajo distintas
situaciones de carga historica de pastoreo y en dos temporadas de crecimiento
contrastantes en términos de precipitaciones. Mi hipdtesis propone que los descansos
estacionales mejoran la condicion de las plantas de especies preferidas en situaciones

donde la disponibilidad de agua no limite marcadamente el crecimiento.

95
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MATERIALES Y METODOS

Tratamientos de pastoreo

Los estudios se realizaron durante dos afios consecutivos (dos temporadas de
crecimiento) en ocho lotes de mas de 100 ha: cuatro con carga historica de pastoreo
moderado (0,2 EO/ha) y cuatro con carga historica de pastoreo intenso (0,4 EO/ha). Las
precipitaciones de la primera y segunda temporada de crecimiento fueron de 122 y 200
mm respectivamente. La media anual del sitio es de 154 mm, por lo tanto se evalud un
afio con precipitaciones por debajo de la media (seco) y un afio por encima de la misma
(himedo). En cada uno de los lotes se seleccion6 una zona representativa de la
comunidad donde se delimitaron parcelas de 4 m? que fueron asignadas a diferentes
tratamientos de regimenes de pastoreo. En cada parcela se seleccionaron 4 plantas de
Poa ligularis y 4 de Pappostipa speciosa. Mediante la utilizacion de 16 clausuras (al
pastoreo ovino) méviles de 4 m? colocadas en las areas segin correspondiera se
simularon 4 regimenes de pastoreo y se evaluo su efecto sobre las plantas individuales.
El régimen 1 (pastoreo continuo), consistio en pastorear durante toda la temporada. En
el régimen 2 (descanso-pastoreo) se descanso al principio de la temporada de
crecimiento (principio de septiembre-fin de noviembre el primer afio y principio de
septiembre-principio de diciembre el segundo afio) y se pastoreo al final de la
temporada de crecimiento (fin de noviembre-fin de mayo durante el primer afio y
principio de diciembre-principio de junio en el segundo afio). En el régimen 3
(pastoreo-descanso) se pastoreo al principio de la temporada de crecimiento y se
descansé al final, siguiendo un esquema opuesto al régimen 2. Por Gltimo, en el régimen
4 (descanso continuo), se descanso durante toda la temporada (septiembre-

mayo/junio). Fuera de la temporada de crecimiento todas las areas permanecian
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expuestas al pastoreo. En sintesis, se aplicaron cuatro tratamientos de regimenes de
pastoreo en campos con dos cargas diferentes de pastoreo (pastoreo moderado y
pastoreo intenso), en dos temporadas contrastantes (seca y himeda) y en dos especies de
gramineas dominantes que son consumidas por los ovinos (Poa ligularis y Pappostipa

speciosa).

Cuadro 4.1. Tratamientos de manejo de los descansos al pastoreo (regimenes) durante la

temporada de crecimiento (R1: pastoreo continuo; R2: descanso-pastoreo; R3: pastoreo-descanso; R4:

descanso continuo). En linea negra se indican los periodos de pastoreo y en linea los de

descanso. Los regimenes fueron aplicados en dos temporadas de crecimiento, en dos cargas de
astoreo y en dos especies de pastos.

Tratamientos Primavera Verano Otono

Régimen 1
(R1)

Régimen 2
(R2)

Régimen 3
(R3)

Régimen 4
(R4)

Estimacion del crecimiento de plantas

En las plantas seleccionadas y marcadas de las dos especies de pastos, se estudio
la dindmica temporal de sus diametros, su altura, el material muerto en pie, la tasa de
macollaje y la produccién de hojas durante las dos estaciones de crecimiento. Para
estimar la tasa de macollaje y el nimero de hojas acumuladas se marcaron dos macollos
por planta (macollos madre) y se conté el nimero de hojas y macollos acumulados
durante las estaciones de crecimiento. También se estimo el nimero de estructuras

reproductivas por planta y el porcentaje de plantas que presentaban signos de
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defoliacion reciente por ovinos. Ademas, a las parcelas se sembraron semillas en
parches de suelo desnudo rodeados por pastos y se midié el nimero de plantulas
emergidas. Se colocaron cantidades de semillas conocidas de Poa ligularis (50
semillas), Pappostipa speciosa (10 semillas), Pappostipa humilis (10 semillas) y
Bromus pictus (10 semillas) al final de la primera estacion de crecimiento (mayo), para
evaluar directamente el efecto del pisoteo de los animales. Las semillas se colocaron en
pequefas areas (10 x 5 cm) delimitadas con una malla para poder seguir la emergencia
sin confundirla con la emergencia natural. La emergencia fue medida en septiembre y
noviembre y las plantulas emergidas fueron censadas durante el otofio siguiente (luego

de ocurrida la temporada de crecimiento himeda) para estimar la supervivencia.

Andlisis de datos

La influencia general de las temporadas de crecimiento (seca y himeda), de las
cargas de pastoreo (moderado e intenso) y de las especies (Poa ligularis y Pappostipa
speciosa) sobre las variables de crecimiento de plantas individuales, fue evaluada
mediante un ANOVA factorial con los tres factores para cada variable (diametro, altura,
% mata muerta, acumulacion de hojas y macollos), promediando los valores de los
regimenes de pastoreo. Para evaluar el efecto de los regimenes de pastoreo sobre las
variables de crecimiento se realizaron particiones por estacion de crecimiento, historia
de pastoreo y especie debido a la existencia de dobles y triples interacciones entre los
factores y se hizo un ANOVA en cada condicion entre los cuatro regimenes de pastoreo
(n=4, promediando los valores de las 4 plantas por parcela). En todos los casos se
utilizo el diametro promedio y la altura inicial de cada planta como covariable. Los
resultados de plantulas emergidas y supervivientes se evaluaron con ANOVA entre los

regimenes de pastoreo. Para evaluar el porcentaje de plantas defoliadas se realizaron
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ANOVA, comparando por un lado las especies, la estacion de crecimiento y la historia
de pastoreo, y por otro lado, haciendo particiones de estas variables y comparando entre
los regimenes de manejo del pastoreo. Se utilizo el test de Tukey para comparar las

medias post-hoc los ANOVA.
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RESULTADOS

El crecimiento de las plantas en términos de didmetro promedio, altura y el
porcentaje de mata muerta, dependié de la identidad de la especie, la temporada de
crecimiento y la carga (Figuras 5.1a, b y ¢). El aumento en el diametro promedio de las
matas de pastos fue mayor en las plantas de Poa ligularis en pastoreo intenso y durante
la temporada seca, en comparacion con la misma especie en las otras condiciones y en
comparacion con Pappostipa speciosa en todos los casos. Sin embargo, el cambio en
general fue muy pequefio, <1 cm en casi todas las condiciones (Figura 5.1a). La altura
de Poa ligularis se incrementd en las dos condiciones de pastoreo durante la temporada
himeda y bajo pastoreo intenso durante la temporada seca. En cambio, disminuy6 bajo
pastoreo moderado en la temporada seca. En Pappostipa speciosa la altura disminuyd
en todos los casos, principalmente en pastoreo moderado durante la temporada seca
(Figura 5.1b). Los cambios en la altura también fueron pequefios, <2 cm. La cantidad de
material muerto de las matas en general cambio poco (alrededor del 10 % o menos) y
tendi6 a aumentar en la temporada seca, excepto en el caso de Poa ligularis bajo

pastoreo intenso, y a disminuir en la temporada himeda (Figura 5.1c).

El nimero de hojas acumuladas y nimero de macollos por macollo marcado se
comportaron de manera similar y sus respuestas fueron mayores en la temporada
himeda que en la seca (Figuras 5.2a y b). Poa ligularis incremento en mayor medida el
numero de hojas que Pappostipa speciosa durante la temporada himeda (Figura 5.2a).
En cambio, la carga de pastoreo no afecto significativamente estas dos variables

(Figuras 5.2a y b).
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Figura 5.1. a) Cambio, con respecto a la medicion al comienzo de la estacién de crecimiento, en el
didmetro promedio de mata, b) la altura de mata y c) el porcentaje de mata muerta en funcion de la carga
animal histdrica (C) (PM: Pastoreo Moderado; PI: Pastoreo Intenso), la especie (Sp) y la temporada (T).
Las barras corresponden a los valores medios y las lineas verticales a los errores estandar. La tabla indica
los valores P resultantes de un ANOVA factorial entre las especies, la estacion de crecimiento y la
historia de pastoreo. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0,05 test de Tukey).
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Figura 5.2. a) NUmero de hojas acumuladas y b) cambio en el nimero de macollos por macollo madre en
funcion de la carga animal histérica (C) (PM: Pastoreo Moderado; Pl: Pastoreo Intenso), la especie (Sp) y
la temporada (T). Las barras corresponden a los valores medios y las lineas verticales a los errores
estandar. La tabla indica los valores P resultantes de un ANOVA factorial entre las especies, la estacion
de crecimiento y la historia de pastoreo. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0,05 test
de Tukey).

El manejo de descansos estacionales (regimenes) no afecto el cambio en el
tamano de las plantas de las dos especies. El didmetro promedio, la atura y el porcentaje
de material muerto de las matas no difirié entre los regimenes de pastoreo en ninguna de
las condiciones (p>0,05 en todos los casos). EI nimero de estructuras reproductivas por

planta tampoco difirio entre los tratamientos de manejo del pastoreo en ninguna
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condicidn (p>0,05 en todos los casos). En cambio, el régimen de pastoreo modifico
significativamente la cantidad de hojas acumuladas y la tasa de macollaje de ambas
especies en la temporada himeda, mientras que no hubo diferencias significativas en
estas variables en la temporada seca (Figuras 5.3 y 5.4). En la temporada himeda, el
namero de hojas acumuladas fue significativamente mayor en el régimen 4 (descanso
durante toda la estacion de crecimiento) que en los otros regimenes en las dos especies
bajo pastoreo moderado (Figura 5.3a y b). Bajo pastoreo intenso, la cantidad de hojas
acumuladas también fue mayor en el régimen 4, pero en Poa ligularis difirié
significativamente s6lo entre los regimenes 4 y 1 (Figura 5.3c) y en Pappostipa
speciosa entre el 4 y el 1y 2 (Figura 5.3d). El cambio en el nimero de macollos mostro
patrones similares a los de la cantidad de hojas, encontrandose diferencias significativas
durante la temporada himeda, donde el incremento fue en general mayor en el régimen

4 (Figura 5.4).

La Unica especie que tuvo plantulas emergidas fue Bromus pictus. Los valores no
cambiaron con los tratamientos (p>0,05) y el promedio fue de 55 % de las semillas
colocadas. Las otras especies de pastos tuvieron una emergencia nula en todas las
condiciones experimentales. La supervivencia de las plantulas de Bromus pictus
emergidas también fue nula pues no se encontraron plantulas vivas en el otofio

siguiente.
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Figura 5.3. Efecto del manejo del pastoreo sobre el nimero de hojas acumuladas por macollo madre en Poa ligularis y Pappostipa speciosa en dos historias de
pastoreo (Pastoreo Moderado y Pastoreo Intenso) y durante dos temporadas de crecimiento (seca y himeda). Las barras corresponden a los valores medios y las lineas
verticales a los errores estdndar. Las tablas indican los valores P resultantes de un ANOVA entre los regimenes de pastoreo (R1: pastoreo continuo; R2: descanso-
pastoreo; R3: pastoreo-descanso; R4: descanso continuo). Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0,05) entre los regimenes para temporada (test de

Tukey).
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Figura 5.4. Efecto del manejo del pastoreo sobre el cambio en el nimero de macollos por macollo madre en Poa ligularis y Pappostipa speciosa en dos historias de
pastoreo (Pastoreo Moderado y Pastoreo Intenso) y durante dos temporadas de crecimiento (seca y himeda). Las barras corresponden a los valores medios y las lineas
verticales a los errores estandar. Las tablas indican los valores P resultantes de un ANOVA entre los regimenes de pastoreo (R1: pastoreo continuo; R2: descanso-
pastoreo; R3: pastoreo-descanso; R4: descanso continuo). Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0,05) entre los regimenes para cada temporada (test de
Tukey).
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En las plantas de Poa ligularis se detectaron mayores rastros de defoliacion
reciente durante las dos temporadas que en Pappostipa speciosa. En esta Ultima especie
practicamente no se registraron rastros de defoliacion. A su vez, la defoliacion
registrada en Poa ligularis difirio entre los tratamientos de manejo del pastoreo. En
lotes con carga intensa, se encontraron mas rastros de defoliacion en los regimenes 1, 2
y 3, con mas del 70 % de las plantas defoliadas, que en el régimen 4, donde la
defoliacion fue nula (p<0,05). En los lotes con cargas de pastoreo moderadas, el patron
de los regimenes de pastoreo fue el mismo (p<0,05), pero el porcentaje de plantas

defoliadas en los regimenes 1, 2 y 3 en promedio fue del 40 %.
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DISCUSION

El pastoreo continuo, en general, afecta negativamente a las plantas de las
especies preferidas al defoliarlas reiteradamente incluso en areas con carga animal
promedio moderada o leve (Teague et al. 2009; Capitulo I1). Este deterioro se
magnifica en parches muy seleccionados por los herbivoros donde el pastoreo continuo
no permite la recuperacion (Teague y Dowhower 2003). Para revertir este proceso, se ha
sugerido que los descansos al pastoreo pueden servir para controlar la defoliacion y el
rebrote de especies preferidas (Teague et al. 2004; Teague et al. 2009). Sin embargo,
éstos serian eficientes en condiciones adecuadas para el crecimiento de las plantas. En
zonas aridas y semi-aridas el crecimiento de las plantas esta limitado en ultima instancia
por la baja disponibilidad de agua (Austin 2011). Los resultados de este trabajo sugieren
que, en este tipo de zonas, las respuestas de las plantas individuales a los descansos
dependen efectivamente de las condiciones durante la estacion de crecimiento. En las
especies preferidas estudiadas, si bien el crecimiento de los individuos fue muy bajo
durante las dos temporadas estudiadas, se encontrd que se acumularon mas hojas y
macollos durante la estacion de crecimiento del afio humedo y s6lo hubo respuestas al
manejo del pastoreo con descansos en esta temporada. Estos resultados aportan
evidencias a favor de la hipétesis que indica que los descansos mejoran la condicién de
las plantas de las especies preferidas cuando la disponibilidad de agua no limita
marcadamente su crecimiento, aunque el efecto positivo fue pequefio. La ausencia de
cambios en la temporada seca indica, por otro lado, que el pastoreo continuo no afecta
negativamente las plantas en relacién a los descansos estacionales bajo estas
condiciones, pues a pesar del bajo crecimiento no disminuye su tamafio como

consecuencia de la defoliacion. Esto puede deberse a que estas plantas no son muy
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consumidas en afios secos en presencia de los herbivoros o que, en las plantas
descansadas, la biomasa que no se llevan los herbivoros se pierde de todas maneras

producto de la sequia.

Los ecosistemas aridos tienen escasa previsibilidad en el crecimiento de las
plantas debido a la precipitacion limitada y erratica (Noy-Meir 1973). A medida que
aumenta la aridez y la variabilidad en el crecimiento de las plantas, el beneficio
potencial de los descansos se vuelve menos importante (Taylor et al. 1993; Holechek et
al. 2001; Ward et al. 2004; Bailey y Brown 2011). Los resultados de este trabajo se
corresponden con un analisis tedrico de Miiller et al. (2007) que indica que los
descansos en afios secos no tienen ningun efecto positivo. La baja disponibilidad de
agua en el suelo o las temperaturas extremas limitan las posibilidades de respuestas
positivas de la vegetacion (Heitschmidt et al. 2005; Gillen y Sims 2006). Es importante
destacar que los periodos de descanso permitirian la recuperacion sélo si las condiciones
de crecimiento son adecuadas pues la capacidad de mejorar el vigor de las especies
preferidas depende de la disponibilidad de recursos (Lee y Bazzaz 1980; Wallace et al.
1984; Coughenour et al. 1985; Polley y Detling 1989; Louda et al. 1990; Holechek et al.

1999; Muiller et al. 2007).

La cuestion de lo que constituye una adecuada recuperacion de especies en
ambientes de pastoreo aridos y semi-aridos no ha sido un tema muy explorado en la
investigacion (Teague et al. 2009). El escaso crecimiento del tamafio de las matas
implica que las respuestas en este sistema son lentas y la recuperacion de la vegetacion
en areas muy degradadas a través del manejo del pastoreo se lograria en el mediano o
largo plazo. La mayor cantidad de hojas acumuladas y la mayor tasa de macollaje

principalmente cuando el descanso al pastoreo duro toda la estacion de crecimiento,
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indica del mismo modo que los periodos de descanso para lograr revertir el deterioro
deben ser prolongados. En cambio, el efecto de los regimenes de descansos mas cortos,
tuvieron menor o nulo efecto sobre el crecimiento y la defoliacién de las plantas. Solo
en algunos casos, los descansos cortos en la segunda mitad de la estacion de crecimiento
difirieron del régimen de pastoreo continuo. Estos resultados concuerdan con la idea de
que en las zonas mas xéricas los beneficios de los periodos de descanso cortos pueden
ser relativamente pequefios en comparacién con la ventaja de largos periodos de
recuperacion (Teague et al. 2009) debido a las bajas tasas de crecimiento de la plantas.
Ademaés de los descansos son necesarios largos periodos favorables en términos de
condiciones climaticas para la recuperacion de los pastos méas preferidos. Por estas
razones, se ha propuesto que los ecosistemas mas aridos en general requieren periodos
largos de recuperacion (Heitschmidt y Taylor 1991), a menudo superiores a un afio

(Bradford 1998; Howell 2006).

En la mayoria de los sistemas de pastoreo de las regiones semiaridas las unidades
de manejo son amplias y heterogéneas (Teague et al. 2009; Laca 2009; Bailey y Brown
2011). Debido a esto y a los numerosos procesos estocasticos que regulan la
composicion y la productividad en los sistemas naturales, es dificil, y a veces hasta
enganoso, proponer recetas para el manejo del pastoreo (Archer y Smeins 1991).
Frecuentemente, los métodos de manejo en zonas semi-aridas tienen una alta tasa de
fracaso, y alin exitosos, pueden no ser econémicamente viables. Por consiguiente, es
esencial adquirir una comprension funcional de los procesos ecoldgicos basicos que
impulsan los sistemas naturales y desarrollar estrategias de manejo flexibles dentro de
las restricciones impuestas por el clima y por el suelo (Archer y Smeins 1991). En este

contexto, el disefio de sistemas de pastoreo tiene generalmente la falla conceptual en la
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nula flexibilidad del movimiento del ganado que no permite el ajuste espacial y
temporal de la presion de pastoreo a la variacion en la calidad y cantidad del forraje
(Fynn 2012). Esa falla impide que el ganado domestico se comporte como ingeniero de
ecosistema que promueva la maximizacion de la disponibilidad de forraje (Capitulo Il1).
De manera similar, los periodos de descanso fijos de la mayoria de los sistemas de
pastoreo pueden no coincidir con los pulsos claves de lluvia y mineralizacion de
nutrientes en la época de crecimiento y entonces se reduce la eficiencia en recuperar
funcionalmente los pastos pastoreados (Fynn 2012). En este sentido, el presente trabajo
aporta evidencias preliminares de cual deberia ser la duracion de los descansos al

pastoreo y en qué condiciones pluviométricas serian efectivos en el sitio de estudio.

Por ultimo, cabe destacar que los establecimientos ganaderos en las estepas
patagonicas, deben tener areas de pastoreo donde se puedan poner los animales durante
los descansos en la estacidn de crecimiento de las estepas y realizar un pastoreo diferido
de las mismas, para que el manejo aqui propuesto sea efectivo. En este sentido, se
podria utilizar veranadas o mallines, que son areas mas humedas y productivas (Buono
et al. 2010), y por lo tanto, requeririan menores periodos de recuperacion y se requeriria

mucha menor superficie para sostener la misma cantidad de animales.
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CAPITULO VI

Discusién General
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MOTIVACION, HIPOTESIS Y RESULTADOS PRINCIPALES

Conocer los patrones que genera y mantiene el pastoreo y los procesos
involucrados en las comunidades vegetales ha sido un tema central en la ecologia de
pastizales (Milchunas y Lauenroth 1993). Cambios floristicos en la comunidad y
cambios en la productividad o biomasa aérea han sido descriptos en ecosistemas de
pastoreo de todo el mundo desde hace varias décadas (Noy-Meir et al. 1989; Westoby et
al. 1989; Briske 1991; Briske y Heitschmidt 1991; Milchunas y Lauenroth 1993). Sin
embargo, otros cambios han sido menos explorados empiricamente, como los de la
biomasa subterranea especifica, los cambios en la estructura de tamafios y morfologia
de las poblaciones de especies con diferente preferencia o, a nivel ecosistema, los
reservorios de C y N. El propdsito general de esta Tesis fue avanzar en el conocimiento
del efecto y la respuesta al manejo del pastoreo sobre los patrones a distintos niveles
jerarquicos, desde plantas hasta ecosistemas pasando por poblaciones. Mi trabajo se
desarroll6 en estepas aridas de la Patagonia que es un sistema para el cual la larga
historia de investigacion permite contar con datos cientificos y una acabada descripcién
de su historia natural. Por un lado, estudié el efecto de la historia de pastoreo sobre la
biomasa aérea y subterranea a nivel especifico (Capitulo Il) y sobre el abastecimiento de
servicios ecosistémicos de provision y regulacion asociados al C y al N (Capitulo 1V).
Por otro lado, evalué el efecto de la presion de pastoreo historica sobre la estructura
poblacional de las especies de pastos y sobre la morfologia de sus individuos (Capitulo
I11) y el efecto del manejo de los tiempos de pastoreo y descanso sobre el crecimiento de

plantas individuales de las gramineas claves en términos forrajeros (Capitulo V).

Con respecto a las hipotesis de la Tesis, se plante6 que el pastoreo selectivo no

solo disminuye la biomasa aérea sino también la subterranea de las especies preferidas



113

debido a su consumo reiterado y cambia la de las especies menos preferidas, en una
magnitud y sentido variables de acuerdo a la intensidad del pastoreo. Por lo tanto la
respuesta en la biomasa total, los reservorios de C y N y la provision de forraje,
dependen de la intensidad de pastoreo (Capitulos 11 y 1V). Efectivamente el pastoreo
disminuyd la biomasa aérea de las especies preferidas, y en menor medida la
subterranea (Figura 2.2), pero la biomasa, los reservorios totales de C y N aéreos y la
disponibilidad de forraje se maximizaron en &reas pastoreadas moderadamente debido a
la compensacion en las especies menos preferidas (Figuras 4.1, 4.2, 4.3 y Tabla 4.1). En
cambio, no se detectaron cambios en la biomasa y los reservorios subterraneos totales
de los primeros 20 cm de suelo con el pastoreo (Figura 2.1). En mi conocimiento este es
el primer estudio que describe de manera critica los cambios en la biomasa radical
especifica a nivel de comunidad en un ecosistema de pastoreo semiarido. Frank et al.
(2010) aportan datos sobre frecuencia relativa aunque ellos mismos admiten que existe

una debilidad al tratar de homologar frecuencia con biomasa.

A escala de poblacion, se evalu6 la hipétesis que indica que el ganado selecciona
reiteradamente los mismos individuos de especies preferidas, afectando negativamente
su desempefio al defoliarlas frecuentemente, y consume en mucha menor medida a las
plantas de especies menos preferidas. De esta manera, el pastoreo sesgaria la
distribucion de tamafios poblacional hacia mayor frecuencia de individuos pequefios,
disminuiria el tamafio promedio de las plantas y la densidad poblacional de las especies
preferidas. A su vez, si la presion de pastoreo fuese moderada, se incrementaria la
heterogeneidad poblacional entre individuos ya que algunos son seleccionados y muy
consumidos y otros acumulan material muerto y son evadidos. En cambio, en especies

menos preferidas, estas variables aumentarian en distinta medida, dependiendo de la
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selectividad del pastoreo y de como cambian las interacciones inter-especificas entre las
especies que componen la comunidad. Los resultados presentados en el Capitulo 111
aportaron evidencias a favor de esta hipotesis. El pastoreo modificé la morfologia de los
individuos y la estructura poblacional de las especies preferidas (Figuras 3.3, 3.4 y 3.5).
Al pasar de pastoreo moderado a clausura longeva, los individuos de las especies mas
preferidas fueron més grandes, pero con gran cantidad de material muerto. Al
intensificarse el pastoreo, disminuyo la densidad de las especies preferidas, y las
especies menos preferidas se favorecieron (Figura 3.2). De esta manera, excluir los
animales en el largo plazo o intensificar el pastoreo resulta negativo para el sistema

principalmente desde la perspectiva de las poblaciones de pastos preferidas.

A nivel de planta individual y en términos de manejo de los periodos de pastoreo
y descanso, la tltima hipotesis que estudié plantea que los descansos al pastoreo, al
evitar el consumo, mejoran la condicion de los individuos de las especies de pastos
preferidas. Los resultados indicaron que las respuestas de las plantas individuales
dependieron de la precipitacion caida durante la estacion de crecimiento. Las plantas
acumularon mas hojas y tuvieron mayor tasa de macollaje cuando los descansos fueron
prolongados y en la estacion de crecimiento himeda, no encontrandose respuesta al

manejo de descansos en la estacion de crecimiento seca (Figuras 5.3 y 5.4).

Finalmente, la hipdtesis general de la tesis plantea que el ganado se comporta
como un ingeniero ecosistémico en la medida en que el pastoreo selectivo puede
generar cambios en la composicion de las comunidades y su heterogeneidad espacial.
Cargas moderadas y variables en el tiempo podrian mejorar la sustentabilidad del
sistema, pero en cambio, a medida que se intensifica el uso, el pastoreo rompe con los

circuitos de retroalimentacion favorables para el funcionamiento del ecosistema. La



115

sequia, otro disturbio, puede interactuar negativamente con las cargas animales
constantes generando un proceso de degradacion de la estructura y el funcionamiento.
Los resultados de mis estudios aportaron evidencias empiricas a escala de unidades de
manejo pecuario que respaldan esta hipotesis general e indican que principalmente
moderar la carga, pero también realizar descansos, permiten ajustar el pastoreo de
manera de mejorar el funcionamiento del ecosistema y reducir sus efectos no deseados

sobre la vegetacion.

CONTRIBUCIONES

Una corriente de pensamiento reciente asume que el disturbio de pastoreo por
grandes herbivoros es un elemento esencial para la existencia de los ecosistemas de
pastoreo (Derner et al. 2009). En capitulos anteriores se mencioné que un herbivoro
domeéstico como la oveja puede ser considerado como especie ingeniera del ecosistema
debido a los grandes efectos que tiene sobre la vegetacion en relacion a su abundancia
(Jones et al. 1994). En esta Tesis se demostro que el impacto de las ovejas sobre
diferentes atributos del ecosistema puede ser importante y no siempre negativo,
principalmente debido a que es un herbivoro muy selectivo (Golluscio et al. 2005). El
pastoreo, cuando es moderado, tiene la capacidad de incrementar el abastecimiento de
los servicios ecosistémicos de provision y regulacién asociados al C (Capitulo 1V). Al
mismo tiempo, el pastoreo moderado maximiza la cantidad total de forraje disponible,
principalmente porque incrementa su disponibilidad a nivel de planta (Capitulo I11), que
es la escala a la cual interactua directamente el herbivoro con las plantas. Es decir que la
oveja podria generar una ingenieria positiva, aumentando la disponibilidad de su propio
alimento en comparacion con el ecosistema sin herbivoros domésticos (clausuras), en el

cual la disponibilidad de forraje es menor en cantidad (Capitulo 1V) y también en
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calidad, debido a la acumulacion de material muerto en los individuos que disminuye su
accesibilidad (Capitulo 111). El gradiente de pastoreo estudiado permitio corroborar que
la ampliacion de la carga a 0,4 EO/ha (pastoreo intenso) invierte el efecto hasta hacerlo
negativo para los mismos atributos pues disminuye marcadamente la productividad
forrajera, el C contenido en la biomasa, la densidad y el tamafio de las plantas preferidas

(Capitulos 11, 11y V).

En cuanto al manejo del pastoreo ovino, mi Tesis muestra que moderar la carga
(Capitulos 11, 111 'y IVV) combinado con descansos estratégicos en momentos donde la
disponibilidad hidrica permita la recuperacion de las gramineas clave (Capitulo V),
serian herramientas adecuadas para el manejo de la vegetacion a través del pastoreo. Tal
combinacion de acciones permitiria mantener una produccion sostenible en el tiempo

sin degradar el capital natural (principalmente forraje) de este sistema.

Habitualmente, el efecto del pastoreo a nivel de comunidad y ecosistema ha sido
abordado con una aproximacion que resulta en una “caja negra” ya que no permite
identificar los procesos 0 mecanismos detras de los patrones descriptos. En otros casos
se ha abordado un enfoque reduccionista y ha faltado integracion. Mi trabajo ha
utilizado en forma complementaria un enfoque holistico y otro reduccionista, al estudiar
las respuestas de las plantas individuales y de las poblaciones junto con la de la biomasa
y productividad forrajera de la comunidad. El gradiente de pastoreo utilizado permitio
estudiar el efecto acumulativo de distintos escenarios de pastoreo y variacion ambiental,
lo cual permite entender mejor los efectos de la herbivoria selectiva de las ovejas. En el
mismo sentido, el estudio por un par de afios de la dinamica de macollos y crecimiento
de plantas individuales ante la accion de una sequia marcada y prolongada permitio

contar con un contexto ambiental de estrés que es fundamental para entender las
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respuestas al pastoreo de largo plazo de los ecosistemas aridos (Oesterheld et al. 1999;

Bailey y Brown 2011).

Hasta la actualidad han sido exhaustivamente descriptos los cambios en la
composicion y en la heterogeneidad aérea de las comunidades producto del pastoreo y
también el efecto de la defoliacion a escala de planta, pero en general la conexion entre
estos niveles de respuesta y lo que ocurre en la porcion subterranea de la vegetacion ha
sido mucho menos explorada. En esta Tesis se estudiaron las respuestas en la
heterogeneidad poblacional de las especies con distinta preferencia (Capitulo 111) que
explican los cambios en la composicién a nivel de comunidad, y por otro lado, se
evaluaron los cambios en la composicién de la biomasa en la porcion subterranea de las
comunidades, relacionando éstos cambios con la porcion aérea (Capitulo 11). Estas
descripciones permiten entender mas acabadamente el efecto del pastoreo doméstico
sobre la vegetacion y mejorar la capacidad de utilizar el mismo como herramienta para
manejar la vegetacion natural en busca de frenar o revertir el deterioro descripto en las

zonas aridas en general (Reynolds et al. 2007).

PERSPECTIVAS

Los resultados reportados en mi Tesis y la discusion presentada pretenden generar
nuevas preguntas o perspectivas sobre el efecto del pastoreo selectivo en la vegetacion
de estepas aridas. La estructura de la vegetacion puede determinar la jerarquia de los
controles en las decisiones de pastoreo de los animales (Bertiller y Ares 2008). En
ecosistemas aridos y semi-aridos, los lotes en general son heterogéneos y de gran
tamanio (Teague et al. 2009; Laca 2009; Bailey y Brown 2011). A escala de potrero, los
patrones espaciales de uso repetido de areas preferidas y evasion de las menos

preferidas son muy marcados en estos ecosistemas (Senft et al. 1987; Bailey et al.
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1996). El resultado de este proceso es una carga efectiva mucho mayor a la promedio en
los parches preferidos y el consecuente deterioro de los recursos en esas areas
localizadas (Teague et al. 2009). El &rea utilizada por los animales cambia con aspectos
intrinsecos del ecosistema (como su heterogeneidad ecoldgica) y decisiones de manejo
(como el tamafio y forma del lote, la carga animal, la cantidad y distribucion de aguadas
o los sitios en que se proporcionan suplementos) (Laca 2009; Bailey y Brown 2011). En
los estudios realizados en esta Tesis avancé en describir el efecto de la herbivoria sobre
varios aspectos, aunque en situaciones promedio en distintos lotes 0 campos. Sin
embargo, estos aspectos permanecen aun poco explorados a escala de lote asociado a

gradientes de uso (pidsferas).

En ecosistemas aridos y semi-aridos, en general, la vegetacidn es, como se
menciond, muy heterogénea espacialmente y esta organizada en un mosaico de dos
fases: parches con alta cobertura y biomasa y parches de baja cobertura en los que la
biomasa esta esparcida (Aguiar y Sala 1999). El pastoreo puede ser selectivo a esta
escala en la medida que selecciona qué tipo de parche utilizara preferentemente
(Bisigato y Bertiller 1997). En algunos sistemas se ha descripto que el uso pastoril
erosiona el mosaico de la comunidad disminuyendo la importancia relativa de los
parches de alta cobertura (Bisigato y Bertiller 1997). En otros, en cambio, se ha
encontrado que la estructura en mosaico de dos fases se mantiene aun con altas cargas
animales (Cipriotti y Aguiar 2005). En esta Tesis estudié la selectividad del ganado
sobre las plantas individuales y como eso modifica las distribuciones de tamarfios
poblacionales en especies de diferente preferencia, pero aun resta conocer mas
exactamente como interactla la morfologia e identidad de las plantas con el mosaico de

vegetacion y el pastoreo.
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Finalmente, se conoce que la productividad primaria, segin muestra un analisis
macro-ecoldgico, restringe la proporcién de productividad que puede ser consumida por
los herbivoros (Oesterheld et al. 1992, 1999; Golluscio et al. 1998). De esta manera, la
productividad primaria controlaria la selectividad a las escalas mencionadas en los
parrafos anteriores a traves de cambios en las especies dominantes en términos de
preferencia debido a que con el aumento de la productividad disminuye tanto el grado
de xerofitismo de las especies como las diferencia interespecificas en xerofitismo,
cambiando la resistencia a la herbivoria. En esta Tesis se evaluo la respuesta en un solo
sistema, pero comparar la interaccion planta herbivoro a distintas escalas en ecosistemas
de distinta productividad mejoraria el entendimiento de la selectividad de los
herbivoros, sigue siendo un tema central en la ecologia de ecosistemas pastoriles y que

requiere un enfoque equivalente al practicado en esta Tesis.
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Concentracion (%) de C y N en la biomasa aérea viva y muerta en pie de las especies dominantes (Av: Adesmia volckmannii, Ms: Mulinum spinosum, Sf:
Senecio filaginoides, Ps: Pappostipa speciosa, Ph: Pappostipa humilis, PI: Poa ligularis, Bp: Bromus pictus), en la broza y en la biomasa radical bajo tres
intensidades de pastoreo

Grazing Intensity

Life . Biomass
form Species Category Ungrazed Moderately grazed Intensely grazed
Carbon Nitrogen Carbon Nitrogen Carbon Nitrogen
Av Viva . 50.20 £ 0.30 1.16 + 0.02 49.90 +0.20 1.26 + 0.06 50.30 £ 0.36 1.32+0.14
Muerta en pie 54,07 +0.74 0.67 +0.09 54,57 +0.29 0.63+0.09 53.73+0.71 0.62+0.08
Arbustos Ms Viva . 50.37 £0.32 0.83+0.10 49.97 £0.25 0.85 +0.09 49.83+0.21 0.87 +0.01
Muerta en pie 51.10+£0.20 0.36 £0.01 50.87 £ 0.21 0.43+0.08 50.47 £0.15 0.40 £ 0.08
Sf Viva . 50.20 + 1.04 0.79 +0.15 49.97 £ 0.25 0.90 + 0.08 49.33 £ 0.29 0.99 +0.03
Muerta en pie 51.57 +0.21 0.59 +0.04 51.20 +0.10 0.51+0.02 50.93 + 0.29 0.44+0.05
Ps Viva . 46.87 £0.32 0.34+0.03 46.47 £ 0.85 0.37 +0.06 47.50 £0.20 0.39+0.02
Muerta en pie 45.10 £ 0.36 0.38 £0.02 45.20 £ 0.53 0.36 +0.02 4497 +0.47 0.38 £ 0.05
Ph Viva _ 47.10+0.36 0.43+0.01 47.40 +0.00 0.47 +0.07 47.63+0.35 0.40 + 0.06
Muerta en pie 45.67 + 0.67 0.44 +0.03 46.20 +1.05 0.43+0.05 45.67 +0.42 0.40 £ 0.04
Pastos Pl Viva 4530+ 0.79 0.37 +0.04 45.00 +0.26 0.37 +0.06 43.77+0.23 0.42 +0.04
Muerta en pie 43.77 +051 0.40 £ 0.03 43.10+0.26 0.41+0.06 41.40 +0.53 0.41+0.05
Bp Viva . 4127055 0.49+0.01 42.50£0.20 0.65 % 0.02 41.73+0.46 0.55+0.03
Muerta en pie 38.73+0.15 0.42+0.03 40.53+0.35 0.49+0.04 41.03 +0.75 0.54+0.02
Broza 41.07 +1.27 0.64 + 0.06 39.90 + 1.87 0.58+0.10 42.43 +0.55 0.54+0.14
Raices 34.42 +£0.90 0.59 +0.01 32.05 +0.82 0.68+0.01 34.65+ 1.06 0.64 £0.01
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Estimacion de la biomasa aérea de las especies dominantes de arbustos y pastos en

el pico de produccién (enero). Adaptado de Ofatibia 2009.

Muestreamos los arbustos en parcelas de 50 m? (50 m x 1 m) en pastoreo moderado,
pastoreo intenso y en clausura (n= 3). En cada parcela censamos todos los arbustos
establecidos (excluimos plantulas y plantines <10 cm de altura y sin ramificacion) de las
tres especies en estudio (Adesmia volckmannii, Mulinum spinosum y Senecio
filaginoides). A cada individuo le medimos dos diametros de la copa (el mayor y el
perpendicular), la altura y estimamos la proporcion de copa muerta. Con estas variables

estimamos la biomasa aérea utilizando ecuaciones alométricas (Ofatibia et al. 2010).

Muestreamos los pastos en parcelas de 5 m? (25 m x 0,2 m) en pastoreo moderado,
pastoreo intenso y clausura (n= 3). Estimamos la densidad especifica y cosechamos toda
la biomasa aérea de pastos perennes dominantes en las parcelas y la clasificamos por
especie antes de ponerla en bolsas (Pappostipa speciosa, Pappostipa humilis, Poa
ligularis, Bromus pictus, Carex spp., Hordeum spp.). La biomasa fue almacenada en
congelador a -5°C hasta el momento de separacion (en laboratorio) en tres categorias:
material vivo, material muerto en pie y broza usualmente imposible de identificar por
especie. La biomasa viva esta constituida por el crecimiento del afio (hojas verdes y
senescentes o amarillas), la biomasa remanente fue considerada muerta en pie. Todo el

material se secé en estufa (65 °C por 72 hs) y luego se peso.

Para el tratamiento sin pastoreo contabamos con tres clausuras de distintas edades
(1954, 1972, 1983). Para los muestreos destructivos (estimacion de biomasa de pastos)
usamos la clausura de 1983 que ademas era la mas grande (>5 ha) y permitia reducir el

efecto de pseudoréplica. Para los otros muestreos de arbustos (no destructivos) usamos
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las tres clausuras luego de asegurarnos que no habia diferencias significativas (p<0,05)

entre las clausuras con distinta edad en las densidades especificas.



