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RESUMEN

Las invasiones de plantas exoticas, muchas veces favorecidas por las actividades
agricolas, alteran la estructura 'y funcion de las comunidades vegetales y representan una
amenaza a la biodiversidad. En los pastizales pampeanos, el abandono de la agricultura
da lugar a pastizales dominados por especies exoticas con escaso o nulo restablecimiento
de especies vegetales nativas. EIl objetivo de este trabajo fue evaluar el rol de la
retroalimentacion planta-suelo en la persistencia de especies exéticas para comprender
las restricciones a la restauracion de pastizales pampeanos. Para ello, en pastizales post-
agricolas y en relictos de vegetacion nativa establecimos un experimento plantando
especies vegetales exdticas o nativas y una mezcla de ambos grupos, bajo tres niveles
de nutrientes para evaluar la competencia. Analizamos la cobertura de las plantas luego
de dos y de doce afios, y realizamos un experimento en invernaculo con indculo de suelo
extraido de las parcelas experimentales para evaluar el efecto del legado biotico sobre
las especies dominantes de cada pastizal. Encontramos que el tipo de pastizal determind
la cobertura de los grupos trasplantados, siendo mayor en los sitios post-agricolas que
en los relictos, independientemente de si las especies eran nativas 0 exéticas. En la
condicién natural, no encontramos efecto de competencia entre grupos de plantas, pero
en los relictos con niveles crecientes de nitrogeno, se favorecio la cobertura de especies
exoticas por sobre las nativas. Contrariamente a lo esperado, en el invernaculo, las
especies nativas y exdéticas crecieron mas con el legado biotico de la otra especie que
con el propio. Estos resultados sugieren que, ante un escenario de aumento en los niveles
de nutrientes, se favoreceria la expansion de especies exoticas en el pastizal nativo.
Ademas, para restaurar los pastizales pampeanos, seria necesario remover la vegetacion

exotica y plantar a las especies nativas porque tienen bajo poder germinativo.

Palabras claves: Invasiones bioldgicas, pastizales, interaccion planta-suelo, estados

alternativos, legado biotico.



ABSTRACT

Invasive exotic plants, often facilitated by agricultural activities, disrupt the
structure and function of plant communities and constitute a threat to biodiversity. In
the Pampean grasslands, the abandonment of agriculture leads to grasslands dominated
by exotic species with little or no reestablishment of native plant species. The aim of
this study was to assess the role of plant-soil feedbacks in the persistence of exotic
species to understand the challenges to restoring Pampean grasslands. We conducted an
experiment in post-agricultural grasslands and native vegetation remnants, planting
exotic or native plant species, as well as a mix of both groups, under three nutrient levels
to evaluate competition. We analyzed plant cover after two and twelve years and
conducted a greenhouse experiment using soil inoculum collected from the
experimental plots to assess the impact of biotic legacy on the dominant species of each
grassland. We found that the type of grassland determined the cover of the transplanted
groups, with higher cover in post-agricultural sites than in the remnants, regardless of
whether the species were native or exotic. In natural conditions, we found no
competition effect between plant groups, however, in the remnants with increasing
nitrogen levels, exotic species cover was favored over native species. Contrary to
expectations, in the greenhouse experiment, both native and exotic species grew more
with the biotic legacy of the other species than with their own. These results suggest that
an increase in nutrient levels would favor the expansion of exotic species in native
grasslands. Additionally, to restore Pampean grasslands, it may be necessary to remove

exotic vegetation and plant native species, as they have low germination potential.
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Capitulo 1: Introduccion general



1.1. Introduccioén

Las actividades humanas han alterado los patrones de cobertura de la tierra a
través de su transformacion a tierras de cultivo y pasturas (Tilman et al. 2001), lo que
afectd particularmente a los pastizales templados en todo el mundo (Hoekstra et al.
2005; Carbutt et al. 2017; Dinerstein et al. 2017; Baeza et al. 2022). Los paisajes
agropecuarios comprenden un mosaico de lotes agricolas y ganaderos con remanentes
de vegetacion natural, y vegetacién espontanea en los lotes agricolas abandonados
llamados pastizales sucesionales que representan ‘“‘ecosistemas novedosos” por su
combinacion de flora y fauna nativa y exotica (Hobbs et al. 2009, 2013, Tognetti 2013).
Estos sistemas brindan una serie de servicios ecosistémicos a la actividad productiva,
por ejemplo, el mantenimiento de poblaciones de polinizadores, control de inundaciones
o0 almacenamiento de carbono (Sala et al. 2017; IPBES 2019). Sin embargo, las especies
de plantas exoticas que dominan la sucesion secundaria pueden crear estados de
vegetacion persistentes, resistentes a la restauracion de comunidades nativas (Suding et
al. 2004; Cramer et al. 2008; Kulmatiski, 2018). Es importante conocer los atributos
estructurales y funcionales de los remanentes de vegetacion y los ecosistemas novedosos
inmersos en paisajes agropecuarios con el fin de conocer los cambios en la provision de
servicios ecosistemicos y comprender el valor de la restauracion (Tognetti et al. 2015;
Duell et al. 2022).

Las comunidades vegetales y los organismos del suelo se encuentran intimamente
relacionados (Van der Putten et al. 2013). EI material vegetal senescente provee carbono,
energia y nutrientes a la comunidad de descomponedores y las raices de las plantas
hospedan una gran variedad de organismos del suelo. La biota del suelo, a su vez, provee
nutrientes en formas disponibles para las plantas mediante el reciclado del material
vegetal muerto, y afecta la productividad y la estructura de la comunidad vegetal mediante
la accion de los microorganismos asociados a las raices (Bardgett y Wardle 2010; De
Long et al. 2018; Veen et al. 2019). Estas interacciones entre las plantas y el suelo dan
origen a un proceso de retroalimentacion planta-suelo o mecanismo de feedback (Bever
et al. 1997; Kulmatiski et al. 2008; Van der Putten et al. 2013). La hipotesis de
retroalimentacion planta-suelo propone que el legado del crecimiento vegetal pasado, en
forma de comunidades microbianas especificas o por cambios en la disponibilidad de

nutrientes, puede proporcionar ventajas a una especie vegetal por sobre otra (Bever et al.



2003, Kulmatiski et al. 2006). Los resultados de la retroalimentacion pueden estar
mediados por factores abidticos, como la disponibilidad de nutrientes y/o por factores
bibticos, como la composicion de la comunidad microbiana de la rizosfera (Bezemer et
al. 2006; Cavicchioli et al. 2019). La retroalimentacion puede ser positiva promoviendo
el crecimiento de las especies ya establecidas, como cuando aumenta el acceso a los
recursos o los mutualistas se vuelven abundantes. Pero la retroalimentacién también
puede ser negativa, a través del agotamiento de los recursos, la excrecién de compuestos
toxicos o la acumulacién de enemigos naturales que reducen el crecimiento de las plantas
establecidas (Kulmatiski et al. 2017; Smith-Ramesh y Reynolds, 2017; Bennett y
Klironomos, 2019). Se cree que este mecanismo de retroalimentacion negativa contribuye
a mantener la diversidad de la comunidad vegetal (Klironomos, 2002).

Las invasiones de especies vegetales exoticas en pastizales son una de las
principales amenazas para la biodiversidad ya que alteran la estructura y funcion de las
comunidades vegetales (Bradley et al. 2010; Rai y Singh, 2020). Elucidar los
mecanismos que controlan la invasibilidad de las comunidades es un objetivo central en
la ecologia de invasiones (Davis et al. 2000; Levine et al. 2003; Catford et al. 2019). Las
especies exaticas suelen poseer diferente biomasa, productividad, composicion quimica
de los tejidos y morfologia que las especies nativas, lo que puede a su vez alterar la
dinamica de los nutrientes (Liao et al. 2008; Cavieres, 2020; Enders et al. 2020) y las
interacciones de las plantas con los microorganismos del suelo (Klironomos 2002). El
aumento en la disponibilidad de nutrientes por fertilizacion o deposiciones atmosféricas
(Pefiuelas et al. 2013, Stevens et al. 2015) podrian potenciar los procesos de
retroalimentacion planta-suelo que generan las especies exaticas (Kulmatiski et al. 2006
Huang et al. 2016; Bennett y Klironomos, 2018). Ademas, las plantas exoticas suelen
modificar la comunidad de organismos del suelo y por lo tanto la relacidn entre éstos y
las plantas (Suding et al. 2013, Zhang et al 2019). Por ejemplo, pueden promover
comunidades del suelo que aumenten su adquisicion de recursos, suprimir comunidades
de simbiontes nativos, asi como también promover comunidades de pat6genos nativos
(Suding et al. 2013; Dawson y Schrama 2016). Estas modificaciones pueden generar
mecanismos de retroalimentacion planta-suelo que favorecen el éxito de las especies
invasoras, impidiendo el restablecimiento de las especies nativas y dificultando los

esfuerzos de restauracion (Klironomos 2002; Kulmatiski et al. 2008; Zhang et al 2019).



Los suelos agricolas abandonados experimentan modificaciones en su biologia,
quimica y estructura como resultado de la sucesion secundaria (van der Wal et al. 2006;
van de Voorde et al. 2011). Durante esta sucesion, la estructura de las comunidades
bioldgicas, tanto por encima como por debajo del suelo, cambia a partir de las
interacciones entre plantas, nutrientes y microorganismos, ademas de depender del
régimen de disturbios (Bardgett y Wardle 2010; Smith-Ramesh y Reynolds 2017). A
través de estas interacciones, el crecimiento de las plantas deja efectos de legado en el
suelo, generando retroalimentacién que influye en la sucesion de la comunidad y en los
ecosistemas terrestres (Kardol et al. 2006; Smith, 2015; van der Putten et al. 2016).
Comprender estos cambios dindmicos en las plantas y el suelo durante la sucesion
secundaria resulta clave para desarrollar enfoques efectivos en la restauracion de
ecosistemas degradados (Qu et al. 2023). A pesar de la creciente evidencia sobre la
importancia de las retroalimentaciones planta-suelo en la diversidad de plantas, la
sucesion, las invasiones y el funcionamiento de los ecosistemas (Teste et al. 2017; Stein
y Mangan 2020; Gundale y Kardol 2021; Forero et al. 2022), sigue siendo dificil predecir
cuando y como ocurren, en parte porque no entendemos del todo los mecanismos que las
impulsan (van der Putten et al. 2016). Conocer en qué medida las especies exoticas
generan mecanismos de retroalimentacion, permitira encontrar herramientas de manejo y
restauracion de ecosistemas disturbados, invadidos, o agroecosistemas que fueron
expuestos a excesos de nutrientes (Suding et al. 2013, Hobbs et al. 2014; Mariotte et al.
2018).

1.2. Antecedentes en los pastizales de la pampa interior

La sucesidn post-agricola en los campos de cultivo de la Pampa, Argentina, se
caracteriza por la dominancia de diferentes grupos funcionales de plantas, la mayoria
introducidos en forma accidental o deliberada con las actividades agropecuarias (Omacini
et al. 1995; Chaneton et al. 2002). Estudios de largo plazo en la Pampa Interior muestran
que luego de unos afios del cese de la actividad productiva, la comunidad vegetal esta
dominada por especies perennes exaticas, y el restablecimiento del pastizal nativo no se
produce espontaneamente (Tognetti et al. 2010). Durante los primeros dos afios la
comunidad esta compuesta por especies dicotiledoneas, mayormente anuales exdticas,

gue son luego reemplazadas por pastos anuales y bianuales (Omacini et al. 2005, Tognetti



et al. 2010). Luego de 8-10 afios de sucesion, el pastizal post-agricola es dominado por
unas pocas especies de pastos exdticos perennes, principalmente Cynodon dactylon,
Sorghum halepense y Festuca arundinacea. En un experimento con comunidades
ensambladas a partir de semillas realizado en este sistema, Tognetti y col. (2010)
observaron que, si bien el establecimiento de pastos nativos se encontraba en parte
limitado por la disponibilidad de propagulos, el estado del sistema dominado por la
especie exdtica Festuca arundinacea era estable. Esto se puso en evidencia porque aun
frente a la adicién de semillas de pastos nativos, no encontraron establecimiento de esas
especies incluso en parches donde se habia removido previamente la cubierta vegetal
(Tognetti y Chaneton 2012). El legado que dejan las especies exoticas que crecieron
previamente podria estar explicando la limitacién al establecimiento de especies nativas.
Este legado podria estar asociado a compuestos alelopaticos que persisten en el suelo, a
cambios en la concentracion de nutrientes, y/o a la composicion de la comunidad
microbiana donde la presencia o ausencia de determinados hongos endofiticos o
micorricicos podrian explicar las restricciones a la restauracion (Wolfe y Klironomos
2005). Esto sugiere que las especies perennes exoticas estarian frenando la sucesion una
vez que se establecen (Tognetti y Chaneton 2012), y podrian llevar al sistema a un estado
alternativo, del que no se puede recuperar el pastizal natural (Chaneton et al. 2001,
Omacini et al. 2005, Suding et al. 2004).

Por otro lado, existen adn en el paisaje de la Pampa Interior pequefios fragmentos
de pastizal dominados por especies nativas, que representarian relictos o parches
remanentes del ecosistema original que pueden ser utilizados como punto de referencia
(Burkart et al. 2011, Tognetti y Chaneton 2015, Spirito et al. 2014). Estos relictos parecen
constituir comunidades mas o menos estables resistentes a la invasién y podrian
representar otro estado alternativo del sistema actual (Yahdjian et al. 2017). En un
experimento en el cual se instalaron fragmentos de un relicto de pastizal nativo en una
matriz de campo agricola recién cosechado y clausurado al pastoreo y a la agricultura,
Trebino (2007) encontrd que luego de 5 afios, adn en los fragmentos donde se removid
toda la vegetacion, la sucesion fue diferente de la observada en la matriz de campo
abandonado. Los fragmentos estaban compuestos por bloques de vegetacion y suelo, con
diferentes niveles de remocion de la comunidad aérea. Ese estudio documentd un alto
grado de recuperacion de la comunidad nativa, incluso frente la adicion de semillas de

especies exoticas. A su vez, la sucesidn ocurrida en la matriz post-agricola siguié el patron



tipico de la sucesién descripta para la region, no viéndose modificada por la presencia de
propagulos de las especies nativas (Trebino 2007). Estos resultados sugieren que la
relacion planta-suelo podria ser importante en este sistema. Sin embargo, poco sabemos
sobre la estabilidad de estos estados alternativos del pastizal y cuales son los mecanismos

que los mantienen.

Estudios posteriores en la misma zona de la Pampa Interior mostraron diferencias
en los procesos del suelo en las comunidades de pastos nativos y exoticos representativas
de los dos estados alternativos del pastizal (Spirito et al. 2014; Yahdjian et al. 2017). En
particular, las tasas de descomposicién del material vegetal y la tasa de respiracion del
suelo se vieron aceleradas con la presencia de pastos exéticos, lo cual pone de manifiesto
el impacto que las especies invasoras pueden tener sobre algunos procesos claves del
ecosistema (Spirito et al. 2014). Este aumento en las tasas de descomposicion puede
deberse a cambios en la calidad del material vegetal y a cambios en el ambiente de los
descomponedores (Spirito et al. 2014; Lépez Zieher et al. 2020). En relacion con el
material vegetal, F. arundinacea, dominante en los sitios invadidos, es una especie C3
invernal, mientras que Paspalum quadrifarium, dominante en la comunidad nativa, es
una especie C4 estival. La broza de P. quadrifarium posee una relacion C:N un 40 %
mayor que la de F. arundinacea (Spirito et al. 2014), y estas diferencias en la calidad de
la broza se asociaron a las diferencias en las tasas de descomposicion entre especies
nativas y exaticas de estos pastizales (Yahdjian et al. 2017). A su vez, el aumento de la
tasa de descomposicion podria llevar a aumentos en la disponibilidad de nutrientes del
suelo, lo que podria acelerar el proceso de invasion, dificultando la restauracion del
pastizal nativo. Por lo tanto, una implicancia de estos cambios funcionales puede ser el
desarrollo de mecanismos de retroalimentacion positiva que permitan la persistencia de
pastos exdticos en campos abandonados (Suding et al. 2004). De hecho, el mecanismo de
retroalimentacion planta-suelo podria explicar también la baja invasibilidad de los relictos
en la Pampa Interior, asi como la persistente dominancia de los pastos exdticos en la
sucesion post-agricola (Yahdjian et al. 2017) y su baja diversidad (Tognetti et al. 2010).
Sin embargo, faltan evidencias que demuestren que son estos atributos del suelo los que
modulan la competencia entre pastos nativos y exdticos en pastizales sucesionales
(Spirito et al. 2014). Aqui se propone profundizar en el estudio de la retroalimentacién
planta-suelo como mecanismo que explica el mantenimiento de estados estables

alternativos. Consecuentemente, los resultados de este estudio ayudaran a delinear



paisajes agricolas diversos que mantengan los servicios ecosistémicos del campo agricola

al mismo tiempo que representen un reservorio de biodiversidad.

1.3. Objetivos del trabajo

El objetivo general de este trabajo es analizar la contribucién de la
retroalimentacion planta-suelo en la restauracion de pastizales pampeanos luego del cese
de la actividad agricola y comprender las consecuencias de la invasion con especies
exéticas en el funcionamiento del ecosistema. De este modo se pretende brindar
herramientas para el disefio de paisajes agricolas diversos que incorporen la vegetacion

natural y mantengan los servicios ecosistémicos que proveen.

e Objetivo especifico 1: Evaluar la retroalimentacion a través de cambios en el
balance competitivo entre pastos nativos y exdticos en dos estados alternativos
del pastizal pampeano, y bajo distinta disponibilidad de nutrientes. En particular,
aqui buscamos determinar tanto la resistencia de los relictos de pastizal nativo a
la invasion por especies exoticas, como la capacidad de restablecimiento de las
especies nativas en pastizales post-agricolas.

e Objetivo especifico 2: Evaluar los mecanismos de retroalimentacion planta-suelo
mediados por microorganismos del suelo que mantienen la persistencia de

especies exoticas o nativas en los estados alternativos del pastizal.

El objetivo especifico 1 se aborda en el capitulo 2 “La retroalimentacion planta-suelo
y su efecto en la competencia entre grupos de pastos nativos y exoticos”, a partir de un
experimento a campo, Yy el objetivo especifico 2 se aborda en el capitulo 3 “La
retroalimentacion planta-suelo mediada por el legado bi6tico del suelo”, a partir de un
experimento en invernaculo. Por ultimo, en el capitulo 4 se discuten los resultados

principales y perspectivas futuras de esta linea de investigacion.



Capitulo 2: La retroalimentacion planta-suelo y su efecto en la competencia

entre grupos de pastos nativos y exoticos



2.1. Introduccidn

Las plantas alteran las propiedades del suelo, lo que incide sobre el establecimiento y
crecimiento posterior de otras especies de plantas o de individuos de la misma especie,
proceso conocido como retroalimentacion planta-suelo (Brinkman et al. 2010;
Kulmatiski, 2008). Este proceso, impulsado por el legado del crecimiento vegetal pasado
a través de comunidades microbianas especificas o de cambios en la disponibilidad de
nutrientes, puede conferir ventajas a ciertas especies de plantas sobre otras (Bever et al.
1996; Zhang et al. 2019; Gundale y Kardol, 2021). La retroalimentacion puede ser tanto
positiva, cuando los cambios que una especie produce en el suelo mejoran el acceso a
recursos y promueven interacciones mutualistas que terminan estimulando el
reclutamiento de nuevos individuos de esa misma especie, como negativa, si se agotan
recursos 0 aumenta la susceptibilidad a enemigos naturales (Kulmatiski et al. 2017;
Smith-Ramesh y Reynolds, 2017; Bennett y Klironomos, 2019). En este Gltimo caso, el
reclutamiento de nuevos individuos de la misma especie suele ser menor que el de otras

especies vegetales.

Las invasiones bioldgicas son un problema global con impactos negativos en los
ecosistemas. Se ha demostrado que las alteraciones causadas por especies de plantas
exoticas en la zona radical del suelo influyen en la biota edéafica y en las propiedades
abidticas, desempefiando un papel crucial en el éxito de la invasidn de especies exdticas
(Gundale y Kardol, 2021; Chen et al. 2023). Las plantas exaticas, con sus diferencias de
rasgos en comparacion con las especies nativas residentes que influyen en la biomasa,
productividad y composicion de tejidos, pueden perturbar la dindmica de nutrientes (Liao
et al. 2008; Cavieres, 2020), al mismo tiempo que modifican las comunidades de
organismos del suelo. Estos cambios pueden favorecer potencialmente su propio
reclutamiento en desmedro de las especies nativas (Suding et al. 2013; Zhang et al. 2019).
Comprender el alcance de estos mecanismos de retroalimentacion planta-suelo es esencial
para desarrollar estrategias efectivas de manejo y restauracion de ecosistemas impactados
por especies exoticas invasoras (Mariotte et al. 2018; Zhang et al. 2019; De Long et al.
2019).

Los experimentos de retroalimentacion planta-suelo evalian como responden las
plantas a cambios en las propiedades del suelo resultantes de la presencia previa de

individuos de la misma especie o de diferentes especies (Gundale y Kardol, 2020). Asi,
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estos estudios suelen comparar el crecimiento de las plantas en suelos condicionados por
la misma especie con suelos condicionados por otras especies (Kardol et al. 2007; van der
Putten et al. 2013; Bever et al. 1997). Muchos experimentos de retroalimentacion planta-
suelo se realizan en invernaculos, lo que permite evaluar los mecanismos involucrados,
como por ejemplo, separar el efecto de los nutrientes y el efecto de los microorganismos
(Forero et al. 2019). Sin embargo, los mecanismos evaluados en invernaculo pueden
diferir de los mecanismos en la naturaleza, donde las condiciones ambientales y los
procesos ecoldgicos y evolutivos ocurren a gran escala (van der Putten et al. 2016;
Florianova y Munzbergové, 2018; Forero et al. 2019). Ademas, la duracion de la fase de
respuesta, es decir, la edad de la planta y su etapa ontoldgica, pueden influir en la fuerza
de la retroalimentacion planta-suelo (Bezemer et al. 2018; Kardol et al. 2013). En un
analisis de 300 estudios de retroalimentacion planta-suelo, se encontrd que la mayoria de
los estudios se hicieron en invernaculos, mientras que solo el 9% se hicieron a campo, y
se encontraron discrepancias entre los resultados de invernadero y campo (Beals et al.
2020). Este andlisis comparativo pone de manifiesto que todas las evidencias de
retroalimentacion o feedback que conocemos se estudiaron en tiempos cortos y escalas
reducidas, muy diferentes a las condiciones de los sistemas naturales. Es importante
contar con mas experimentos a campo que pongan a prueba estos mecanismos de

retroalimentacién en las condiciones naturales.

Los efectos de legado en el suelo debidos a la retroalimentacion planta-suelo pueden
determinar los cambios en la abundancia de especies de plantas durante la sucesion
ecologica (Bauer et al. 2015; Qu et al. 2023). Estudios de largo plazo después del
abandono agricola en pastizales en la Pampa Interior, Argentina, muestran que la
comunidad vegetal sigue una sucesion secundaria que termina dominada por especies
perennes exadticas (Omacini et al. 1995). El restablecimiento del pastizal nativo no se
produce espontaneamente (Omacini et al. 1995; Tognetti et al. 2010). Es necesaria la
introduccién de propagulos de especies nativas, pero ademas éstos no se establecen en
forma similar bajo parches dominados por diferentes especies exdticas (Tognetti y
Chaneton 2012). Por otro lado, en el paisaje de la Pampa Interior existen pequefios
fragmentos de pastizal dominados por especies nativas que representan relictos o
remanentes del ecosistema original que pueden ser utilizados como punto de referencia
en iniciativas de restauracion (Burkart et al. 2011, Tognetti y Chaneton 2015, Spirito et

al. 2014). Se ha demostrado que hay diferencias en los procesos del suelo en las
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comunidades de pastos exéticos y nativos representativos de estos dos estados
alternativos del pastizal, el sucesional post-agricola y el relicto de vegetacion nativa
(Spirito et al. 2014; Yahdjian et al. 2017). El legado que dejan las especies exdticas que
crecieron previamente podria estar explicando en parte la limitacion al establecimiento
de especies vegetales nativas (Suding et al. 2004; Tognetti y Chaneton 2012; Slesak et al.
2022). Este legado podria asociarse a compuestos alelopaticos que persisten en el suelo,
a cambios en la concentracion de nutrientes, y/o a cambios en la composicion de la
comunidad microbiana donde la presencia o ausencia de hongos endofiticos o
micorricicos explicarian las restricciones a la restauracion (van der Putten et al. 2013).
Mas alla del avance en esta area, faltan evidencias a campo de como la retroalimentacién
planta-suelo modula la competencia entre comunidades de pastos exoticos y nativos en
sistemas naturales (De long et al. 2023). Los escasos experimentos de campo que ponen
a prueba la retroalimentacion planta-suelo permitieron comprender la influencia del
legado en la conformacion de las comunidades vegetales (Beals et al. 2020). Pero ain

resta entender el grado de generalizacion de estos procesos.

El objetivo de este trabajo fue evaluar la retroalimentacion planta-suelo y su
influencia en el corto y mediano plazo sobre el balance competitivo entre pastos nativos
y exdticos en dos estados alternativos del pastizal pampeano. Ademas, se evaluo en qué
medida la retroalimentacion podria verse modificada por la disponibilidad de nutrientes
del suelo. En particular, buscamos determinar tanto la resistencia de los relictos de
pastizal nativo a la invasion por especies exdticas, como la capacidad de restablecimiento
de las especies nativas en pastizales post-agricolas. Las hipotesis que proponemos son:
1) los estados alternativos del pastizal se mantienen a través de mecanismos de
retroalimentacion planta-suelo positiva. Esto implica que las especies establecidas
(nativas o exoticas) modifican las condiciones del ambiente edafico de modo que
favorecen su propio reclutamiento, y limitan el establecimiento de los otros grupos de
especies. Las comunidades vegetales nativas o exoticas tendrian una ventaja cuando
crecen en un sitio condicionado por especies de la misma comunidad, comparada con
sitios condicionados por especies de las otras comunidades. 2) la disponibilidad de
nitrégeno (N) en el suelo potencia el efecto de retroalimentacion de los estados
alternativos del pastizal con resultados opuestos para aumentos o disminuciones de este
nutriente. Esperamos que la fertilizacién con N favorezca la competencia ejercida por los

pastos exéticos, mas adaptados a altas condiciones de ese nutriente, mientras que el
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agregado de carbono que estimula la inmovilizacion de N de los microorganismos

favorece a los pastos nativos, que evolucionaron en ambientes pobres en nutrientes.

Para poner a prueba estas hipotesis, realizamos un experimento a campo de trasplante
reciproco de especies vegetales nativas y exoticas en los dos tipos de pastizales, pastizales
post-agricolas y relictos de vegetacion nativa, que coexisten en el paisaje de la Pampa
Interior. Los trasplantes fueron por grupo (nativas y exoticas) y mezclas de ambos grupos,
estas Ultimas en un gradiente de nitrogeno (niveles reducidos, control y aumentado de
nitrogeno) para evaluar la competencia. Medimos la cobertura de las plantas establecidas
a los dos afios (corto plazo) y luego de transcurridos 12 afios del inicio del experimento

(mediano plazo).

2.2. Materiales y métodos
2.2.1. Sitio de estudio

El estudio se llevo a cabo en la Estancia San Claudio, un campo de la Universidad
de Buenos Aires, situado en el partido de Carlos Casares, provincia de Buenos Aires,
Argentina (35° 53”57’ S; 61° 12 07°> W) (Figura 2.1A). El sitio es representativo de la
Pampa Interior Oriental, una subunidad de los Pastizales del Rio de La Plata (Soriano
1991). El clima es templado subhimedo, con una precipitacion media anual de 1022 mm
durante los Gltimos 25 afios. Las temperaturas medias mensuales varian de 8,2 °C en julio
a 23,8 °C en enero. Los suelos dominantes son franco-arenosos, hapludoles tipicos, con
un horizonte A profundo y bien drenado, y un contenido de materia organica en los
primeros 10 cm de 3% (Soriano 1992). El paisaje es un mosaico de campos de cultivo
(soja, maiz y trigo), intercalados con pastos sembrados y pastizales seminaturales

manejados para el pastoreo de ganado vacuno (Baldi, Gerschman y Paruelo 2006).
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Figura 2.1 A) Mapa de la region pampeana y sus subregiones. La estrella roja indica la locacién
del sitio experimental (“Estancia San Claudio, UBA” y sus vecindades, Carlos Casares, Buenos
Aires, Argentina). B) Ubicacion de los sitios experimentales. Los marcadores circulares verdes
indican los 5 sitios del pastizal relicto y los de color naranja los 5 sitios de pastizal post-
agricola.

Para este estudio, se utilizaron dos condiciones del pastizal de la Pampa Interior
Oriental consideradas estados alternativos (Tognetti et al. 2010, Spirito 2018, Yahdjian
2017; Figura 2.1b). Por un lado, los sitios post-agricolas fueron abandonados hace mas
de 20 afos; se encuentran dominados por especies de pastos exdticos, principalmente
Festuca arundinacea, y en algunos casos co-dominados por Cynodon dactylon, Sorghum
halepense y Dactlys glomerata (Yahdjian y Pifieiro 2014, Tognetti et al. 2010). Los
pastizales post-agricolas estdn mayormente dominados por especies exaticas,
presentando una menor diversidad de especies vegetales y una eficiencia reducida en el
almacenamiento de carbono en comparacion con los relictos (Yahdjian y Pifieiro 2014).
Por otro lado, los remanentes de pastizal natural estan dominados por la especie nativa
Paspalum quadrifarium, con presencia de pastos perennes nativos C3 (Stipa spp.,
Piptochaetium spp., Melica brasiliana, Briza subaristata), C4 (Schizachyrium spicatum,
Bothriochlora laguroides) y dicotileddneas (por ejemplo, Conyza bonariensis, Eryngium
spp.) (Tognetti y Chaneton, 2015). Al establecer el experimento, las especies exoticas
estaban presentes en el entorno de los relictos, pero con baja abundancia. Estudios previos
mostraron que los relictos de pastizal natural son areas de mayor riqueza de especies
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vegetales, mayor productividad primaria neta y mayor capacidad de almacenamiento de

carbono que los pastizales post-agricolas (Yahdjian y Pifieiro 2014).

2.2.2. Disefo experimental

El experimento manipulativo se realizd considerando la historia previa del
pastizal, con dominancia de especies vegetales nativas o exéticas, y la composicion-
trasplante de plantas nativas o exoticas bajo disponibilidad de N del suelo contrastante.
Para el factor historia se seleccionaron 10 sitios de pastizal, cinco de cada condicion o
historia (Fig 2.1). Se contd entonces con cinco parcelas de pastizal post-agricola
sucesional dominadas por especies exoticas, y cinco del pastizal natural remanente
dominadas por especies nativas de aproximadamente 35m?2. Debido a la disposicion de
los pastizales en el paisaje, el disefio no tuvo bloques, si no parcelas independientes en
cada tipo de pastizal. En cada parcela experimental, se establecié un experimento de
trasplante reciproco de especies de las dos comunidades, nativas y exdticas, bajo distinta
disponibilidad de nitrogeno. Previo a la instalacion de las plantulas, de mayo a octubre
2011 se removio la vegetacion de toda la parcela y se delimitaron subparcelas contiguas
de 1m? que se asignaron al azar a los tratamientos que provienen de la combinacion del
factor “trasplante” y “disponibilidad de nitrogeno”. Por un lado, se trasplantaron
individuos de pastos exoticos (total 4 especies: Festuca arundinacea, Cynodon dactylon,
Sorghum halepense y Dactylis glomerata), individuos de pastos nativos (total 4 especies:
P. quadrifarium, Bothriochloa laguroides, Nassella neesiana y Briza subaristata) y
mezclas de ambos grupos (Figura 2.2, Cuadro 2.1). En todas las subparcelas
experimentales se plantaron en total 16 plantulas, pero de diferentes especies; En las
“mezclas” fueron 2 plantulas de cada especie (4 especies nativas y 4 especies exoticas)
mientras que los tratamientos “nativas” o “exoticas” fueron 4 plantulas de cada especie
del grupo correspondiente. Al momento del trasplante, en noviembre 2011, todas las
plantulas tenian el mismo tamafio, por lo que la biomasa inicial fue similar en todos los
tratamientos. Las plantulas fueron generadas en invernaculo a partir de semillas
colectadas en el sitio de estudio, germinadas en bandejas germinadoras, con arena como

sustrato.

Por otro lado, para la condicion mezcla, se incluy6 el factor disponibilidad de

nitrégeno con 3 niveles: con agregado de N (20 g N m2 afio* como NO3sNHy,), un control
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sin enmiendas y con agregado de carbono labil (200 g C m? afio, aproximadamente 500
g de azlcar). El agregado de carbono se utiliza para disminuir la disponibilidad de
nitrogeno del suelo porque los microorganismos, cuya proliferacion se ve normalmente
limitada por C, inmovilizan el N disponible en presencia de C labil (Perry et al. 2010).
Estos tratamientos se iniciaron un mes antes de los trasplantes y se repitieron en 3
momentos del afio durante 2 afios (octubre, diciembre y marzo). A su vez, en todas las
parcelas, las especies espontaneas que crecian fueron removidas cada 3 meses duramente
el primer afio y luego cada 6 meses el segundo afio. Los factores incluidos en el
experimento, historia, trasplante y nutrientes permiten evaluar la importancia de procesos
de retroalimentacion a partir de la historia de uso y disponibilidad de nutrientes y su

influencia sobre el balance competitivo entre pastos nativos y exoticos.

PASTIZAL POST-AGRICOLA PASTIZAL RELICTO

Figura 2.2 Esquema de uno de los sitios del experimento a campo. Se establecieron 5 parcelas
de pastizales relictuales (dominadas por plantas nativas) y 5 post-agricolas (dominadas por
plantas exéticas). En cada parcela (10 en total), se trasplantaron monoculturas de pastos nativos
y exdticos (N y E) y la mezcla de ambas (NE). Las parcelas con mezcla se establecieron bajo
niveles reducidos, naturales o aumentados de Nitrégeno: N- (marrén claro), NO (blanco), N+
(marrén oscuro) respectivamente.

Cuadro 2.1 Lista de las 8 especies sembradas, su origen, metabolismo fotosintético C3 o C4, y
su estacion de crecimiento, I-P: invierno-primavera, P-V: primavera-verano.

. . Metabolismo | Estacidn de
Especie Origen .

de carbono crecimiento
Festuca arundinacea Exodtica C3 I-P
Dactylis glomerata Exdtica C3 I-P
Cynodon dactylon Exotica c4 P-v
Sorghum halepense Exotica c4 P-v
Paspalum quadrifarium Nativa c4 P-V
Bothriochloa laguroides Nativa c4 P-V
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Nassella neesiana Nativa C3 I-P
Briza subaristata Nativa C3 I-P

2.2.3. Variables de respuesta
Variables edéficas

Para caracterizar diferentes aspectos de los dos estados alternativos de la Pampa Interior
y evaluar la efectividad de los tratamientos, se midieron variables edaficas en tres
momentos diferentes. Por un lado, en noviembre de 2010, previo a la instalacién del
experimento, se tomaron 3 muestras de suelo de 5 cm de didmetro y 20 cm de profundidad
en cada una de las en las cinco parcelas del pastizal post-agricola y del pastizal remanente
que se homogenizaron para tener una muestra compuesta en cada parcela. Una pequefia
porcion de cada muestra (menos de 5%) se utilizo para calcular el contenido hidrico y la
densidad aparente. Luego, las muestras se mantuvieron refrigeradas a 4°C durante 20 dias
hasta enviar al laboratorio. En cada muestra compuesta de suelo, se analizaron las
siguientes caracteristicas edaficas: pH, conductividad eléctrica, contenido de C total por
el método de Walkley-Black, contenido de N total por el método de Kjeldahl, contenido
de foésforo por el método de Kurtz y Bray 1, capacidad de intercambio cationico y
contenido de los cationes Ca?*, Mg?*, Na* y K* del suelo. Los analisis de suelo fueron

realizados en el Instituto de Geocronologia y Geologia Isotdpica (INGEIS).

Para evaluar la efectividad de los tratamientos de niveles contrastantes de
nutrientes mediante fertilizacion con nitrogeno y agregado de carbono, en febrero 2012
se tomaron muestras de suelo de 5 cm de diametro y 20 cm de profundidad en las 3
subparcelas mezcla de cada parcela y se analizo carbono total (Walkley-Black), nitrégeno
total (Kjeldahl), amonio (extraccién con cloruro de potasio y microdestilacion) y nitrato
(sulfato de cobre). Al igual que los anteriores, estos analisis fueron realizados en el

Instituto de Geocronologia y Geologia Isotdpica (INGEIS).

Por Gltimo, para evaluar el efecto de legado del crecimiento de plantas nativas y
exoticas en el mediano plazo, en diciembre 2022 se volvieron a relevar las parcelas
experimentales luego de 12 afios de establecido el experimento. Si bien los tratamientos
de nitr6geno no se mantuvieron durante esos afios, las parcelas seguian delimitadas y
dominadas por una mezcla de plantas de las especies P. quadrifarium y F. arundinacea

sembradas. Por lo tanto, se tomaron muestras de suelo debajo de cada mata de estas dos
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especies en cada una de las parcelas, para evaluar los efectos de mediano plazo en las
condiciones edaficas. Los analisis fueron realizados por el “Laboratorio Escuela de
Analisis de Suelos, Aguas y Vegetales” de la Catedra de Edafologia, Facultad de
Agronomia, UBA.

Cobertura de la vegetacion

En diciembre del 2013, luego de dos afios de la instalacion del experimento
(noviembre del 2011), se midid la cobertura relativa de todas las especies vegetales en
todas las subparcelas de las 10 parcelas experimentales. La cobertura por especies de las
especies trasplantadas se estimd visualmente en cada subparcela de 1 m?. Ademas, se
registré la cobertura de especies espontaneas dentro de cada subparcela, antes de ser
removidas (cada tres meses el primer afio y cada seis meses el segundo afio). Para evaluar
si cada grupo de especies nativas 0 exoticas crecia mejor en sitios condicionados por sus
mismas especies o en sitios condicionados por el otro grupo de especies, se utilizaron los
datos de cobertura en las parcelas con trasplante de nativas o de exdticas respectivamente
("monoculturas”; Figura 2.2). Por otro lado, para evaluar la competencia entre grupos en
las subparcelas mezclas, se utilizo el indice relativo de intensidad de la interaccion entre
plantas (RII). Este indice permite determinar el signo y la magnitud del efecto de la
competencia en los tratamientos considerando los dos grupos de especoes (Armas et al.
2004). Para construir el indice se utilizé la cobertura en las parcelas mezcla (sin agregado
de nitrogeno) versus la cobertura de las “monoculturas”, con trasplante de especies

nativas o de exdticas, segun esta formula:

Grupo foco en mezclas - Grupo foco en monocultivo

RIl =
Grupo foco enmezclas + Grupo foco en monocultivo

Donde “grupo foco” se refiere a las exoticas o las nativas. El RII es simétrico alrededor
de 0 y varia de +1 a -1. Los valores positivos indican facilitacion entre especies nativas y
exoticas, los valores negativos indican competencia y los valores no significativamente

diferentes de cero indican efectos neutrales / nulos (Armas et al. 2004).

Por Gltimo, para comparar la intensidad de la competencia entre grupos bajo distinta
disponibilidad de nitrégeno, se utilizaron los datos de cobertura de las parcelas mezclas
con las que se construyd un indice de abundancia relativa de especies nativas y exdticas

en cada nivel de nitrogeno:
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Cobertura nativas — Cobertura exoticas

indice de abundancia relativa = - —
Cobertura nativas + Cobertura exoticas

En diciembre de 2022, tras 10 afios de la Gltima medicion de cobertura del
experimento original, se relevaron las parcelas nuevamente para evaluar el efecto del
legado en el largo plazo. El relevamiento se realizd a partir de mediciones la cobertura
por especie en cada parcela, usando el mismo método que el empleado anteriormente. A
diferencia de las mediciones a corto plazo, se midié la cobertura Unicamente de P.
quadrifarium y F. arundinacea ya que las deméas especies de las comunidades

ensambladas en las parcelas experimentales se encontraron en muy baja o nula cobertura.

2.2.4. Anadlisis de datos

Para evaluar diferencias en las variables del suelo se realizaron anélisis de
varianza, comparando cada una de las variables del suelo entre los dos sitios con un
andlisis de varianza (ANOVA) de una via. Para comparar cada variable de suelo entre los

dos sitios y legados (a mediano plazo) se utilizo un ANOVA de dos vias.

Para describir la composicion de especies de los sitios previo a la instalacion del
experimento manipulativo, se utilizé un anélisis de Escalamiento multidimensional no
métrico (NMDS). Este método se basa en una matriz de disimilitud y permite visualizar

diferencias en la composicidn de especies entre los sitios (Perelman y Puhl, 2023).

Para evaluar el cambio en la cobertura de especies, se estimé el efecto de la
historia del sitio, el trasplante de especies y/o la adicion de nutrientes y sus interacciones.
Se utilizaron modelos lineales mixtos (a partir del paguete NLME de R; Pinheiro et al.
2019), con un arreglo factorial en parcelas divididas (Perelman et al. 2021). La parcela
principal corresponde a la historia del sitio (relicto o post-agricola) y la subparcela al

factor composicidn y/o nivel de nutrientes.

En el caso de los indices de interaccion entre plantas y de abundancia relativa, se
puso a prueba si los valores eran significativamente distintos de cero usando una prueba
t para medias Unicas, con pruebas bilaterales. Ademas, con un ANOVA de dos vias se

evaluo si los tratamientos (sitio y trasplante) hicieron variar los indices. La validacién de
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los modelos siguié las recomendaciones de Zuur et al. (2010). Todos los analisis

estadisticos se hicieron con R Studio (version 3.6.2)

2.3. Resultados

2.3.1. Estado inicial de los pastizales

Al momento de establecer los tratamientos, los pastizales post-agricolas y relictos
presentaron una composicion de especies de plantas muy contrastante como puede
evaluarse en el anélisis multivariado (Figura 2.3). En cada tipo de pastizal la composicion
de especies resulté homogénea, considerando el primer eje del analisis multivariado
(Figura 2.3).

0.41

-0.41

-0.50 -0.25 0.00 0.25
MDS 1

Historia del sitic ® Post-agricola # Relicto

Figura 2.3 Escalamiento multidimensional no métrico (NMDS) de la composicion de especies
de los 5 sitios de pastizal post-agricola (naranja) y los 5 sitios de pastizal relicto (verde). Las
elipses representan el intervalo de confianza del 95% alrededor de la media para cada grupo.

Al momento de establecer el experimento, el suelo en los pastizales relictuales
presentd diferencias significativas en algunas propiedades fisico-quimicas del suelo
respecto de los sitios post-agricolas. El contenido hidrico fue 36,96% mayor, mientras
que la concentracion de potasio y se nitrogeno fue, respectivamente, un 26,32% Yy 17,54%

menor en los pastizales relictos en comparacion a los post-agricolas (Cuadro 2.2). Para el
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resto de las variables edéaficas analizadas, no se encontraron diferencias significativas

entre los dos tipos de pastizal.

Cuadro 2.2 Propiedades fisico-quimicas del suelo de muestras tomadas a 20 cm de profundidad
en sitios post-agricolas invadidos y relictos de pastizal nativo previo a la instalacion del

experimento.

Variable Pos’t- Relicto Valor p
agricola

Densidad aparente (g/cm?3) 1.76 £ 0.1 1.65+0.1 0.86
Arena % 48.12 + 3.6 41.2+6.3 0.37
Limo % 35.54+£3.6 40.74+£5.1 0.42
Arcilla % 16.38 £ 0.5 18.12+14 0.26
Contenido hidrico (%) 14.89+1.7 20.84+1.4 0.02*
pH 5.88+0.1 5.82+0.1 0.54
Carbono total (g/kg) 19.52+1 19.36+0.7 0.92
Nitrogeno total (g/kg) 1.71+0.3 1.41+0.3 0.06.
Fésforo (mg/kg) 8.28+1.7 12.77+19 0.12
C.1.C (cmol/kg) 21.78+14  19.68+13 0.31
C.E (dS/m) 043+0.04 057+0.1 0.14
Calcio (cmol/kg) 7.84+0.1 8.16 £0.2 0.29
Magnesio (cmol/kg) 2.32+0.1 2.6%0.1 0.32
Potasio (cmol/kg) 1.9+0.2 1.4+0.1 0.03*
Sodio (cmol/kg) 0.14+0.04 0.55+0.4 0.42

Los valores corresponden al valor medio y error estdndar (n=5). El * indica p < 0,05 para ANOVA de una

via.

Independiente del sitio, con el agregado de nitrogeno (N+), la concentracion de

nitrégeno inorganico aumenté en 2,5 veces respecto de las parcelas control (Figura 2.4,

p<0.01, Cuadro S2.2, Apéndice 1) EIl agregado de carbono que tenia como objetivo la

reduccion de nitrogeno (N-), no altero significativamente la concentracion de N respecto

a las parcelas control (Figura 2.4, p>0,05, Cuadro S2.2, Apéndice 1). La concentracion

de amonio result6 1,4 veces mas alta en parcelas fertilizadas en comparacion a las parcelas

control, pero no varid entre sitios, mientras que la concentracion de nitrato fue 2,72 veces

mayor en sitios relictos fertilizados, en comparacién a sitios post-agricolas sin agregado

de enmiendas (Figura 2.4).
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Figura 2.4 Nitrégeno inorganico total y sus componentes (%) en funcién de la historia del sitio
(post-agricola o relicto) y el tratamiento para modificar el nitrégeno disponible aplicado en las
parcelas mezcla. Las barras blancas representan el contenido de nitratos y las barras grises el
contenido de amonio del suelo. Las barras muestran el valor medio + 1 error estandar. Letras
diferentes muestran diferencias significativas (p < 0,05) segun test de Tukey; letras mayusculas
para Nitrégeno inorganico total, letras mindsculas para Nitrato y letras italicas para Amonio

2.3.2. Cobertura de especies implantadas en el corto plazo

Luego de dos afios de establecido el experimento, la diferencia de cobertura de los
grupos de especies plantados estuvo dada principalmente por el tipo de pastizal, post-
agricola o relicto, y en menor medida por la identidad de las especies trasplantadas. La
cobertura de especies total fue un 80,93% mas alta en sitios post-agricolas, en
comparacion a los relictos (Figura 2.5; Historia del sitio, p=0,014, Cuadro S2.3, Apéndice
1). La cobertura de nativas fue marginalmente mayor que la de exoéticas (Figura 2.5.A).
Sin embargo, no encontramos un efecto de retroalimentacién planta-suelo ya que la
interaccidn de los dos factores no fue significativa (Historia x Especies p>0,05, Cuadro
S2.3, Apéndice 1).

En particular, dentro del grupo de especies plantadas, evaluamos la cobertura de
las especies dominantes F. arundinacea y P. quadrifarium de los pastizales post agricolas

y los relictos respectivamente (Figura 2.5.B). Encontramos que la cobertura de ambas
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especies fue 2,4 veces mas en sitios post-agricolas en comparacion a los relictos (Historia
del sitio, p=0.041, Cuadro S2.3, Apéndice 1). En general, la cobertura de P. quadrifarium
resulté un 140% mas alta que la de F. arundinacea (Especie, p=0.015, Cuadro S2.3,
Apéndice 1). Al analizar la cobertura de las especies exoticas y nativas trasplantadas sin
contar a las dos especies dominantes (F. arundinacea y P. quadrifarium), observamos
que no hay un cambio en la cobertura de especies debido a la historia del sitio, sino que
la cobertura de exdticas es mayor a la de nativas en ambos sitios (Figura S2.1, Apendice
1).

A) B)
Historia, p=0.014 Historia, p=0.041
1001 Especies, p=0,086 Especies 1001 Especies, p=0.015 Especies
HXE, p=0,481 B Excticas HxE, p=0,679 B F arundinacea

. Nativas . P. quadrifarium

75 75

50 50

Cobertura de especies %

25 25

Post-agricola Relicto Post-agricola Relicto
Historia Historia

Figura 2.5 Cobertura de todas especies trasplantadas (A) y cobertura de las especies
dominantes, la exdtica Festuca arundinacea y la nativa Paspalum quadrifarium (B) segun, la
historia del sitio: Post-agricola y Relicto. Las barras naranjas representan a las especies exoticas
(A) o F. arundinacea (B) y las barras verdes a las nativas (A) y P. quadrifarium (B). Las barras
indican el promedio de la cobertura en el afio 2013 + 1 error estandar para n=5.

2.3.3. Cobertura de especies espontaneas

La cobertura de especies espontaneas, tanto exoticas como nativas, fue
significativamente mayor en los relictos que en el pastizal post-agricola (Historia,
p=0.006, Figura 2.6). Sin embargo, la cobertura de especies espontaneas no vario entre
parcelas trasplantadas de especies exoticas y nativas (Figura 2.6). La cobertura de
especies espontaneas nativas fue aproximadamente 16.5 veces mayor en pastizales

relictos en comparacion a los post-agricolas, mientras que la cobertura de especies
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espontaneas exoticas fue un 0% en los pastizales post-agricolas y 13% en los relictos

(Cuadro S2.4, Apéndice 1).

Post-agricola

Relicto

100
Historia, p=0.006

Trasplante, p=0.992
HxT, p=0,209

Cobertura espontaneas %
(%] =
[=] w

[\*]
[&)]

b b
0 _i_—E—_
Nativas Exodticas

[ Esponténeas Exdticas
B Espontaneas Nativas

Nativas Exdticas

Especies trasplantadas

Figura 2.6 Cobertura de especies espontaneas (%), segun la historia del sitio y las especies

trasplantadas. Las barras naranjas representan a las especies espontaneas exoéticas y las barras
verdes a las nativas. Las barras indican el promedio de la cobertura = 1 error estandar para n=5.

2.3.4. Efectos de la Competencia

Al comparar la cobertura de especies que crecieron en las mezclas versus su

cobertura en las monoculturas a través del indice de intensidad de la interaccion entre

plantas (RII), obtuvimos que no hubo un efecto de la historia del sitio y de las especies

trasplantadas sobre la interaccion entre grupos. Es decir, no se evidenciaron efectos

negativos ni positivos significativos de la presencia de un grupo de especies sobre el

desempefio del otro grupo en ninguno de los dos tipos de pastizal (Figura 2.7, p>0,05,

Cuadro S2.5, Apéndice 1).
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Figura 2.7 indice de interaccion entre plantas (RI1) en funcion de la historia del sitio y el grupo
de especies trasplantado. Los valores corresponden al valor medio del indice y su error estandar
(n=5). No hubo diferencias significativas entre los tratamientos (p>0,05).

El agregado de nitrégeno favorecio a las especies exoticas por sobre las nativas
en los relictos. La cobertura de especies exdticas fue un 276% mayor que la de nativas
con el agregado de N en pastizales relictuales (Figura 2.8, p < 0,05, Cuadro S2.6,
Apéndice 1). En cambio, en los sitios post-agricolas, ningln tratamiento de disponibilidad
de nitrogeno modifico significativamente el éxito relativo de los grupos de especies

exoticas y nativas (Figura 2.8).
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Figura 2.8 indice de abundancia relativa de especies nativas sobre exoticas en funcion del tipo
de pastizal y del nivel de nitrégeno. Valores positivos del indice indican mayor éxito relativo de
las especies nativas, en cambio, los valores negativos indican mayor éxito relativo de las
especies exdticas. Las barras color marrén claro representan al agregado de carbono
(reducciones de nitrogeno, N-), las barras blancas al control sin enmiendas, y las barras color
marron oscuro la fertilizacidn con nitrégeno (N+). Las barras indican valores medios + 1 error
estandar (n=5). Las diferencias significativas respecto al cero (prueba t) se indican con
asteriscos (*P, 0,05).

2.3.5. Descripcion de los sitios luego de doce afios

Doce afios despues de la instalacion del experimento y diez de la Gltima medicién,
las parcelas estaban dominadas por una mezcla de F. arundinacea y P. quadrifarium. Las
variables del suelo fueron medidas segun el legado de estas dos especies y la historia del

sitio, pastizal post-agricola o relicto de pastizal nativo.

Independientemente de la historia del sitio, la concentracién de potasio (K) en el
suelo resulté un 14.3% mas alta debajo de las matas de F. arundinacea en comparacion
a P. quadrifarium (Cuadro 2.3, Legado, p=0.04, Cuadro S2.7, Apéndice 1). Ademas, el
fosforo aumentd aproximadamente 146% en pastizales relictos bajo matas de P.
quadrifarium, en comparacion a sitios post-agricolas bajo matas de F. arundinacea

(Cuadro 2.3, Historia x Legado, p=0.01, Cuadro S2.7, Apéndice 1). Para el resto de las
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variables edaficas evaluadas no se encontraron diferencias significativas entre los

tratamientos (Cuadro 2.3).

Cuadro 2.3 Propiedades del suelo de muestras tomadas a 20 cm de profundidad en sitios post-
agricolas y relictos, segun el legado de Festuca arundinacea y Paspalum quadrifarium, luego
de 12 afios de instalado el experimento

Historia del sitio

Post-agricola Relicto
Legado
F.arundinacea P. quadrifarium F. arundinacea P. quadrifarium

pH (1:2,5) 6,02 + 0,09 5,89 + 0,09 6,13 + 0,03 6,09 + 0,09
CE (dS/m) 0,09 + 0,01 0,09 +0,01 0,08 +0,01 0,08 + 0,003
COT (%) 1,74 + 0,08 1,95+0,19 1,81+0,18 1,72+0,17
MO (%) 3,00+ 0,14 3,36+0,32 3,12+0,31 2,97 +0,29
Nt (%) 0,16 + 0,01 0,15+0,01 0,174 + 0,01 0,50+0,34
Ca (cmolc/Kg) 7,43 +1,09 7,23+0,98 8,64+1,14 8,60+ 1,02
Mg (cmolc/Kg) 2,21+0,51 2,42 +0,55 2,84 +0,63 3,05+0,73
Na (cmolc/Kg) 0,27 £ 0,07 0,33+0,08 0,22 +0,03 0,22+ 0,03

K (cmolc/Kg) 1,98 +0,06 a 1,73+0,20b 1,80+0,09a 1,57+0,11b
CIC (cmolc/Kg) 14,54 + 1,04 15,01 +1,17 17,35+ 1,55 15,46 £ 0,38
P (mg/kg) 6,66+ 0,90 a 10,16 £ 0,57 b 11,20+ 0,69b 16,36 £ 0,57 ¢

Los valores corresponden al valor medio y error estandar (n=5). Letras diferentes muestran diferencias
significativas (p < 0,05) segun test de Tukey.

Al comparar la cobertura de F. arundinacea y P. quadrifarium en las parcelas
experimentales antes de la instalacion del experimento (afio 2011) y luego de diez afios
de finalizado el mismo (2023), observamos diferencias en la abundancia de ambas
especies segun el afio. En el 2011, la cobertura de F. arundinacea fue 15 veces mayor en
pastizales post-agricolas en comparacion a los relictos, mientras que la cobertura de P.
quadrifarium fue 300 veces mas alta en pastizales relictos en comparacion a los post-
agricolas (Figura 2.9, Cuadro S2.8, Apéndice 1). Sin embargo, luego de 10 afios de la
Gltima medicion del experimento original, no se encontraron diferencias significativas en
la cobertura de F. arundinacea y P. quadrifarium para ambos tipos de pastizal (Figura
2.9, Cuadro S2.8, Apéndice 1).
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Figura 2.9 Cobertura de especies (%) previo a la instalacion del experimento (2011) y luego de

12 afios de finalizado el experimento (2023), segun la historia del sitio: Post-agricola y Relicto.

Las barras naranjas representan a la especie ex6tica Festuca arundinacea y las barras verdes a la
especie nativa Paspalum quadrifarium.

2.4.  Discusion

Con un estudio a campo evaluado a corto y mediano plazo se estudié la interaccién
planta-suelo en funcion de la historia de uso y la disponibilidad de nutrientes. Se analizo
la abundancia de plantas nativas y exdticas y el balance competitivo entre ellas en estados
alternativos del pastizal dominados por pastos nativos y exoticos y en condiciones
contratantes de nitrogeno en el suelo. En contra de la hipdtesis de retroalimentacion
planta-suelo, la historia de uso del pastizal determiné la cobertura de ambos grupos de
especies. La abundancia de ambos grupos de plantas fue mayor en sitios post-agricolas
que en relictos. No encontramos un efecto de competencia entre grupos, aungue niveles
crecientes de nitrégeno favorecieron la cobertura de especies exdticas por sobre las
nativas, principalmente en los pastizales relictos. Ademas, la mayor cobertura de especies
espontaneas en los relictos podria indicar una menor resistencia de los mismos a ser
invadidos. La falta de propagulos o alguna condicion del ambiente podria explicar la baja
cobertura de especies espontaneas en los pastizales post-agricolas.Estos resultados

explican las dificultades de restauracion de pastizales post-agricolas.
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2.4.1. Cobertura de especies implantadas en el corto plazo

Los resultados de nuestro trabajo muestran que el desempefio diferencial de los
grupos de especies exoticas y nativas podria estar explicado principalmente por el tipo de
pastizal, y no por la identidad de las especies. No encontramos un efecto de
retroalimentacion, ya que ambos grupos tuvieron mayor éxito en los pastizales post-
agricolas. En un metaanalisis de 52 trabajos que comparan retroalimentacién entre
especies nativas y exoticas, Suding y colaboradores (2013), observaron que, en la mayoria
de los estudios, las especies nativas crecen mejor en suelos acondicionados por otras
especies nativas. Sin embargo, el crecimiento de las especies exéticas no presentd una
relacion consistente con el efecto de condicionamiento del suelo (Suding et al. 2013).
Esto demuestra una ventaja de las especies nativas de locales que no encontramos en este
trabajo. Por otro lado, en otro metaanalisis, Jiang y colaboradores (2024) mostraron que,
en comparacion a las especies nativas, las especies exoticas crecen mejor en suelos
condicionados por ellas mismas. Estos autores proponen que la ausencia de ciertos
microorganismos en el suelo cultivado por exdéticas podria contribuir al eéxito de la
invasion de especies exaticas (Jiang et al. 2024). En pastizales diversos, como es el caso
de los estudiados en esta tesis, puede dificultarse la deteccidn de mecanismos de
retroalimentacion planta-suelo debido a la complejidad de estos sistemas (Mariotte et al.
2018; Kut'dkova et al. 2023).

El éxito de ambos grupos de especies, nativas y exaticas, en el pastizal post-
agricola podria deberse a una mayor disponibilidad de nutrientes en comparacion al
pastizal relicto. Muchas veces las practicas agricolas pueden remover mas nutrientes de
los que se aportan a través de la fertilizacion durante su manejo (Kulmatiski et al. 2006,
Mariotte et al. 2018). Sin embargo, si, tras abandonar la actividad agricola, la comunidad
vegetal queda dominada por especies exoticas, estas pueden aumentar el nivel de
nutrientes, por su cantidad y calidad de tejido vegetal (Cramer et al. 2008; Spirito et al.
2014; Yahdjian et al. 2017). Si bien no encontramos un efecto de retroalimentacion
planta-suelo en la cobertura de especies exoticas, la mayor disponibilidad de nutrientes
en los pastizales post-agricolas podria deberse al legado de las especies exdticas
dominantes. La broza de F. arundinacea, dominante en pastizales post-agricolas, posee
una relacién C:N en sus tejidos vegetales 40% menor que la de P. quadrifarium,
dominante del pastizal nativo (Spirito et al. 2014). Estas diferencias podrian explicar la

diferencia en la disponibilidad de nutrientes de ambos pastizales. Sin embargo, la
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retroalimentacion puede depender de muchos otros factores (Rutten y Allan, 2023). Por
ejemplo, Kutdkova y col. (2023) mostraron que en una comunidad dominada por F.
arundinacea, la retroalimentacion planta-suelo puede cambiar con la profundidad del
suelo dentro de la misma comunidad vegetal. Todavia falta informacién para poder sacar
una conclusion general sobre cémo puede cambiar la fuerza y direccion de la
retroalimentacion planta-suelo para cada comunidad y tipo de ambiente (Gundale y
Kardol, 2021).

2.4.2. Efectos de la competencia

Contrariamente a lo hipotetizado, no encontramos diferencias en la intensidad de
la competencia entre los grupos de especies en ninguna de las comunidades ensambladas.
Esperabamos que las especies de las comunidades locales (nativas en relictos y exoticas
en los post-agricolas) ejercieran mayor competencia sobre las especies visitantes, en
comparacion con la competencia ejercida entre las especies pertenecientes a la misma
comunidad local. En contraste, Beals y colaboradores (2020) demostraron que cuando
una especie foco crece en suelo cultivado por otras especies, la competencia sobre la
especie foco aumenta. Esto podria deberse a que la competencia interespecifica
intensifica los efectos perjudiciales de la biota del suelo no especifica de la planta, o bien
disminuye los beneficios que esta biota podria tener en el crecimiento de las plantas
(Beals et al. 2020). Es importante destacar que la competencia podria tener efectos
directos e interactivos con otros factores bidticos y determinar como se desarrollan los
mecanismos de retroalimentacion en diferentes contextos ambientales y como afectan a
la diversidad de las comunidades (Gundale y Kardol, 2021, Rutten y Allan, 2023).

Tal como hipotetizamos, la fertilizacion favorecio a las exoticas por sobre las
nativas, aunque esto sélo se evidencio en el pastizal relicto originalmente dominado por
especies nativas. Curiosamente, este patrén no se replico en el pastizal post-agricola. Una
posible explicacidon podria ser que la diferencia de los niveles de nitrdgeno disponible en
las parcelas fertilizadas fue mas alta en los sitios relictos que en los post-agricolas (Figura
2.4 y Cuadro S2.2). En sintonia con esto, Larios y Suding (2014) observaron que el
aumento en los niveles de nitrégeno elimind los efectos de retroalimentacion positiva
ejercidos por una especie nativa y redujo la competitividad de esta especie mediada por

la biota del suelo contra una especie invasora (Shivega y Aldrich-Wolfe 2017, Lekberg
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et al. 2018). En ese mismo trabajo, encontraron que la reduccion de nitrégeno en el suelo
disminuyo los efectos negativos que genera un suelo con microbiota asociada a una
especie exotica sobre el crecimiento de una especie nativa. Sin embargo, los analisis de
suelo de nuestro estudio muestran que el agregado de carbono no disminuyd
significativamente el nitrdgeno disponible para las plantas y por lo tanto no podemos
hacer inferencias respecto al tratamiento de reduccion de nitrégeno. lgualmente, es
importante destacar que el agregado de carbono Iabil puede haber reducido los niveles de
nitrégeno durante un corto periodo y haber tenido efecto en el establecimiento de las
plantulas, pero no haberse visto reflejado en los anélisis de suelo. Asimismo, el agregado
de azUcar podria tener un efecto directo o indirecto sobre microorganismos del suelo y
seria interesante evaluar como estos cambios influyen en el proceso de retroalimentacién
(Perry et al. 2010). En un contexto de aumento global en los niveles de nutrientes, es
esencial comprender la variacion en el impacto del legado en el suelo y la dinamica
competitiva entre distintas especies frente a las alteraciones en la disponibilidad de

nutrientes.

2.4.3. Estado de los sitios luego de diez afios

Antes de la instalacion del experimento, los sitios seleccionados en el pastizal
relicto se encontraban dominados por especies nativas, principalmente P. quadrifarium,
mientras que los pastizales post-agricolas se encontraban dominados por especies
exoticas, principalmente F. arundinacea (Figura 3 y 11). Sin embargo, tras 10 afios de la
Gltima medicidn, ambas especies mantienen su cobertura donde se trasplantaron, incluso
en sitios donde antes no estaban representadas, o en los que se hallaban en muy baja
proporcion. Por un lado, los relictos de pastizal nativo no mostraron resistencia a la
invasion por especies exoticas en el largo plazo, ya que la cobertura de F. arundinacea
resultdé muy similar a la de P. quadrifarium. La expansion de especies exdticas podria
representar una amenaza a la estabilidad de los relictos de pastizal nativo, sobre todo en
escenario de aumento en las deposiciones de nitrogeno. Nuestros resultados muestran que
un aumento en la disponibilidad de nutrientes en estos sitios aumenta el éxito relativo de
especies exoticas. Sin embargo, F. arundinacea no pareciera cambiar significativamente
las propiedades del suelo, al menos en el periodo de 12 afios. Por otro lado, P.

quadrifarium pudo establecerse y persistir en el tiempo en el pastizal post-agricola, en
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sitios donde la vegetacion fue removida y donde fue trasplantada como plantula, es decir
el legado de comunidades exdticas no impidié su establecimiento y crecimiento. Por lo
tanto, la baja capacidad de restablecimiento de especies nativas en pastizales post-
agricolas puede estar determinada, principalmente, por la baja disponibilidad de
propagulos o el establecimiento desde semillas (D’Angela et al. 1998; Omacini et al.
1995; Tognetti y Chaneton, 2012). Esta limitacion puede observarse en la abundancia de
especies espontaneas, donde su cobertura es muy baja en pastizales post-agricolas en
comparacion a los relictos (Figura 2.6). lgualmente, en los pastizales post-agricolas, la
cobertura de P. quadrifarium tiende a ser notablemente menor que la de F. arundinacea
en el largo plazo. Esto podria indicar que los efectos de legado llevan tiempo y quizas
sean necesarios estudios de mas largo plazo a campo que evallen con detalle los
mecanismos detras del proceso de retroalimentacion (Kardol et al. 2013; Cheng et al.
2024).

La evaluacion de procesos de retroalimentacion a campo es un desafio desde
diferentes puntos de visa (Gundale y Kardol, 2021). Abarcar la heterogeneidad natural en
sistemas relicto puede dificultarse principalmente por su escasez en los paisajes
modernos. En nuestro caso, los relictos a los que accedimos representaron pequefios
fragmentos ubicados en corredores ferroviarios abandonados, lo que limita la
extrapolacion de los resultados. En este sentido, seria interesante extender el estudio a
otros pastizales relictos de la region para conocer la generalidad de los procesos
estudiados. Ademas, si bien el condicionamiento del suelo generado por la
retroalimentacion planta-suelo a campo puede estar sujeto a factores confundidos,
permite abarcar escalas temporales experimentales y sucesionales mas realistas (Gundale
y Kardol, 2021). Dado que las plantas pueden dejar legados en el suelo que persisten
mucho mas alla de su ciclo de vida, los mecanismos de retroalimentacion planta-suelo en
ecosistemas naturales son mas complejos y menos predecibles de lo que sugieren los

experimentos de invernaculo (Heinen et al. 2020).



Capitulo 3: La retroalimentacion planta-suelo mediada por el legado

bidtico del suelo
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3.1. Introduccidn

La retroalimentacion planta-suelo ocurre cuando las plantas modifican las
propiedades bidticas y abidticas del suelo, y esto a su vez afecta el establecimiento y
crecimiento de las plantas sucesivas, sean éstas de la misma especie o de otra (Bever,
1994; Ehrenfeld et al. 2005; van der Putten et al. 2013; Hannula et al. 2021). Las plantas
durante su ciclo de vida producen cambios en el suelo, por ejemplo, a partir de la
explotacién de nutrientes durante el crecimiento, la acumulacién de patdégenos o de
organismos mutualistas, o en la descomposicion del material vegetal (Kulmatiski et al.
2017; Bennett y Klironomos, 2019). Estos cambios en el ambiente que generan las plantas
pueden permanecer en forma de legado en el suelo una vez que las plantas hayan
desaparecido, lo que a su vez puede afectar a futuras plantas que crezcan en el mismo
suelo (Kulmatiski et al. 2008; Van der Putten et al. 2013; Teste et al. 2017; Heinen et al.
2020). Cuando las plantas crecen mejor en suelos que fueron condicionados por su propia
especie, es decir en suelo conespecifico, en comparacion con suelo heteroespecifico
(condicionado por otra/s especie/s), la retroalimentacion planta-suelo es positiva. En
cambio, cuando las plantas crecen mejor en suelos heteroespecificos, la retroalimentacion
es negativa (Bever, 2003). Generalmente, el efecto de retroalimentacion positiva se asocia
con la presencia de organismos mutualistas, mientras que los patégenos suelen generar
retroalimentaciones negativas al afectar mas a los conspecificos que a los
heteroespecificos, debido a su relacion particular con la planta focal (Bennett y
Klironomos, 2019).

Los rasgos funcionales de las plantas, como la forma de las hojas y las raices,
tienen un rol importante en la retroalimentacion planta-suelo, ya que pueden determinar
la composicion de las comunidades microbianas del suelo y los ciclos de nutrientes
(Semchenko et al. 2018; Spitzer et al. 2021). Esto se debe en gran parte a que las
caracteristicas de las plantas determinan la calidad y cantidad de recursos que ingresan al
suelo, lo que a su vez influye en la composicién y actividad de las comunidades
microbianas (Bardgett y Wardle, 2010). Por ejemplo, el material vegetal de distintas
especies vegetales se descompone a tasas distintas, determinando una mayor o menor
liberacidn de nutrientes al suelo (Spirito et al. 2014: Yahdjian et al. 2017). De hecho, los
rasgos funcionales de las plantas no solo influyen en el impacto de éstas sobre la
comunidad del suelo, sino también en como la planta responde a dicha comunidad

(Bardgett, 2017; Delgado-Baquerizo et al. 2018). Por ejemplo, especies de rapido
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crecimiento, con rasgos como alta area foliar especifica (SLA por su sigla en inglés),
contenido de N y longitud especifica de la raiz (SRL por su sigla en inglés), tienden a
experimentar retroalimentaciones mas negativas, debido a su alta capacidad de
adquisicion de nutrientes, pero baja defensa contra enemigos naturales (Teste et al. 2017;
Xiet al. 2021). Mientras que especies de crecimiento méas lento, con rasgos como un alto
contenido de materia seca o un didmetro promedio de la raiz, tienden a experimentar
retroalimentaciones neutras o positivas (Cortois et al. 2016). Dado que los rasgos de las
plantas influyen directamente en los procesos que ocurren en el suelo, es esperable que
también tengan un impacto considerable en la intensidad de las retroalimentaciones

planta-suelo (Miinzbergova y Surinova, 2015; Xi et al. 2021; Rutten y Allan, 2023).

Mas alla de los rasgos de las plantas, se ha demostrado que los legados bioticos
del suelo pueden influir en la composicion y diversidad de las comunidades vegetales en
condiciones naturales (Wubs et al. 2019, Heinen et al. 2020). A medida que se desarrollan
comunidades especificas de organismos del suelo alrededor de las raices de las plantas,
los legados en el suelo pueden intensificarse con el tiempo (Diez et al. 2010). El legado
de las especies exdticas en el suelo puede generar interacciones planta-suelo que
favorecen su persistencia y expansion, impidiendo el restablecimiento de comunidades
nativas (Reinhart y Callaway 2006, Zhang et al. 2019; Gundale y Kardol, 2021). Las
plantas invasoras pueden alterar las comunidades microbianas del suelo, acumulando
patogenos y seleccionando simbiontes especificos que perjudican a las especies nativas
(Zhang et al. 2010; Meinhardt y Gehring, 2012). Estudios recientes confirman que la
perturbacion de estas comunidades microbianas perjudica el crecimiento y
establecimiento de las plantas nativas (Koziol y Bever, 2016; Honnay et al. 2017). Sin
embargo, la restauracion de estos microbios puede ser clave para resolver las dificultades
que enfrenta el establecimiento de plantas en pastizales. (Crawford et al. 2019; Duell et
al. 2022). Por lo tanto, es probable que la biota del suelo sea un componente indispensable
para explicar como las comunidades nativas resisten la invasion de plantas exoticas (Liao
et al. 2015).

Heinen y colaboradores (2020) demostraron que los efectos de condicionamiento
de las comunidades vegetales sobre la biota del suelo son mas influyentes que los factores
abidticos en la generacion de legados en el suelo. Los autores encontraron que tanto las
bacterias como los hongos del suelo responden a los efectos de las comunidades de

plantas que los condicionan (Heinen et al. 2020). Sin embargo, los efectos sobre las
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comunidades de hongos son mas duraderos que sobre las bacterias y tienen una mayor
influencia en las comunidades de plantas que crecen posteriormente (Kardol et al. 2006;
Heinen et al. 2020). Estos legados en comunidades vegetales naturales son impulsados
por la composicion de la comunidad fangica del suelo en su totalidad, mas que por un

solo taxén (Semchenko et al. 2018; Bennett y Klironomos 2018; Heinen et al. 2020).

Aproximadamente el 80% de las plantas vasculares estan colonizadas por hongos
formadores de micorrizas arbusculares (HMA), los cuales ayudan en la absorcion de
nutrientes por las plantas, la proteccion contra patdgenos y otros procesos, a cambio de
carbono (van der Heijden et al. 1998). Al ser simbiontes obligados, Los HMA
proporcionan a las plantas diversos beneficios a cambio de carbono obtenido de la
fotosintesis (Newsham et al. 1995). Esta asociacion influye en procesos ecosistémicos
como la productividad, la movilizacion de nutrientes y el ciclo del carbono (Rillig, 2004),
asi como en las interacciones bidticas relacionadas con la dinamica de las comunidades
(van der Heijden et al. 1998; Urcelay y Battistella 2007). Las diferencias en la respuesta
de las especies vegetales a los hongos micorricicos resultan claves para la estructuracion
de las comunidades vegetales por parte de estos (van der Heijden, 2002; Hoeksema et al.
2010). Si bien se viene estudiando la diferencia entre la asociacion de HMA en plantas
nativas y exoticas, no esta claro como los HMA influyen en la trayectoria de las

invasiones (Bunn et al. 2015).

Como se menciond en los capitulos anteriores, la sucesion post-agricola en los
pastizales pampeanos se caracteriza por la dominancia de especies exoticas, en particular
Festuca arundinacea, una graminea introducida como forrajera invernal por su
metabolismo del carbono del tipo "C3", que se ha naturalizado en estos pastizales y
presenta altos niveles de asociacidn simbiotica con el hongo enddéfito del género Epichloe
(Gundel et al. 2009). Si bien todavia no hay consenso acerca del efecto de los endéfitos
en la colonizacion de HMA, se ha documentado que las asociaciones con endéfito pueden
disminuir la simbiosis de plantas y HMA (Clay y Holah, 1999; Omacini et al. 2006). Esto
puede deberse a la competencia entre simbiontes por los fotosintatos de la planta y la
acumulacion de compuestos secundarios producidos por el endéfito (Omacini et al.
2006). Ademas, se ha encontrado que las especies C3 responden menos a la inoculacién
con HMA que las especies con metabolismo de carbono del tipo “C4" (Wilson y Hartnett,

1998; Hoeksema et al. 2010). Por lo tanto, las invasiones con especies de plantas exdticas
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con metabolismo C3 y menor colonizacion y beneficio de los HMA, podrian reducir la

abundancia de estos hongos en el suelo (Bunn et al. 2015).

Por otro lado, en los pastizales pampeanos, los relictos de pastizal nativo estan
dominados principalmente por P. quadrifarium, una especie estival C4. Estudios previos
han mostrado diferencias en el funcionamiento del ecosistema entre estos dos estados
alternativos del pastizal, dominados por exdticas o nativas (Yahdjian y Pifieiro, 2014;
Spirito et al. 2014; Yahdjian et al. 2017; Lopez Zieher et al. 2020). Los cambios que
genera F. arundinacea en las condiciones bioticas y abidticas del suelo podria estar
explicando la limitacion al establecimiento de especies nativas en los pastizales post-
agricolas (Suding et al. 2014). Por ejemplo, el legado de F. arundinacea podria estar
generando cambios en las comunidades microbianas los cuales desfavorezcan el
establecimiento de especies nativas. La retroalimentacion planta-suelo podria ser
importante en este sistema, sin embargo, poco sabemos sobre la estabilidad de estos
estados alternativos del pastizal y cuales son los mecanismos que los mantienen. El legado
bidtico del suelo puede tardar varios afios en acumularse, por lo tanto, estudios que
utilicen suelo condicionados a campo en el largo plazo pueden ser esenciales para capturar

plenamente sus efectos (Kulmatiski y Beard, 2011; in’ t Zandt et al. 2020).

El objetivo de este capitulo es evaluar los mecanismos de retroalimentacion
planta-suelo mediados por microorganismos del suelo que mantienen la persistencia de
especies exoticas 0 nativas en los estados alternativos del pastizal. Buscamos explorar si
las especies de plantas dominantes de los estados alternativos del pastizal generan un
legado bidtico en el suelo del sitio donde dominan que tiene repercusiones en el

crecimiento posterior de la otra especie.

Se pusieron a prueba las siguientes hipdtesis:

Hipdtesis 1: Las especies dominantes de cada estado alternativo del pastizal generan
cambios bidticos en el suelo que favorecen su propio crecimiento. Incluso en suelos donde

no dominan, pueden generar un legado que prevalezca sobre la historia del sitio.
- Prediccién: Se espera encontrar caracteristicas morfoldgicas relacionadas con un
mayor crecimiento (ejemplo: mayor biomasa, mayor nimero de hojas, etc) en

plantas que crecieron bajo el legado de su misma especie (conespecifico) en
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comparacion a suelo con legado heteroespecifico, y mas aun en suelos con una
historia de dominancia de esta especie en el sitio.
Hipotesis 2: La presencia en el suelo de organismos mutualistas especializados, tales
como los hongos formadores de micorrizas arbusculares (HMA) explica la persistencia
de especies nativas en pastizales relictos.

- Se espera encontrar un mayor porcentaje de colonizacion micorricica en raices de
plantulas que crecen en suelos con legado de Paspalum quadrifarium, una especie
nativa C4, en comparacion a plantulas que crecen en suelo con legado de Festuca
arundinacea, especie exotica C3. Ademas, se espera encontrar una relacion
positiva entre el porcentaje de colonizacién micorricica radical y el crecimiento

de la especie nativa.

3.2. Materiales y metodos

3.2.1. Disefo experimental

Para poner a prueba el efecto de los legados de las pantas en el crecimiento
posterior de plantas de la misma especie 0 de otra especie, se realizd un experimento en
macetas en un invernaculo de IFEVA, Facultad de Agronomia, UBA. Doce afios después
de instalado el experimento a campo (Capitulo 2), se recolecto suelo de los dos estados
alternativos del pastizal, el post-agricola y los relictos de pastizal natural, en la estancia
San Claudio, Partido de Carlos Casares, Pcia. De Buenos Aires. Especificamente se
recolectd suelo debajo de las matas de las dos especies dominantes de cada sitio,
Paspalum quadrifarium y Festuca Arundinacea, que habian sido plantadas en estos sitios
en 2012 (Figura 2.2, capitulo 2). El suelo fue recolectado con barreno a 15 cm de

profundidad justo debajo de cada mata.

Dado que el suelo fue condicionado por estas especies en el campo durante 12
afios, cada muestra de suelo extraida fue clasificada segun el legado de la especie (F.
arundinacea o P. quadrifarium) y en funcién de la historia del sitio (post-agricola o
relicto). Las macetas se armaron usando 50 gr de suelo que se mezcld con 450 gr de suelo
inerte (arena). EI volumen de in6culo de suelo utilizado fue pensado para que la respuesta
de las plantulas se vea influenciada principalmente por las propiedades bioticas, en lugar
de las abioticas (Teste et al. 2017). en cada maceta rellenada con esta mezcla, se

sembraron dos plantulas de cada una de las especies dominantes, F. arundinacea o P.
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quadrifarium. Se respetaron los bloques del experimento a campo, usando en total cinco
repeticiones de cada tratamiento y se incluyd también una subréplica. EI nimero total de
macetas fue 80 (2 especies sembradas x 2 tipos de sitios x 2 legados x 5 réplicas x 2
subréplicas) (Figura 3.1). Las subréplicas se pensaron para compensar posibles pérdidas
de unidades experimentales por mortandad de plantulas. A su vez, en cada maceta se

sembraron 2 plantulas de la misma especie (Figura 3.2).

Las plantulas sembradas en las macetas fueron obtenidas de semillas de ambas
especies recolectadas en el campo y germinadas en cajas de Petri antes de ser
trasplantadas a las macetas. Las semillas de P. quadrifarium requirieron 24 h de un pulso
de luz y luego entre 4 y 6 dias de oscuridad en una camara de cultivo a 25°C, y dado que
su poder germinativo fue del 5% se pusieron a germinar una gran cantidad de semillas.
En cambio, las semillas de F. arundinacea tuvieron un poder germinativo del 100% en
cajas de Petri con luz natural entre 3 y 4 dias. Dentro del periodo de aclimatacion que
durd las dos primeras semanas, se reemplazaron las plantulas muertas para asegurar que
todas las macetas estuvieran en la misma etapa ontogenica. El experimento se instalé en

mayo de 2023 y se cosechd en octubre del mismo afio.

Historia del sitio PASTIZAL POST-AGRICOLA PASTIZAL RELICTUAL
F. arundinacea P. quadrifarium F. arundinacea P. quadrifarium
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Figura 3.1 Disefio del experimento en invernaculo. El in6culo de suelo de cada maceta
consistié en una mezcla de suelo con una historia de sitio (pastizal post-agricola o relicto) y un
legado (F. arundinacea o P. quadrifarium). A su vez, en cada tratamiento se trasplantaron 2
plantulas de cada especie (F. arundinacea o P. quadrifarium).
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Figura 3.2 Experimento de macetas en invernaculo. Cada fila corresponde a un bloque (5 en
total) y cada maceta corresponde a un tratamiento (Historia x Legado x Siembra), representado
por 2 subréplicas (2 macetas) en cada bloque. Los tratamientos y subréplicas se ubicaron al azar

dentro de cada blogue.

3.2.2. Variables de respuesta

Las plantulas permanecieron en el invernaculo en condiciones de luz y humedad
controladas, y cada 15 dias se registrd la altura maxima y el nimero de hojas de cada
plantula. Luego de 5 meses, las plantulas fueron cosechadas para medir las siguientes
variables: namero de hojas, altura maxima (cm), biomasa seca aérea y subterranea (gr),
area foliar especifica (cm?/gr), largo radical especifico (cm/gr) y porcentaje de

micorrizacion.

Para determinar la biomasa seca, la parte aérea y subterranea de cada plantula se
llevé a la estufa a 60°C durante 72 horas, excepto la hoja utilizada para medir el area foliar
especifica (SLA) y una porcion de raices para la determinacion de colonizacién
micorricica radical. Por un lado, la primera hoja expandida de cada plantula se cosecho
aparte para determinar su peso fresco y fotografiarla en una hoja milimetrada para medir

su area foliar con el programa “Image]” (https://imagej.net/ij/). Por otro lado, las raices
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separadas para medir la colonizacion de micorrizas fueron pesadas en fresco para poder
calcular el total de biomasa radical seca, y luego conservadas en FAA (formaldehido,
alcohol y acido acético) hasta el momento de su tincién para poder observarlas en el
microscopio. Para determinar el largo radical especifico (SRL) se midio el largo radical

maximo con una regla en centimetros y se dividié por la biomasa seca radical (gr).

Para la determinacion del porcentaje de colonizacion micorricica, las raices se
lavaron con agua corriente y se aclararon con KOH al 2,5% durante 24 horas a
temperatura ambiente. Luego, se colocaron en HCI al 0,1% durante 1 minuto y se tifieron
con Azul de Tripano en una solucion de &cido lactico-glicerol al 0,05% durante 24 horas
a temperatura ambiente (Phillips y Hayman, 1970). Aproximadamente diez fragmentos
de raiz (de 1 cm de largo) de cada par de plantas (cada par correspondiente a una maceta)
se montaron en portaobjetos con una solucion de &cido lactico-glicerol. Las raices se
examinaron bajo un microscopio Optico con una magnificacion de 200x (Phillips y
Hayman, 1970), y el porcentaje de colonizacion de cuantifico a partir de la observacion

de hifas, arbusculos y vesiculas (McGonigle et al. 1990).

3.2.3. Anadlisis estadistico

Para evaluar el cambio en las variables respuesta, se estimo el efecto de la historia,
el legado y su interaccion. Se utilizaron modelos lineales mixtos (a partir del paquete
NLME de R; Pinheiro et al. 2019), con un arreglo factorial en parcelas divididas
(Perelman et al. 2021). El porcentaje de colonizacion total de las raices por HMA tiene
una distribucion binomial y fue analizado con un modelo lineal generalizado mixto
(GLMM) con la funcion glmer del paquete Ime4. La estructura aleatoria de los modelos
incluyo6 a la maceta anidada dentro del legado, anidado dentro del sitio, anidado dentro

del bloque.

El efecto de retroalimentacion se calculd a partir del siguiente indice (Brinkman
et al. 2010):

Biomasa aérea en suelo conespecifico

indice de retroalimentacion planta-suelo= In(— - —
Biomasa aérea en suelo heteroespecifico

Donde el numerador es la biomasa aérea de plantulas de F. arundinacea o P.

quadrifarium creciendo en suelo “conespecifico” es decir, suelo con legado de plantas
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esa misma especie, mientras que el denominador es la biomasa aérea de plantulas de F.
arundinacea o P. quadrifarium creciendo en suelo “heteroespecifico” es decir, suelo con
legado de plantas de la otra especie. Valores de retroalimentacidn positiva indican mayor
éxito en suelo conespecifico mientras que valores negativos indican mayor éxito en suelos
heteroespecifico. Los valores no significativamente diferentes de cero indican efectos
nulos de retroalimentacién. Para este indice se puso a prueba si los valores eran
significativamente distintos de cero usando una prueba t para medias Unicas, con pruebas
bilaterales. Ademas, con un ANOVA de una via se evalu6 si la historia del sitio tuvo
efecto sobre el indice. La validacion de los modelos sigui6 las recomendaciones de Zuur

et al. (2010). Todos los analisis estadisticos se hicieron con R Studio (ver. 3.6.2).

3.3. Resultados

3.3.1. Biomasa y retroalimentacion planta-suelo

La biomasa aérea y radical de F. arundinacea y P. quadrifarium al final del
experimento no variaron con la historia del sitio ni con el legado del suelo condicionado
por el crecimiento de plantas de estas especies durante los 12 afios de experimento de
campo (Figura 3.3, Cuadro 3.1). El legado “conespecifico”, es decir plantulas de F.
arundinacea creciendo en suelo proveniente de plantas de F. arundinacea, mostro valores
de biomasa similares que en suelo proveniente de plantas de P. quadrifarium (legado
“heteroespecifico™), y lo mismo se vio con las plantulas de P. quadrifarium (Figura 3.3).
Sin embargo, al relativizar la biomasa aérea con el indice de retroalimentacion planta-
suelo, observamos diferencias en la respuesta de cada especie. Por un lado, F.
arundinacea mostrd una respuesta de retroalimentacion planta-suelo distinta segun la
historia del sitio. Las plantulas de F. arundinacea, en suelo de relictos, mostraron una
retroalimentacion planta-suelo mas positiva, es decir un mayor crecimiento relativo en
suelo con legado conespecifico. En cambio, en suelo post-agricola, mostraron una
retroalimentacion mas negativa, es decir, un mayor crecimiento relativo en suelo con
legado heteroespecifico (Figura 3.4, Historia, p=0.0002, Cuadro S3.1, Apéndice 2). Si
bien F. arundinacea mostré diferencias de retroalimentacion segun la historia, solo en los
sitios post-agricolas la retroalimentacion fue marginalmente distinta de 0 (Cuadro S3.1,
Apéndice 2).
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Por el otro lado, P. quadrifarium mostrdé un crecimiento relativo similar para las dos
historias del sitio (Figura 3.4, Historia, p=0.2445, Cuadro S3.1, Apéndice 2). Tanto en
suelos provenientes de relictos como de los pastizales post-agricolas, las plantulas
tuvieron una retroalimentacion negativa, es decir un mayor crecimiento relativo con
legado heteroespecifico en comparacion al legado conespecifica (Figura 3.4). Sin
embargo, Unicamente en suelos provenientes de relictos este efecto de retroalimentacion

fue significativamente distinto de 0 (Relicto, p=0.01, Cuadro S3.1, Apéndice 2).

F. arundinacea P. quadrifarium
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Figura 3.3 Biomasa aérea (paneles de arriba) y radical (paneles de abajo) de plantulas de F.
arundinacea (paneles izquierda) y P. quadrifarium (paneles derecha) en funcion de la historia
del sitio (Post-agricola o Relicto) y el legado (“Con”: conespecifico, plantas de F. arundinacea

0 P. quadrifarium creciendo en suelo de esa misma especie y “Het”: heteroespecifico plantas de
F. arundinacea o P. quadrifarium creciendo en suelo proveniente de plantas de la otra especie).
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F. arundinacea P. quadrifarium

061 Historia, p=0.0002 061 Historia, 0.2445

0.3 0.3

0.0 ! 0.0

0.6 0.6 *

In (conespecifico/heteroespecifico)

Retroalimentacién planta-suelo

Post-agricola Relicto Post-agricola Relicto
Historia Historia

Figura 3.4 Efecto de la retroalimentacién planta-suelo, In (biomasa en suelo
conespecifico/biomasa en suelo heteroespecifico), para F. arundinacea (panel izquierdo) y P.
quadrifarium (panel derecho), segun la historia del sitio. Las barras muestran la media + el error
estandar. * indica p < 0,05 para prueba t de Student.

3.3.2. Rasgos funcionales de las plantulas

Durante el periodo de estudio, el nimero de hojas de F. arundinacea se
incremento a una tasa de aproximadamente 0.38% por dia, mientras que el nimero de
hojas de P. quadrifarium aumenté a una tasa de 1.77% por dia (Figura 3.5). En el caso de
F. arundinacea este aumento no vario con la historia del sitio ni con el legado. En cambio,
las plantulas de P. quadrifarium aumentaron el nimero de hojas de manera diferencial
segun la historia del sitio y el tipo de legado. Las plantulas que crecieron en suelo con
legado heteroespecifico tuvieron una tasa de desarrollo de nimero de hojas de 0.0033
hojas/dia mayor que las plantulas que crecieron en suelo con legado conespecifico (Dias
x Legado, ¥*> = 15.54, p = 8.08e-05, Cuadro S3.2, Apéndice 2). Esta aumento
marginalmente en suelos de relictos (Historia x Legado, ¥*> = 3.08, p = 0.0793, Cuadro
S3.2, Apéndice 2).
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F. arundinacea P. quadrifarium
Post-agricola Relicto Post-agricola Relicto
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Figura 3.5 Numero de hojas en funcion del tiempo (dias), segun la historia del sitio
(post-agricola o relicto) y el legado del suelo (“Conespecifico” o “Heteroespecifico”),
para las dos especies de estudio (F. arundinacea paneles de la izquierda y P.
quadrifarium los de la derecha). Notar la diferencia en las escalas del eje Y entre ambos
paneles.

El ndmero final de hojas de F. arundinacea fue un 27.84% con legado
heteroespecifico en sitios post-agricolas en comparacion a relictos (Figura 3.6, Historia x
Legado, p= 0.077, Cuadro 3.1). P. quadrifarium mostr6 una cantidad de hojas final
34,57% mayor en el legado heteroespecifico que en el conespecifico, independientemente
de la historia del sitio (Figura 3.6, Legado, p = 0.012, Cuadro 3.1), en coincidencia con

los resultados de retroalimentacion planta-suelo (Figura 3.4).
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F. arundinacea P. quadrifarium
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Figura 3.6 Numero de hojas final segun la historia del sitio (post-agricola o relicto) y el legado
del suelo (“Con”, de conespecifico y “Het” de heteroespecifico), para las dos especies de
estudio, F. arundinacea en el panel izquierdo y P. quadrifarium en el panel derecho. Las barras
muestran la media + el error estandar. Letras diferentes muestran diferencias significativas (p <
0,05) segun test de Tukey. Notar la diferencia en las escalas del eje Y.

La altura final de F. arundinacea y de P. quadrifarium no cambi6 con la historia
ni tampoco con el legado (Cuadro 3.1). El largo radical de F. arundinacea no varié con
los tratamientos. En cambio, el largo de raices de P. quadrifarium fue aproximadamente
2 cm mayor en suelo con historia post-agricola respecto de los relictos (Historia, p=0.034,
Cuadro 3.1).

El area foliar especifica (SLA) de las plantulas de F. arundinacea fue un 13%
mayor en suelos con historia post-agricola y legado conespecifico en comparacion a
plantulas que crecieron en suelos con legado heteroespecifico (SLA, Historia x Legado
p=0.044, Cuadro 3.1). En cambio, las plantulas de P. quadrifarium no presentaron
variacion en su SLA segun la historia y el legado (Cuadro 3.1). El largo radical especifico
(SRL) de ambas especies no se modificd con la historia y el legado del suelo (Cuadro
3.1).

Cuadro 3.1 Valores p del analisis de varianza para las variables respuesta medidas.

F. arundinacea P. quadrifarium
df Historia Legado HxL Historia Legado HxL
Biomasa aérea 1 0.901 0.103 0.105 0.114 0.203 0.896
Biomasa radical 1 0.997 0.778 0.563 0.115 0.333 0.977
Ndmero de hojas 1 0.601 0.815 0.077 0.138 0.014*  0.397
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Altura 1 0.809 0.269 0.782 0.160 0.999 0.595
Largo radical 1 0.209 0.990 0.355 0.035*  0.383 0.112
SLA 1 0.336 0.021*  0.045* 0.601 0.703 0.071
SRL 1 0.865 0.692 0.793 0.143 0.445 0.414

Los valores de df corresponden a los grados de libertad de la prueba chi cuadrado (y2). El * indica p < 0,05.

3.3.3. Colonizaciéon micorricica radical

P. quadrifarium mostr6 mayor colonizaciébn micorricica radical que F.
arundinacea (Figura 3.7). La colonizacién de raices de F. arundinacea fue 53,42% mayor
bajo el legado heteroespecifico en relictos respecto del post-agricola (Figura 3.7, Historia
x Legado, y?=7.85, p=0.005, Cuadro S3.2, Apéndice 2). En raices de P. quadrifarium, la
colonizacién fue un 15% mayor en relictos con legado heteroespecifico en comparacion
al legado conespecifico (Figura 3.7, Historia x Legado, y* =8.49, p=0.003, Cuadro S3.2,
Apéndice 2).

F.arundinacea P. quadrifarium
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Figura 3.7 Colonizacion micorricica de la raiz (%) de plantulas de F. arundinacea (paneles
izquierda) y P. quadrifarium (paneles derecha), segun la historia del sitio (Post-agricola o
Relicto) y el legado del suelo (“Con”, de conespecifico y “Het” de heteroespecifico). Las barras
muestran la media + el error estandar. Letras diferentes muestran diferencias significativas (p <
0,05) segun test de Tukey.

F. arundinacea, pero no P. quadrifarium, mostr6 una correlacion entre la
colonizacion micorricica radical con el efecto de retroalimentacion planta-suelo de la
biomasa aérea (Figura 3.8). La colonizacion micorricica radical de F. arundinacea se
relaciond positivamente con la retroalimentacién planta-suelo cuando las plantulas

crecieron en suelo de relicto (r= 0.83, p= 0.081). En cambio, cuando crecieron en suelo
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post-agricola, la colonizacion micorricica se correlacioné negativamente con la
retroalimentacion planta-suelo (r=-0.95, p=0.012). Es decir, Las plantulas de F.
arundinacea creciendo en suelos relictos que tenian mas colonizacion micorricica radical,
fueron las que mostraron efectos de retroalimentacion negativos, es decir que crecieron
mas en suelos heteroespecificos (Figura 3.8). Contrariamente, en el caso de plantulas de
F. arundinacea creciendo en suelos post-agricola, la correlacion fue opuesta, si bien ésta

fue marginalmente significativa (Figura 3.8).
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Figura 3.8 Relacion entre la colonizacidn micorricica radical y el efecto de retroalimentacion
planta suelo para plantulas de F. arundinacea (lIzquierda) y P. quadrifarium (derecha), segun el
tipo de historia del suelo (Post-agricola, en naranja, o Relicto, en verde).

3.4. Discusion

A partir de un experimento en invernaculo se evalué el efecto de retroalimentacion
planta-suelo, sobre especies dominantes de los estados alternativos del pastizal utilizando
indculo de suelo condicionado por estas especies a campo. En contra de lo esperado,
ambas especies respondieron relativamente mejor al suelo con legado heteroespecifico y
con historia coincidente con dominancia de estas especies, aunque este efecto fue mas
marcado en P. quadrifarium. Si bien P. quadrifarium tuvo mayor colonizacion

micorricica radical, no encontramos una relacidén con su crecimiento. Ademas, no
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observamos que la comunidad microbiana del suelo influya en el éxito de F. arundinacea,

al menos en la etapa de establecimiento.

De existir una retroalimentacion positiva, las especies debieron tener mayor éxito
en suelos con legado conespecifico, y mas aln si esos suelos tenian una historia de
dominancia de esa especie en el sitio. Por un lado, contrario a lo esperado, encontramos
que F. arundinacea mostrd una retroalimentacion méas negativa en suelos post-agricolas
en comparacion a los relictos. Es decir, en sitios donde domina, el legado bidtico del suelo
de P. quadrifarium favorecié el crecimiento de F. arundinacea en comparacion a su
propio legado. Que F. arundinacea haya crecido menos en suelo con su historia de
dominancia y legado, en comparacién al legado heteroespecifico podria deberse a una
mayor acumulacion de antagonistas. Al utilizar un indculo de suelo tuvimos en cuenta la
biota del suelo en conjunto, por lo tanto, los efectos de retroalimentacion negativa pueden
indicar un mayor rol de los patdgenos que de los mutualistas (Bever, 2003; Semchenko
et al. 2022; Cheng et al. 2024). Se ha demostrado que la direccidn de la retroalimentacion
puede variar segun la etapa de vida de la planta, donde la etapa de plantula puede ser mas
susceptible a patdgenos (Kardol et al. 2013). Por lo tanto, al haber evaluado el efecto de
retroalimentacion en el estadio de plantula es posible que los resultados reflejen un efecto
mas negativo. O bien, la persistencia de F. arundinacea en los pastizales post-agricolas
podria estar mas explicada por la disponibilidad de nutrientes que por la biota del suelo
(In ‘t Zandt et al. 2020).

Por otro lado, P. quadrifarium también creci6 mas en suelo con legado
heteroespecifico en comparacion a su propio legado. Si bien la retroalimentacion planta-
suelo fue negativa en suelos provenientes de ambos sitios, este efecto fue significativo
Gnicamente en suelos de los relictos. Al igual que lo discutido para F. arundinacea, los
organismos patdgenos podrian estar teniendo un rol mas importante en esta
retroalimentacion que los organismos mutualistas. Varios estudios demostraron que la
retroalimentacion tiende a ser mas negativa cuando se considera la biota completa del
suelo en experimentos de invernaculo, probablemente debido a la prevalencia de
patdgenos o nematodos que se alimentan de raices, sobre mutualistas y descomponedores
(Kulmatiski et al. 2008; Crawford et al. 2019; Cheng et al. 2024). Una posible explicacion
seria que, en suelos con su propia historia de dominancia y su propio legado, se hayan
acumulado antagonistas especificos microbianos alrededor de sus raices, a los cuales P.

quadrifarium es mas susceptible en su etapa de crecimiento de plantula (Bever, 2003;
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Kardol et al. 2013; Meisner et al. 2014). Si bien algunos estudios han mostrado que las
especies exoticas pueden inhibir el crecimiento de especies nativas a través de la
acumulacién de patégenos locales o por compuestos alelopaticos (Mangla et al. 2008,
Stinson et al. 2006), nuestros resultados no respaldan que las especies exdticas inhiban a
las nativas mediante interacciones planta-suelo. Serian necesarios estudios que examinen
con mayor detalle aspectos especificos de las condiciones del suelo, como la abundancia
relativa de patdgenos, herbivoros subterraneos y simbiontes especializados (Meisner et
al. 2014, Cheng et al. 2024).

En general, para las variables medidas asociadas al crecimiento, F. arundinacea
no se vio afectada por el tipo de historia o legado del suelo. Unicamente el nimero de
hojas y el area foliar especifica (SLA) aumentaron en suelos provenientes de los sitios
post-agricolas donde domina, pero la respuesta varid segun el legado. Por un lado, el
namero de hojas final de F. arundinacea aumento bajo el legado de P. quadrifarium, al
igual que su crecimiento en biomasa aérea relativa. Por otro lado, la SLA de P.
quadrifarium fue mayor en suelos con su propia historia y legado. EI SLA se utiliza
comunmente como un indicador de la tasa de crecimiento de las plantas (Granier et al.
2001), sin embargo, esto no se tradujo en una mayor biomasa. En el caso de P.
quadrifarium el nimero de hojas aumentd con el legado de F. arundinacea, lo cual
coincide con su crecimiento relativo en biomasa. Tal como se discutio con la biomasa
relativa, que ambas especies hayan tenido un mayor nimero de hojas en legado
heteroespecifico podria deberse a una respuesta a los patdgenos en suelo propio o
conespecifico (Kulmatiski et al. 2008). Sin embargo, mas alla del legado, en general
(excepto por el largo radical de P. quadrifarium), cuando las especies respondieron al
tipo de suelo, ambas tuvieron mayor éxito en suelos provenientes de los sitios donde
dominan. Beals y colaboradores (2020) hacen referencia a este tipo de problemas a la
hora de inferir las respuestas a indculos extraidos del campo. Las plantulas medidas
respondieron a microbios asociados con las plantas que condicionaron el suelo en el
campo, pero ademas a microbios asociados a la historia del sitio (Beals et al. 2020). Por
lo tanto, en estas respuestas pueden estar mediando efectos interactivos entre la historia
del sitio y el legado de las plantas dificiles de descifrar (Ramesh y Reynolds, 2017). Esto
resalta la necesidad de evaluar de manera integrada los efectos historicos y recientes que

pueden interactuar e influir en la retroalimentacion planta-suelo.
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En cuanto a la colonizacion micorricica, en linea con nuestra hipotesis, la
colonizacién radical fue mayor en P. quadrifarium y en suelos provenientes de los
relictos, aunque esta varié segun el tipo de legado. Para F. aundinacea la colonizacion
radical de HMA fue mayor en sitios relictos y bajo el legado de P. quadrifarium, si bien
no medimos las esporas del suelo, es donde esperdbamos mayor abundancia de HMA. La
micorrizacion de F. arundinacea en suelos post-agricolas se correlaciond positivamente
con el efecto de retroalimentacion planta-suelo, mientras que en sitios relictos se
correlaciond negativamente. Es decir que, en suelo post-agricola, cuando F. arundinacea,
tuvo un crecimiento relativo mayor en suelo heteroespecifico, se encontr6 menor
colonizacién radical. En cambio, en suelo relictual, cuando F. arundinacea tuvo un
crecimiento relativo mayor en suelo conespecifico, la colonizacién radical fue menor.
Estos resultados podrian indicar que el éxito relativo de F. arundinacea no se debio al
efecto positivo de los mutualistas en el suelo heteroespecifico, si no que podria deberse
al “escape” a los patdgenos especificos (Kulmatiski et al. 2008; Cortois et al. 2016). En
contraste con este resultado, en un estudio a campo en el mismo pastizal, Lopez Zieher y
colaboradoras (2020) encontraron una fuerte relacion entre la composicion de las
comunidades de planta y bacterias del suelo, y la persistencia de especies exoticas. Esto
sugiere que, en el largo plazo, el proceso de retroalimentacion planta-microorganismos
podria regular el ensamblaje de las comunidades en pastizales post-agricolas (Lopez
Zieher et al. 2020).

Tal como esperdbamos, P. quadrifarium tuvo mayor colonizacion radical en
suelos provenientes de los relictos, sin embargo, esta aumenté ain méas en suelos con
legado de F. arundinacea en comparacion a su propio legado. Bunn y colaboradores
(2015) mostraron que la colonizacién radical de HMA en plantas nativas disminuyé con
el legado de especies exoticas, debido a que estas ultimas eran especies no-micorricicas.
En relacion con esto, si encontramos menor micorrizacion en suelos con historia de
dominancia de especies exoticas, pero en sitios relictos hubo una mayor colonizacion bajo
el legado de F. arundinacea, que micorriza menos que la especie nativa. Estos resultados
evidencian la interaccidn entre historia del sitio y el legado, muestran que aunque el
legado mas reciente pueda ser mas fuerte, el condicionamiento anterior, en este caso la
historia del sitio, persiste en el suelo y puede interactuar con el reciente (Kutdkova et al.
2022). Ademas, esperabamos que la presencia de organismos mutualistas, como los

HMA, se correlacionaran con un mayor crecimiento de P. quadrifarium. Si bien
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encontramos mayor colonizacion en plantulas que crecieron en suelo heteroespecifico,
donde el crecimiento relativo fue mayor que en suelo conespecifico, el efecto de la
retroalimentacion y la colonizacion radical no se correlacionaron. Esto contrasta con un
metaanalisis reciente de Cheng y colaboradores (2024), que encontraron efectos de
retroalimentacion mas positivos con la presencia 0 aumento de mutualistas,
principalmente micorrizas. La interaccion entre la historia del sitio y el legado especie-
especifico resalta la complejidad de las relaciones planta-suelo y su impacto en la

colonizacion micorricica.

Los resultados de este estudio resaltan la complejidad de las interacciones entre
las plantas y el suelo. Al recolectar suelo con diferente historia y legado condicionado en
el campo podemos capturar interacciones entre las plantas y la biota del suelo local mas
precisas (Beals et al. 2020; Gundale y Kardol, 2021). Este abordaje es especialmente
relevante cuando se investigan especies perennes, como F. arundinacea P. quadrifarium,
ya que representa mejor el efecto de las plantas sobre la biota del suelo durante su vida
(Gundale y Kardol, 2021). Sin embargo, las respuestas de retroalimentacion planta-suelo
no pudieron relacionarse directamente con los microorganismos asociados en el proceso.
Seria importante contar con estudios que manipulen simultaneamente los factores que
pueden influir en el proceso de retroalimentacion, por ejemplo, abordar efectos mas
sutiles como la abundancia de patdgenos y simbiontes especialistas (Meisner et al. 2014;
Gundale y Kardol, 2021; Cheng et al. 2024). A pesar de la amplia evidencia sobre la
importancia del proceso de retroalimentacion planta-suelo en las comunidades vegetales,
aun tenemos una comprension limitada de los mecanismos que las impulsan, lo que

dificulta predecir cuando y como operan (Bennett et al. 2019; Cheng et al. 2024).
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4. Discusion general

Este trabajo buscé comprender el rol de la retroalimentacion planta-suelo en la
persistencia de especies exdticas en pastizales post-agricolas, como asi también evaluar
si explica laresistencia a la invasion de los relictos de pastizal nativo en la Pampa Interior,
Argentina. En el capitulo 2 se presentaron los resultados de la evaluacion del efecto de la
retroalimentacion planta-suelo en el balance competitivo de pastos nativos y exoticos en
los dos estados alternativos del pastizal pampeano, los post-agricolas y los relictos, y bajo
distinta disponibilidad de nutrientes. En el capitulo 3 se presentaron los resultados de la
evaluacion de la retroalimentacion planta-suelo mediada por los microorganismos del
suelo, a partir del efecto del legado biotico de las especies dominantes de cada estado
alternativo del pastizal. A través de un abordaje complementario que incluyd un
experimento a campo y uno en invernaculo, pudimos poner a prueba los efectos de los
procesos de retroalimentacion planta-suelo en la conformacion del paisaje actual de la
Pampa Interior en el que coexisten ecosistemas noveles con remanentes del pastizal
original. El abordaje considerado nos permitié por un lado contar con resultados realistas
que pueden explicar lo que observamos en la naturaleza de manera directa y por otro,
poner a prueba los mecanismos involucrados que explican los patrones observados a
campo. A continuacién, haremos una sintesis de los principales resultados observados,
discutiremos de manera integrada todos los resultados obtenidos y haremos algunas
recomendaciones de y lineas de investigacion futuras que surgen a partir de nuestros

resultados.

A partir del experimento de trasplantes reciprocos de comunidades ensambladas
a campo, encontramos que contrariamente a lo esperado, no fueron los procesos de
retroalimentacion planta-suelo los que explicaron el establecimiento y crecimiento de las
especies nativas y exoticas de la region pampeana, sino que fue el tipo de pastizal el que
determiné el efecto principal. La abundancia de los grupos de plantas nativas y exdticas
luego de 2 afios de instalado el experimento fue mayor en pastizales post-agricolas que
en los relictos independientemente de la procedencia de las especies vegetales utilizadas.
Si bien esperdbamos un efecto de retroalimentacion planta-suelo, dado por un mayor
crecimiento de especies exoticas en los post-agricolas y de nativas en los relictos, fue la
historia del sitio la que explico el éxito de las comunidades ensambladas estudiadas. Al

ser un experimento a campo, las plantas respondieron a un sistema complejo (Mariotte et
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al. 2018), pero que a ambos grupos les haya ido mejor en sitios post-agricolas podria estar
explicado en parte por una mayor disponibilidad de nutrientes en este sitio. La especie
nativa P. quadrifarium pudo crecer y persistir en el tiempo en el pastizal post-agricola en
micrositios donde la vegetacion habia sido removida y donde las plantulas fueron
trasplantadas. Es decir, el legado de las comunidades exdticas que crecieron alli durante
los Gltimos afios no impidié su crecimiento. Sin embargo, tanto en el experimento a
campo como en invernaculo, P. quadrifarium fue germinada en cdmaras de cultivo donde
pudimos observar su bajo poder germinativo, y fue trasplantada como plantula de varios
centimetros de altura y dias de desarrollo. Seria interesante evaluar la germinacion de esta
especie en ambos tipos de suelo. Igualmente, luego de 12 afios de la instalacion del
experimento a campo encontramos que la cobertura relativa de P. quadrifarium
disminuyo notablemente en sitios post-agricolas, en comparacion a su cobertura al
segundo afio en estos sitios. Esto podria indicar que los efectos de legado llevan tiempo
y quizas sean necesarios estudios de mas largo plazo a campo que evalten con detalle los
mecanismos detras del proceso de retroalimentacion (Kardol et al. 2013; Cheng et al.
2024).

Dado que se ha estudiado que las comunidades de plantas generan comunidades
de microorganismos de suelo Unicas (Bezemer et al. 2010; Heinen et al. 2018),
esperabamos que los microorganismos tuvieran un efecto diferencial en las comunidades
ensambladas (Kardol et al. 2006). Si bien no encontramos un efecto de retroalimentacion
a campo, al evaluar el efecto del legado bidtico de las especies dominantes de cada estado
alternativo del pastizal sobre su crecimiento en invernaculo, encontramos que ambas
especies, la nativa y la exotica dominante de cada tipo de pastizal, respondieron con una
retroalimentacion negativa en el suelo donde dominan. F. arundinacea tuvo un
crecimiento relativo mayor con el legado de P. quadrifarium en comparacion al propio y
viceversa, pero este efecto se dio sélo en suelos post-agricolas para la exdtica y en relictos
para la nativa. Ademas, este efecto fue mas fuerte en plantulas de P. quadrifarium. Este
resultado coincide con un metaanalisis reciente en el que recopilando estudios que
tuvieron en cuenta a la biota completa del suelo, encontraron que los efectos de
retroalimentacion planta-suelo resultaron mas negativos en especies nativas que en
especies exoticas (Cheng et al. 2024). Al utilizar un in6culo de suelo, tuvimos en cuenta
la biota del suelo en conjunto, por lo tanto, los efectos de retroalimentacion negativa

pueden indicar un mayor rol de los patdgenos que de los mutualistas (Bever, 2003;
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Semchenko et al. 2022; Cheng et al. 2024). Por lo tanto, las plantulas de ambas especies
pueden haber sido mas susceptibles a antagonistas especificos de su propio legado (Bever,
2003; Meisner et al. 2014). Nuestros hallazgos indican que, en contra de lo esperado, la
retroalimentacion positiva planta-microorganismos no seria el mecanismo que explica la
persistencia de las especies en los estados alternativos del pastizal, al menos en la etapa

de establecimiento.

Si bien encontramos mayor colonizacién micorricica radical en plantulas de la
especie nativa P. quadrifarium en suelo con su historia de dominancia, esta fue mayor
bajo el legado de F. arundinacea, y no estuvo relacionada con un mayor crecimiento
relativo de las plantulas. Esperdbamos que una mayor colonizacion por hongos
formadores de micorrizas Arbusculares (HMA) determinaria retroalimentaciones mas
positivas en especies que se benefician mas de las asociaciones micorricicas como P.
quadrifarium. Seria importante contar con experimentos que estudien los grupos de
microorganismos por separado para entender su rol en el exito de las especies dominantes.
Por ejemplo, estudios de restauracion demostraron la importancia de la adicion de los
HMA nativos en el suelo para el establecimiento de especies nativas y para su resistencia
a la invasion por especies exaticas, especificamente HMA asociados a especies nativas
de sucesion tardia (Cheeke et al. 2019; Koziol et al. 2023). Sin embargo, este efecto
depende en gran medida de la identidad de los HMA, ya que no todas las especies de

hongos confieren los mismos beneficios a las plantas (Cheeke et al. 2019).

Mientras que para plantulas de P. quadrifarium no hubo correlacion, las plantulas
de F. arundinacea tuvieron menor micorrizacion en suelos donde su crecimiento relativo
fue mayor. Igualmente, en sitios post-agricolas el porcentaje de colonizacién micorricica
no fue significativamente distinta segun el legado, por lo tanto, este resultado podria estar
enmascarando la identidad de los HMA. La menor diversidad de especies vegetales en
los pastizales post agricolas podria determinar una menor diversidad de HMA, en
comparacion con lo esperable en los relictos que tiene una comunidad de plantas mas
diversa. Seria interesante contar con un analisis molecular para evaluar la diversidad de
HMA. También hubiese sido interesante analizar las propiedades del suelo luego de la
cosecha, para tener una mejor idea de la respuesta. Por ejemplo, relacionar la
concentracion de fosforo con el porcentaje de colonizacién. Sin embargo, las propiedades

del suelo fueron analizadas previo al armado de las macetas (Cuadro 2, Capitulo 2),
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mientras que el porcentaje de colonizacién micorricica fue medido una vez cosechadas

las plantulas del experimento.

No encontramos un efecto de competencia entre grupos de especies vegetales
nativas y exdticas, aungque con niveles crecientes de nitrogeno en el suelo se favorecié la
cobertura de especies exoéticas por sobre las nativas, principalmente en los pastizales
relictos. Estos resultados sugieren que la expansion de especies exdticas podria
representar una amenaza a la estabilidad de los relictos de pastizal nativo, sobre todo en
escenario de aumento en las deposiciones de nitrogeno. Los andlisis de suelo de nuestro
estudio muestran que el agregado de carbono no disminuyé significativamente el
nitrogeno disponible para las plantas. Sin embargo, las muestras de suelo fueron tomada
varios meses después de la aplicacion del tratamiento por lo cual, puede haber tenido
algun efecto sobre el establecimiento de las plantulas, a pesar de no haber sido reflejada
en el analisis de nitrogeno del suelo. Esperabamos que las especies de plantas nativas
superen a las exoticas con la reduccion de nitrogeno en el suelo. Sin embargo, no
encontramos diferencias en la cobertura de las comunidades ensambladas nativas y
exoticas bajo ese tratamiento. Estudios previos encontraron que, a largo plazo, las
especies invasoras podrian no incrementar su abundancia en comparacion con las nativas
cuando el suelo tiene bajo contenido de nutrientes (Huang et al. 2016; Wang et al. 2020).
En este trabajo medimos la competencia de ambas comunidades ensambladas a campo,
en condiciones naturales, pero seria interesante poder medirla también en condiciones
controladas de invernaculo para evaluar el rol de la biota en estas interacciones. Por
ejemplo, se ha demostrado que el efecto de retroalimentacion negativa mediado por la
biota se puede incrementar cuando las plantas crecen en mezclas de especies, ya que se
reducen los recursos disponibles para el crecimiento y defensa (Lekberg et al. 2018; Xue
et al. 2018; Cheng et al. 2024). Ademas, evaluar si en suelos de distinto contenido de
nutrientes las comunidades microbianas de raices varian entre especies (in't Zandt et al.
2019). La competencia puede interactuar con otros factores bidticos, y de esta manera
influir en los mecanismos de retroalimentacion en distintos contextos ambientales y en
cdmo estos afectan la diversidad de las comunidades vegetales (Gundale y Kardol, 2021;
Rutten y Allan, 2023).

Si bien la mayoria de los trabajos que evalian los mecanismos de
retroalimentacion planta-suelo se han llevado a cabo en condiciones controladas de

invernaculo donde los efectos tienden a ser méas fuertes (Forero et al. 2019; Beals et al.
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2020), es importante reconocer que estas condiciones no siempre reflejan la dindmica real
en ecosistemas naturales. A su vez, algunos procesos de retroalimentacion presentes en
condiciones naturales no pueden ser detectados en experimentos méas controlados. Por lo
tanto, utilizar un abordaje multidimensional puede contribuir a aumentar el realismo de
los resultados (Florianovaa y Miinzbergova, 2018). A pesar de la amplia evidencia sobre
la importancia del proceso de retroalimentacion planta-suelo en las comunidades
vegetales, aun tenemos una comprension limitada de los mecanismos que las impulsan,
lo que dificulta predecir cudndo y como operan (Bennett et al. 2019; Cheng et al. 2024).
Nuestros resultados reflejan que para entender los procesos detras de la persistencia de
comunidades nativas y exoticas en pastizales relictuales y post-agricolas,
respectivamente, necesitamos evaluar mecanismos mas sutiles. Seria interesante, por
ejemplo, evaluar qué especies de organismos del suelo tienen roles fundamentales en la
dinamica de las comunidades vegetales en sistemas naturales. Contar con estudios que
manipulen simultdneamente los factores que pueden influir en el proceso de
retroalimentacion, por ejemplo, abordar efectos méas sutiles como la abundancia de
patdgenos, herbivoros subterraneos y simbiontes especialistas (Meisner et al. 2014;
Gundale y Kardol, 2021; Cheng et al. 2024).

Dado que son pocos los remanentes de pastizal natural, una mayor dedicacion a la
conservacion de estos sistemas seria beneficiosa para contar con una reserva de
biodiversidad y un sistema de referencia sobre el cual poder estimar los cambios
inducidos por el uso humano (Yahdjian & Pifieiro, 2014). En este sentido, la restauracion
de pastizales se presenta como una alternativa para la conservacion. Encontramos que las
condiciones del suelo no parecieran impedir el establecimiento y persistencia de las
especies nativas en pastizales post-agricolas. Sin embargo, su capacidad de establecerse
espontaneamente puede verse reducida por factores como la disponibilidad de propagulos
y su bajo poder germinativo. Esto explicaria las dificultades de restauracion de pastizales
post-agricolas. A su vez, que en los pastizales relictos las especies exdticas tengan un
mayor éxito relativo ante un aumento en la disponibilidad de nutrientes y que ademas
estos presenten una mayor cobertura de especies espontaneas, podria indicar una baja
resistencia de los pastizales relictos a la invasion. Los resultados de este trabajo sugieren
que, para garantizar el éxito de la restauracion de pastizales pampeanos, seria necesario
remover la vegetacion exdtica y plantar a las especies nativas dado que tienen bajo poder

germinativo.
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Apéndice 1: Material suplementario del capitulo 2

Cuadro S2.1 Lista de especies, su origen y cobertura promedio para los 5 sitios post-agricolas y
5 sitios relictos previo a la instalacion del experimento manipulativo.

Especies Origen Historia del sitio

Post-agricola Relicto

Aster squamatus Nativa 0 0,1
Briza subaristata Nativa 0 0,9
Dichondra repens Nativa 0 0,1
Eryngium elegans Nativa 0 0,5
Eryngium spp. Nativa 0 0,4
Panicum bergii Nativa 0 1,91
Paspalum quadrifarium Nativa 0,2 61,5
Setaria geniculata Nativa 0 0,016
Solidago chilensis Nativa 0 0,4
Stipa filiculmis Nativa 0 1,1
Stipa neesiana Nativa 0 1,81
Verbena intermedia Nativa 0 0,1
Carduus acanthoides Exotica 0,4 0,2
Cirsium vulgare Exdtica 0,22 0
Cynodon dactylon Exdtica 11,91 0
Dipsacus fullonum Exdtica 1,01 0
Festuca arundinacea Exotica 53,7 3,5
Hirschfeldia incana Exdtica 0 0,6
Medicago lupulina Exdtica 0 0,03
Sorghum halepensis Exdtica 0,8 0

Cuadro S2.2 ANOVA para el efecto de la historia del sitio, la disponibilidad de N y su
interaccién sobre el contenido de Nitrato, Amonio y Nitrégeno inorganico total del suelo.
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df Nitrato Amonio Nitrégeno inorganico
total
F-value p-value F-value  p-value F-value p-value
Historia del sitio 1 1.4094 0.2581 1.4888 0.2458 2.1646 0.1670

Disponibilidad de N 2 25808 <.0001*** 7.8748 0.0023** 24.9562  <.0001***
Historia x Disponibilidad
de N

*P<0.05, ¥*P<0.01, ***P<0.001

2 49493 0.0159* 0.4865 0.620 2.9572 0.0711

Cuadro S2.3 ANOVA para el efecto de la historia del sitio, el trasplante de grupos y su
interaccion sobre la cobertura de comunidades exéticas y nativas, y la cobertura de P.
quadrifarium y F. arundinacea en particular.

Exéticas y nativas P. quadrifarium y F.

arundinacea
df  F-value P-value df F-value P-value
Historia del sitio 1 18.2817 0.014* 8 5.8867 0.0414*
Especies trasplantadas 1 2.0773 0.087 8 9.4156 0.0154*
Historia x Especies 1 1.0057 0.481 8 0.1839 0.6793

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001
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Figura S2.1. Cobertura de las especies trasplantadas sin F. arundinacea y P. quadrifarium
segun, la historia del sitio: Post-agricola y Relicto. Las barras naranjas representan a las especies
exoticas y las barras verdes a las nativas. Las barras indican el promedio de la cobertura en el
afio 2013 + 1 error estandar para n=5.

Cuadro S2.4 ANOVA para el efecto de la historia del sitio, las especies trasplantadas y su
interaccidn sobre la cobertura de especies espontaneas nativas y exéticas.

Espontaneas nativas  Espontdneas exdticas  Espontdneas totales

df  F-value p-value F-value p-value F-value p-value
8
Historia del sitio 11.365 0.009** 5.993 0.040* 13.598 0.006**
Especies 8 0.009 0.926 0.000 1 0 0.993
trasplantadas
Historia x Especies 8 2.463 0.155 0.004 0.947 1.866 0.209

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001

Cuadro S2.5 ANOVA para el efecto de |a historia del sitio, las especies trasplantadas y su

interaccion sobre el indice de intensidad de la interaccién entre plantas (RII).

df F-value p-value

Historia del sitio 12 1.0409 0.3277
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Especies trasplantadas 12 1.5387 0.2385
Historia x Especies 12 1.0332 0.3295

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001

Cuadro S2.6 Efecto de los niveles de nitrdgeno y la historia del sitio sobre el indice de
abundancia relativa. Valores del indice mayores a 0 indican mayor éxito de nativas y valores
menores a 0 mayor éxito de nativas. EI * indica p < 0,05 para prueba t Student.

N- NO N+
Post-agricola 0.2996 0.4096 0.0494
Relictos 0.2141 0.1047 -0.5817*

Cuadro S2.7 ANOVA de dos vias para los efectos de la historia del sitio, del legado del suelo y
su interaccion sobre cada variable del suelo.

Historia del sitio Legado Historia x Legado
F-value p-value F-value p-value  F-value p-value
pH (1:2,5) 2.557 0.1471 1.801 0.2164 0.398 0.5459
CE(dS/m) 0.5765 0.4695 0.2878 0.6062 0.1683 0.6924
COT (%) 0.1668 0.6937 0.3079 0.5942 0.7220 0.2258
MO (%) 0.1635 0.6966 0.3201 0.5871 1.7610 0.2211
Nt (%) 1.29993 0.2872 0.82805 0.3894 1.06446 0.332
Ca (cmolc/Kg) 0.78704 0.4009 0.09866 0.7615 0.04196 0.8428
Mg (cmolc/Kg) 0.56402 0.4742 0.93910 0.3609 0.00051 0.9826
Na (cmolc/Kg) 0.95008 0.3582 1.38462 0.2731 1.38462 0.2731
K (cmolc/Kg) 1.2430 0.2973 5.8947 0.0413* 0.0017 0.9682
CIC (cmolc/Kg) 1.6523 0.2346 0.5649 0.4738 1.5763 0.2447
P (mg/kg) 31.8441 0.0005**  256.172 <.0001**  9.3222 0.0157*

Cuadro S2.8 ANOVA para el efecto de la historia del sitio, el origen de las especies (ex6ticas o
nativas) y su interaccion, sobre la cobertura de P. quadrifarium y F. arundinacea.

2011 2023

F-value p-value F-value p-value
df

Historia del sitio 8 43.7963 0.0002** 1.2265 0.3003



Especies 8

Historia x Especies 8

58.4636
108.0314

0.0001**
<.0001***

0.0482
3.0691

0.8316
0.1179

*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001
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Apéndice 2: Material suplementario del capitulo 3

Cuadro S3.1 ANOVA para los efectos de la historia del sitio sobre el indice de
retroalimentacion planta suelo para F. arundinacea y P. quadrifarium y de la prueba t de

Student.
F. arundinacea P. quadrifarium
Prueba Factor Df Estadistico  Valorp df Estadistico Valor p
ANOVA Historia 1 X>=3.9453 0.0002*** 1 1.3544 0.2445
Pruebat Historia
Post-agricola 4 1=-2.1448 0.0985. 4 t=-1.2708 0.2726
Relicto 4 t=1.7847 0.1488 4 t=-4.0477 0.0155*

Cuadro S3.2 ANOVA para los efectos del tiempo (dias), historia del sitio y legado del suelo, y
su interaccidn sobre el nimero de hojas de P. quadrifarium y F. arundinacea

F. arundinacea P. quadrifarium
df  ¥? p-value df x> p-value
Historia del sitio 1 0.644 0.422 1 0.571 0.450
Legado 1 0141 0.701 1 4.072 0.043*
Dias 1 77.08 <2e-16 *** 1 1729.6 < 2.2e-16 ***
Historia x Legado 1 0.483 0.486 1 3.078 0.079.
Historia x Dias 1 0.024 0.875 1 24.71 6.659e-07 ***
Legado x Dias 1 0.117 0.732 1 15.54 8.076e-05 ***
Historia x Legado x Dias 1 1.606 0.205 1 0.600 0.438

Cuadro S3.3 ANOVA para los efectos de la historia del sitio y legado del suelo, y su
interaccién sobre la colonizacién micorricica radical de P. quadrifarium y F. arundinacea

F. arundinacea P. quadrifarium
df  ¥? p-value df x2 p-value
Historia del sitio 1 7.8506 0.0051** 1 4.2325 0.0396*

Legado 1 0.0528 0.8181 1 0.7613 0.3829




Historia x Legado

1

7.8546

0.0051**

1

8.4994

0.0035**
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