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RESUMEN. Las micorrizas arbusculares estan presentes emyarfa de las gramineas, y muestran
diversas respuestas en relacion al pastoreo (sefitiadas, perjudicadas o no ser afectadas). Esto
podria deberse a la combinacidon de efectos deolmpanentes del pastoreo (intensidad y selectividad
en la remocién de biomasa, pisoteo y deyeccionssyuales no han sido estudiados en forma aislada.
Una de las gramineas mas importantes en los gastinaiguayos, debido a su alta abundancia, su gran
palatabilidad y su alto valor forrajess Paspalum dilatatumEn este trabajo se estudiaron los efectos
de los componentes del pastoreo (en forma aisladanpinada) sobre la intensidad de colonizaciéon
por micorrizas arbusculares &n dilatatum Esta especie presentd altos niveles de colodizgmor
hongos micorrizégenos arbusculares en todos ltentrantos. En situacion de clausitadilatatum
presentd mayor presencia ovillos y menor preseseiarblsculos, siendo ambas estructuras fungicas
responsables del intercambio de sustancias enptarita y el hongo. Se observé un efecto negatvo d
pisoteo sobre la colonizacion total y sobre lagougas (estructuras de almacenamiento de los HMA).
En las variables colonizacion total, colonizacid@r prbusculos y por ovillos existen interacciones
entre los factores analizados que muestran tantdotosf positivos como negativos sobre la
micorrizacion. Dadas las diferencias en los efed®sada uno de los componentes del pastoreo sobre
la colonizacion por micorrizas y las interacciopesre ellos, se puede concluir que el resultadbaglo
del pastoreo estd determinado por el balance empartancia relativa de cada uno de de los
componentes. El estudio de las respuestas difatenaie las distintas estructuras de los HMA a los

componentes del pastoreo nos permite profundizat estudio de esta interaccion.
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INTRODUCCION

Las micorrizas arbusculares juegan un papel fuedéahen la estructuracién de pastizales (Grime et
al 1987; van der Heijden et al 1998; Hartnet & \Wis1999). Se ha encontrado que estan presentes en
la mayoria de las plantas herbaceas, observandageres porcentajes de colonizacion en gramineas
con metabolismo fotosintético Jen comparacion con plantas de metabolisgqADderson et al.
1994; Hartnet & Wilson 1999; Parodi & Pezzani 20Blpesar de la intima interaccion entre los dos
simbiontes (planta y hongo) no existe especificidatte ellos y ademas varias especies de hongos
pueden colonizar a una misma especie vegetal (@ahleijden et al. 1998; Smith & Read 2008; van
der Heijden & Horton 2009)En estas interacciones las hifas de los hongos rnzégenos
arbusculares (HMA) penetran las células corticdiedas raices de las plantas y forman estructuras
caracteristicas: arbusculos, estructuras que agsdé la ramificacion de las hifas; vesiculas @rtes

en la mayoria de los HMA) y finalmente ovillos,resturas intrarradicales que se forman a partir de
hifas muy desarrolladas. Desde el punto de vistaeidmal las vesiculas sirven para el almacenamiento
de lipidos y los arbusculos y ovillos tienen cdinacion el intercambio metabdlico de nutrienteseent
los simbiontes. Aunque tanto arbudsculos como aviilenen la misma funcion, representan variaciones
morfolégicas de la colonizacion. Los arblUsculogesponden a la asociacion descrita como de tipo
Arum, donde una hifa intercelular muy desarrolladaaseifica y forma estructuras intracelulares. Los
ovillos por otra parte corresponden a la asociadiéh tipo Paris, la cual no presenta hifas
intercelulares, sino que se forman las estructleasro de las células debido a hifas intracelulareg

desarrolladas que adquieren una conformacion tdengamith & Read 2008).

El estudio de la colonizacién por cada una deadichstructuras de intercambio presenta escasos

antecedentes y el mismo permitiria conocer aceztgredo de funcionamiento de esta interaccion. Por



ejemplo, un mayor porcentaje de las estructurastdecambio indicaria que se esta realizando un alt

intercambio metabdlico entre los simbiontes.

El efecto del pastoreo sobre la intensidad de mkaxion ha resultado ser variable. En la maydeia

los estudios previos el pastoreo redujo la micaciim (Bethlenfalvay & Dakkessian 1984;
Bethlenfalvay et al. 1988; Grigera & Oesterheld 20@ehring & Whitham (1994) en sus revisiones
acerca de los impactos de la herbivoria sobrelanizacion por HMA, explicaron la reduccion de la
micorrizacion por efecto del pastoreo medianteipatesis de limitacion por C. La misma postula que
la remocion de tejido fotosintético debido a pastomprovoca un decremento en el transporte de C
hacia las raices, reduciendo la energia dispopiéta el crecimiento de los HMA. Por otro lado, en
algunos estudios la intensidad de colonizaciénnmicorrizas no se vio afectada por el pastoreo (Lugo
et al. 2003) mientras que en otros la micorrizacion aument6 [Aal 1981). Para estos casos se ha
propuesto que la respuesta de los HMA puede depédeda intensidad de pastoreo: en situaciones de
pastoreo intenso los microorganismos del sueloasevisto perjudicados respecto a situaciones con
pastoreo moderado o de clausura (Qi et al. 2011 ptHs estudios se ha encontrado que la respuesta
de los hongos micorrizégenos a la herbivoria esgiulada por condiciones bidticas del habitat
relacionadas a la composicion floristica de la auiohed (Mendoza et al. 2002; Ruotsalainen &
Eskelinen 2011) asi como también por el estadioldgico de las plantas (Piipo et al. 2010).
Recientemente, Barto & Rillig (2010) en un metahaigd de experimentos acerca del efecto del
pastoreo sobre las micorrizas, hallaron que laivara tendria un efecto poco marcado sobre la

colonizacién micorricica.

Los estudios de los efectos del pastoreo sobreolanizacion micorricica se han centrado en la
defoliacién, sin embargo, el efecto del ganado edbs pastizales puede separarse en cuatro

componentes: la remocién de biomasa vegetal, igescdmnes, el pisoteo y la selectividad (Lezama &



Paruelo en prep.). La remocion de biomasa (la puetle ser selectiva o no selectiva), favorece a las
especies de baja altura y gran propagacion lafradler et al. 2004). El estudio del efecto de las
deyecciones, mostré que las mismas causan la épade parches de especies nitrofilas a una escala
temporal corta, mientras que a escala estacionabparon la reduccion de la biodiversidad (Khoter e
al. 2004). Finalmente el pisoteo provoca dafios megsa sobre las raices (Bethlenfalvay &
Dakkessian 1984; Striker et al. 2006), al tiemp@ quesenta importantes efectos sobre el suelo

provocando su compactacion (Pinzon & Ameézquita 198dinfeld et al. 2006).

El pastizal es el ecosistema dominante en Urugaagando el 70% del territorio (MGAP 2000) y en
él se desarrolla la ganaderia, una de las prirespadtividades econdmicas del pais. Se han reportad
importantes efectos del pastoreo sobre la composfloristica de los pastizales (Rodriguez 2008) as
como también sobre la productividad (Altesor 20@)mprender los efectos del pastoreo sobre la
colonizacién micorricica de las especies de pdstizaodria contribuir a entender las respuestas de

dichas especies.

En los trabajos mencionados acerca de los efeetopagtoreo sobre la colonizacion micorricica se
evaluo el efecto del pastoreo como un todo, sicridignar entre los distintos componentes, que wmaria
espacialmente. En el presente trabajo, se estandi@scefectos de los componentes del pastoreo sobre
la colonizacién micorricica de una especie dommaetlos pastizales naturales de Urug®agpalum
dilatatum La misma ha mostrado ser afectada por el past@leoual redujo colonizacion total,
vesiculas y arbusculos en la mayor parte del afigéfa & Oesterheld, 2004l objetivo del presente
trabajo fue evaluar los efectos de la selectividasl,deyecciones y el pisoteo sobre la colonizacion
micorricica de las diferentes estructuras de I64AH]e P. dilatatum para entender el efecto del

pastoreo en su conjunto. Adicionalmente, este jogbermitira evaluar la hipétesis de limitacion por



C, y brindard nuevos elementos que contribuyan a @xplias diferencias encontradas en los

antecedentes sobre los efectos del pastoreo etetadcion micorricica.
METODOS
Sitio de estudio

El presente trabajo se realizé en un area del lestatiento privado “El Relincho” ubicado en el
departamento de San José, Uruguay (34°19'S; 57J0EW él se realiza ganaderia extensiva con
vacunos y ovinos, presentando una carga ganadgrgamoximadamente 0.5 UGHa Los suelos
son de tipo vertisol raptico (Altamirano et al. §7La temperatura media anual es de 16.7 °C,
registrandose las temperaturas maximas en el mesete con una media de 27.3°C y las minimas en
julio con medias de 8.7°C. La precipitacion mediaa es de 1099 mm, siendo los meses junio y
febrero, los que presentan menores 'y mayores [iBgnes respectivamente

(http://lwww.meteorologia.qub.uy/index.php/estadesticlimaticas

Disefio experimental

El disefio experimental del presente trabajo estddmaen el ensayo utilizado en el trabajo de tisis
doctorado de Felipe Lezama en el cual se midieaonoimposicion y estructura de la comunidad
vegetal y variables edéficas en respuesta a lopa@oemtes del pastoreo. Especificamente, para este
trabajo se utilizo la informacién correspondienta &ecuencia d@. dilatatum,la densidad aparente y

el contenido de nitrégeno del suelo. El experimenémcionado se detalla a continuacion.



El experimento, montado en el afio 2006, se llevdbm en un area de 50006.8e establecieron una
serie de cuatro parcelas pastoreadas y 112 paraiasdas, en las que se aplicaron tratamientos pa

simular los efectos del pastoreo durante tres gy’ — 2009).

En el area excluida al pastoreo, se demarcé ufla ge 112 parcelas de 1.6°nton un arreglo

espacial de 4 x 28 parcelas y corredores de OBl experimento consistid en cuatro tratamientos que
simularon los efectos desglosados del pastoreensidad en la remocién de biomasa (intensiva o
moderada), pisoteo, deyecciones y selectividadaeremocion, ademas de parcelas de referencia
excluidas y sin tratamientos. Para el presentegjimalse seleccionaron solo las combinaciones de
tratamientos que incluian la remocion intensivédbidenasa que consistio en el corte estacional de 300
g de material vegetal fresco de cada parcela. Ref@sna los factores evaluados fueron el pisdeeso,

deyecciones y la selectividad.

Para simular el efecto del pisoteo vacuno (faclprse realizé laaplicacion cada tres meses de una
pezufia artificial (de plomo, con un peso de 70lgjodma homogénea sobre la superficie de la parcela
(por detalles metodologicos ver Striker et24111). Este factor presenté dos niveles: O-notgésto y
1-pisoteado. El tratamiento que simulo las deyemsodel ganado (factor F) se logré mediante una
fertilizacion anual realizada en los meses de jwoio una solucion de 200g de urea en 10 litros de
agua (36 g N/R) en base a trabajos que indican que el principalemte que se recicla a través de la
orina es el N (Haynes & Williams 1993; Connor & Inois 2002). Este factor present6 dos niveles: O-

no fertilizado y 1-fertilizado.

La remocién de biomasa (tanto selectiva como reced) se llevo a cabo utilizando una grilla de 64
celdas de 20 x 20 cm, la cual se colocaba sobiegadela y se elegian al azar las celdas en éaseju

cortaba el material vegetal. La remocion no selaatonsistié en un corte de todo el material végeta



por encima de los 2-3 cm de las celdas seleccighadi@ntras que en el modo selectivo (factor S)
permanecieron sin remover las especies catalogediasbibliografia como “duras” o toxicas como lo
son Baccharis trimera, Baccharis coridifolia, Eryngiumorridum, Stipa charruana, Sporobolus
indicus 'y Schizachyrium microstachyiyRosengurtt 1979). La selectividad en el consumo de
biomasa present6 dos niveles: 0- no selectivagldctva.La superficie defoliada de las parcelas con

remocion selectiva fue un 80% mayor a las para@asremocion no selectiva (Lezama & Paruelo en

prep.).

Para el presente trabajo los tratamientos resalash la combinacidén de los tres factores (P, Fy S
fueron ocho: no selectivo (NS), no selectivo femditlo (NSF), no selectivo fertilizado y pisoteado
(NSFP), no selectivo pisoteado (NSP), selectivpg8lectivo fertilizado (SF), selectivo pisotea@®)

y selectivo pisoteado fertilizado (SPF). Cada umoedtos tratamientos tuvo cuatro repeticiones,
resultando un total de 40 parcelas (8x4 = 32 +athmniento pastoreo + 4 parcelas de referencia sin

tratamientos).

Especie seleccionada para evaluar colonizacion micizica

Para estudiar los efectos del pastoreo sobre émagtion micorricica arbuscular, se seleccioné la
especidPaspalum dilatatungPoir). P. dilatatumes una de las especies dominantes en el sitistdéi@
donde presento una ocurrencia del 66% en el tetdhsl parcelas al inicio del experimento (2006) y

una frecuencia promedio de 3% dentro de cada pafestama & Paruelo en prep.).

P. dilatatumes una especie autdctona de Ameérica del Sur geseqoe su biotipo comdn se origind en
el oeste de Uruguay (Burson 1991). Presenta mésaimifotosintético ¢ (Bungenstab 2009) y es de

ciclo estival, aunque con gran tolerancia al fba Costa & Scheffer-Basso 2003). Se caracteriza por



presentar rizomas cortos, ser muy frondosa y crbesta 50 cm de altura. Presenta una alta
palatabilidad y buen valor forrajero para el gan@@enech 1975; Bungenstab 2009). Resiste altos
niveles de pastoreo (Burson & Watson 1995). Polado se ha encontrado que tolera la defoliacion
debido a la acumulacion de carbohidratos en la basks macollos y a la produccién de yemas
capaces de crecer después de la defoliacion (Balll 2002). Por otro lado, es relativamente tole

al pisoteo debido a la resistencia de sus rafmeslida como la presion requerida para causar el

colapso de las mismas (Striker et al. 2006).

Muestreo de campo

Se realiz6 un muestreo de raices de la gramihedilatatum tres afios después de iniciados los
tratamientos, en marzo de 2010 en las 40 parcelascéonadas para este trabajo. En cada parcela se
seleccionaron tres individuos al azar. Las raicesoh separadas de la parte aérea y conservadas en

vinagre puro para su posterior procesamiento &betatorio.

Trabajo de laboratorio (tincién y cuantificacion de HMA)

Las raices fueron lavadas y aclaradas con unaiépnlde KOH al 10% y posteriormente tefiidas con
azul de tripano (0.05%) segun el método de Koskaegnma (1989). Para cada individuo seleccionado
en el campo se montaron en portaobjetos 30 segmdeatmiz de 1 cm de largo. Mediante observacion
al microscopio se identificaron estructuras tipidados HMA: hifas, vesiculas, arbusculos y ovillos

Para cada individuo se cuantificé la intensidadcdenizacion total, estimada como el cociente de

campos con presencia de alguna estructura fungieh numero de campos observados (n=90)



(Brundrett, 1996). También se calculé la intensidadcolonizacion para cada una de las siguientes

estructuras: vesiculas, arbusculos y ovillos.

Procesamiento de datos y andlisis estadisticos

Se calculo para cada tratamiento (10 = 8 combinasi@on tratamientos + pastoreo + excluido sin
tratamiento) la intensidad de colonizacidon totdh yntensidad de colonizacion para cada una de las
estructuras fangicas sefialadas en el item ant@ioolas las variables fueron expresadas en poreentaj
(promedio + e.e.).

El modelo utilizado para el analisis de los reslds&afue un Modelo Lineal Generalizado (MLG), con
funcion de enlace logit. Se hizo un primer anglisicluyendo los 10 tratamientos estudiados sin
considerar la estructura factorial del experimef@ouacion 1). A continuacion se hizo un andlisis
considerando el disefio factorial de tres factor@s dos niveles cada uno lo que generd los 8
tratamientos para el andlisis desglosado de lasosfedel pastoreo (ecuacion 2). Los datos fueron
analizados con el procedimiento GENMOD del sist&A& (2008). La significancia con la que se

trabajo es de 0.05 para todas las comparacionzacdkss.

(1) Log(m)- p+o i=1,....,10

(Z=) p=media general

o; = efecto del iésimo tratamiento

(2) Log@m)- p+F + B+ S+ (FxP) + (FxS) +(PxS)
(L-m)ij i=12 j=1,2 k=1,2
p= medeneral

iE efecto del tratamiento Fertilizacion

P efecto del tratamiento Pisoteo

S= efecto del tratamiento Selectividad
(FxP);= efecto de interaccion Fertilizacion-Pisoteo.
(FxS)= efecto de la interaccion Fertilizacion-
Selectividad.
(PxS)= efecto de la interaccion Pisoteo-Selectividad
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RESULTADOS

P. dilatatum presentd altos niveles de colonizacion total pacomizas arbusculares en todos los
tratamientos, siendo el promedio general 97.8 %tdiation a la presencia de estructuras de HMA,
los valores promedio considerando todos los traaros fueron: 3.3 % para arblsculos, 42.2 % para
vesiculas y 6.3 % para ovillos.

El analisis a través del MLG con 10 tratamientosstndo diferencias significativas en las cuatro
variables (p<0.001). Tanto para la colonizacioralfotomo para la colonizacién por vesiculas no
existieron diferencias significativas entre lascptas pastoreadas y las clausuradas al pastomeo. Si
embargo, las estructuras fangicas correspondieamtagbisculos y ovillos fueron afectadas por el
pastoreo (p<0.001). La colonizacion por arbuscalosientd en un 400 % en parcelas pastoreadas

(Figura 1a), mientras que la colonizacion por ogilse redujo en un 79 % (Figura 1b).
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Figura 1. Porcentaje de colonizacién micorricica (n=4, proime: e.e.) erPaspalum dilatatunde
estructuras fangicas correspondientes a a) arlassoulb) ovillos en parcelas pastoreadas y
excluidas al pastor.
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El segundo MLG consistié en el andlisis factoriallds efectos del pastoreo sobre la colonizacion

micorricica erP. dilatatumy sus resultados se resumen en la Tabla 1

Tabla 1. Resultados del andlisis factorial del MLG de lésctos de los componentes del pastoreo
(selectividad, pisoteo y deyecciones) sobre lagbkas de colonizacion micorricica €n dilatatum.
Las flechas indican efecto significativo, positvmegativo, de cada componente del pastoreo sabre |

estructuras de la colonizacion micorricica (NS ¢adefecto no significativoPara cada variable se

indican las interacciones significativas.

Variables | Colonizacion | Colonizacion | Colonizacion | Colonizacion
total (%) por por ovillos por vesiculas
arbusculos (%) (9%6)
%
Compo- (%)
nentes de
pastoreo
Pisoteo
NS NS
(P)
Selectividad
(S) t NS t NS
Deyeccione
N B B R |
Interacciones SXP SXF SXP SXP SXF
Significativas PXE
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La variable colonizacion total de HMA fue afectaignificativamente por el pisoteo (p= 0.0079), la
selectividad (p=0.0002) y por las interacciones §<0.0273) y SxF (p<0.001). La simulacion de la
selectividad aument6 un 1.6 % la colonizacion tetabusencia de pisoteo, mientras que este aumento
fue del 2.2 % en presencia del mismo (Figura 2ef&tto de la selectividad también dependié de los
niveles de fertilizacion, observandose que en aisele fertilizacion la colonizacion total permaidec
constante al variar la selectividad, mientras que@resencia de fertilizacion se encontré un aumento
del 3.8 % de la colonizacion micorricica en lasntda de parcelas con tratamiento selectivo de

remocion de biomasa (Figura 3).
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Figura 2. Efecto de la interaccion entre Figura 3. Efecto de la interaccion entre
el pisoteo (P) y la selectividad (S) sobre la fertilizacion (F) y la selectividad (S)
el porcentaje de  colonizacion sobre el porcentaje de colonizacion
micorricica total (n=4, promedio * e.e.) micorricica total (n=4, promedio * e.e.)
dePaspalum dilatatu. dePaspalum dilatatut.

La colonizacion por vesiculas se vio afectada memyatente por el tratamiento de pisoteo (p<0.0001)
y por el de fertilizacion (p=0.0522) disminuyendo en 17% y un 4 % respectivamente. No se

detectaron efectos de las interacciones de losricsobre la variable colonizacion por vesiculas.
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La colonizacion por arbusculos se vio afectadaifstgtivamente solo por efecto de la fertilizacion
(p=0.0293) y de la interaccion SxP (p=0.0325). kespncia de arblsculos aumenté en un 51% en
respuesta a la fertilizacion (Figura 4a). El efattoa selectividad dependié de los niveles detgiso

en ausencia de pisoteo la selectividad produjoredaccion de la presencia de arbusculos del 28.2%,

mientras que en presencia de pisoteo la seleatividduvo un efecto sobre esta variable (Figura 4b)

a) b)
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Figura 4. a) Porcentaje de colonizacién por arbusculoPaspalun dilatatunin=4, promedio * e.e.)

en parcelas fertilizadas y sin fertilizay Efecto de la interaccion entre el pisoteo (P) sdlectividad

(S) sobre la colonizacion por arbusculos (n=4, mdim+ e.e)

Para la variable colonizacién por ovillos existatefacciones significativas entre todos los fastore
analizados: SxP, SxF, y PxF. La interaccion SxR@301) muestra que el efecto de la selectividad
sobre la presencia de ovillos es mucho mayor eenais de pisoteo (se incrementa 417 % la
colonizacién por estas estructuras fungicas) queplantas de parcelas pisoteadas, en las cuales

también hay un incremento de la presencia de gvilero del orden del 47 % (Figura 5a). La
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interaccion SxF para la variable ovillos tambiésuit significativa (p<0.0001). En ausencia de
fertilizacion el factor selectividad provoco umaento en estas estructuras del 123 %, mientrasmue
presencia de fertilizacion este aumento fue del¥@d@Bigura 5b). Finalmente, la interaccion PxF
(p=0.0008) result6 en un cambio de signo de laatéai colonizacién por ovillos: en ausencia de
fertilizacion el pisoteo provocéd un decremento a@iesencia de ovillos de un 34%, mientras que al
combinarse los efectos del pisoteo y la fertilidacse observdé un aumento de un 45% de estas

estructuras fungicas (Figura 5c).
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Figura 5. Colonizacion (%) de ovillos eRaspalum dilatatun{n=4 promediot e.e.p) Efecto de la
interaccion entre el pisoteo (P) y la selectivi§@yb) Efecto de la interaccion entre la fertilizacion ()

la selectividad (S) c) Efecto de la interacciorreet pisoteo (P) y la fertilizacion (F).
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DISCUSION

En el primer andlisis realizado en el cual se tiegre cuenta los 10 tratamientos estudiados, sewibse
que P. dilatatum presentd altos niveles de colonizacion por mizasgiarbusculares en todos los
tratamientos, lo cual era esperable ya que estaciespresenta metabolismo fotosintética C
(Bungenstab 2009)y en estudios anteriores, se ha observado que lasapl@on este tipo de
metabolismo, presentan altos y mayores valoresldaizacion micorricica en comparacion con las C
(Anderson 1994; Lugo 2003; Parodi & Pezzani 20E$jo podria deberse a que las raices finas de las
especies ¢ son mas eficientes en la absorcion de agua jentés, mientras que las raices gruesas y
fibrosas de las £ requeririan en mayor medida de la interaccibnomicica para obtener estos
recursos (Hetrick et al 1988,1989). Ademas podxistie otra explicacion morfolégica para esto: las
raices gruesas de las especigpi@sentan mayor aerénquima permitiendo un tratespuds eficiente

de oxigeno hacia las raices y una mayor mineraizac disponibilidad de nutrientes (Cornwell et al

2001).

No existieron diferencias significativas para ldoo@acion total entre situaciones de clausura y
pastoreo.Estos resultados concuerdan con los hallados einsvantecedentes (Bethlenfalvay &
Dakessian, 1984; antecedentes citados en Gehrinipigham 1994; Lugo 2003). Por ejemplo, Lugo et

al. (2003), plantean dos posibles explicacionea |[zaausencia de efecto del pastoreo: por undato
puede deberse a que en suelos pobres en fosforo memhallados en dicho estudio el micelio
extrarradical se encuentra mas desarrollado y amé@ un sistema estabilizador interconectando
diferentes plantas hospedadoras minimizando |lasedi€ias entre zonas pastoreadas y no pastoreadas.
Otra posible explicacién que podria dilucidar méga resultados encontrados y ligada a la hipétesis

de limitacion por C, es que existiria un crecingectmpensatorio de las plantas debido al pastareo p
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lo que éste provocaria un aumento de la fotosgnyedel crecimiento de la planta favoreciendo da es
manera la interaccion micorricica. Esto podria cen P. dilatatumdado que presenta reservas en la

base de los macollos que permiten compensar lédaéld biomasa por defoliacion.

El momento del muestreo puede haber incidido essasisultados ya que el mismo fue realizado en
verano momento de mayor crecimientoRledilatatum Esto se asocia con una mayor presencia de
tejido fotosintético en las plantas, lo que pod¥iglicar la falta de efectos sobre la colonizaciéon
micorricica porque la disponibilidad de fotoasirdda seria suficiente para sustentar la interaccion.
Esto se observo en el trabajo de Grigera & Oedterf#904), en el cual se encontraron efectos
negativos del pastoreo sobre la colonizacion micca enP. dilatatumen las estaciones de invierno y

primavera, no observandose efectos en verano.

Segun el meta-analisis realizado por Barto & Ri{{#§10) la herbivoria, tuvo un impacto bajo solare |
colonizacion micorricica. En ese mismo trabajo seomtr0 que en pastos perennes, el tipo de
tratamiento (ya sea herbivoria real o simulada argdicorte) influye en la respuesta de los HMA ya
que se observo una reduccion mucho mayor de laigalkdn por estos hongos en tratamientos con
defoliacién simulada que en situaciones de pastaaoEsto sugiere que los resultados en estalépo
plantas estarian dados por los distintos composeletiepastoreo (deyecciones, pisoteo, selectivigad)

sSus interacciones.

Arbusculos y ovillos, que representan estructurasirdercambio de la interaccion micorricica
arbuscular si se vieron afectados por el pastatd@empo que mostraron entre si patrones opuéstos
comportamiento. Los arbusculos se incrementaroentndis que se observd una reduccion de los
ovillos debido al pastoreo. El patrén opuesto desevariables podria explicarse debido a que

diferentes estructuras corresponderian a diferéakemes de hongos (Smith & Read 2008) y estarian
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colonizando las raices de la planta en estudiguk es esperable dado que varios grupos de HMA
pueden colonizar una misma planta (van der Heig@eal. 1998; Smith & Read 2008; van der Heijden
& Horton 2009). Los resultados del presente t@tmjgieren que aunque la abundancia total de
hongos no se vea afectada por pastoreo puederenistrecambio de especies, alterando la
composicion de la comunidad micorricica ya que reguespecies de estos hongos podrian verse
favorecidas por el pastoreo mientras que otraarseerjudicadas por el mismo (Eom et al. 2001 0Sait

et al. 2004; Su & Guo 2007; Saravesi et al. 2068los en Barto & Rillig 2010).

Al estudiar los efectos desglosados del pastarbreda colonizacion micorricica se obtuvo quedant
la colonizacion total como la colonizacion por eetds se vieron perjudicadas por el pisoteo, Id cua
es esperable ya que este provoca dafios mecanhresla® raices (Bethlenfalvay & Dakkessian 1984)
lo que perjudicaria también la colonizacion de HMA. Se ha determinado que el aumento en la
compactacién del suelo provoca la reduccion dalmeh de los poros, lo que afecta el intercambio de
gases entre el suelo y la atmosfera, impidiendiesarrollo de las raices (Rusell 1977 citado end®in

y Amézquita 1991). En el experimento sobre el a@hizo el presente estudio se incremento la
densidad aparente del suelo aproximadamente un b %as parcelas con tratamiento de pisoteo
(Lezama & Paruelo en prep.). Esto podria afectgatneamente la colonizacién micorricica. Por otro
lado el pisoteo tuvo un efecto positivo sobre étiencia dé. dilatatum,aumentandola en un 580%
(Lezama & Paruelo en prep.) Esto podria debersaeadqdo que esta especie es muy tolerante al
pisoteo (Striker et al. 2006), este factor perjadec en mayor medida a las especies vegetales que
compiten con ella, quedando mayores recursos didpsrpara la especie en estudio, por lo que quizas

no requeriria de la micorrizacion.

El tratamiento de selectividadimentd la colonizacién total asi como tambiéroetgntaje de ovillos,

lo que se explicaria por una mayor presion de heria en parcelas con tratamiento selectivo ya que
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la superficie defoliada de las mismas fue un 80&yan a las parcelas con remocion no selectiva
(Lezama& Paruelo en prep. La interaccion micorricica se veria aumentada ya tpnderia a
compensar estas pérdidas de biomasa incrementan@sta forma el abastecimiento de nutrientes
hacia las plantasstos resultados, coinciden con la bibliografiapd#ose ha visto que en algunos
casos la colonizacion aumenta con la defoliacioralide 1981). Asimismo, Piipo et al. (2011)
encontraron un aumento en la colonizacién micaaicebido a pastoreo en plantas con floracién
tardia y un efecto neutro sobre dicha colonizaeidrplantas con floracién temprana. Por otro lado,
Ferraro & Oesterheld (2002) hallaron que la defodia debido a pastoreo en pastos perennes provoco
una reduccion en la biomasa aérea pero no en ieulad lo que podria explicar la falta de efectos
negativos sobre la colonizacidn micorricica. Firexte otro mecanismo que podria explicar el
aumento en la colonizacion total y por ovillosyekciona con una mayor produccion de exudados de
C hacia la rizosfera luego de la defoliacion, loe gestimula el crecimiento microbiano y la
mineralizacion de N, aumentando el N disponibleeesuelo (Hamilton & Frank 2001; Ayres et al.

2004; Hamilton et al. 2008 citados en Barto & Bil010).

En el tratamiento de fertilizacion se observo uisanthucion en la colonizacion total, en el porcgnta
de vesiculas y en el porcentaje de ovillos, lo gsieesperable ya que al existir mayor cantidad de
nutrientes disponibles para la planta, la mismaegaoiere de la interaccidn micorricica para acceder
ellos. Los beneficios de la interaccibn micorricgexrian mas importantes en ambientes pobres en
nutriente por lo que al agregar nutrientes al siatese reduciria la colonizacion micorricica. Esto
debe a que para la planta seria mas beneficiosa@iutrientes del suelo que de la interaccitquga

la misma implica un costo de C para la planta (Tiuetnal. 2001). Ademas se ha encontrado que ante
condiciones de escasos nutrientes como nitrogefasfpro, hecho que ocurre antes de aplicar el

tratamiento de fertilizacion en este trabajo, Enpd produce exudados con sefiales de reconocimiento
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para atraer HMA, lo que aumentaria la coloniza@andichas condiciones (Yoneyama et al. 2007).
Para el caso de los arbusculos, estos resultardawseecidos por el factor fertilizacion, nuevarteen
esto podria explicarse debido a que se trata g@gre hongos diferentes que se ven favorecides ant
la adicion de nutrientes, existiendo un recambidasrespecies de HMA. La fertilizacién aumenté la
frecuencia dé. dilatatumdebido a que habria un aumento en la disponiblilddanitrégeno, lo que le
permitiria aumentar su tejido fotosintético, darmomo resultado que en una mayor cantidad de
fotosintatos se transfieran al hongo, aumentandcolanizacion por arbldsculos. Asimismo en las
parcelas fertilizadas ggrodujo un aumento del 40% de nitrdgeno mineratlesuelo y no se vieron
variaciones en el nitrégeno organico (Lezama & &aran prep.).

Al combinar la remocién selectiva con la presedegisoteo, se encontrd que esta interaccién peoduc
efectos diferentes sobre las estructuras de imdricede las micorrizas. La selectividad en ausedei
pisoteo provocO una disminucion de la colonizagd@n arbusculos y un aumento muy importante
(417%) de la colonizacion por ovillos. Mientras daeselectividad en parcelas pisoteadas no tuvo
efectos sobre la presencia de arbusculos y auntert@ntidad de ovillos, aunque en un 47%. Estas
diferencias contribuyen a reafirmar la hipétesisgde las plantas de. dilatatumpueden presentar
diferentes especies de HMA colonizando sus raicegje dichas especies de hongos responden de
manera diferencial a los efectos del pastoreo.

Los efectos de la selectividad sobre la colonizaancorricica también dependieron de la fertilibagi
tratamiento que simulo los efectos de las deyeesiale los animales en pastoreo, observandose un
efecto positivo tanto para la colonizacion totamcopara los ovillos debido a esta interaccion. Se
observé ademas que los mayores aumentos en laefi@audeP. dilatatumse dieron al combinarse
estos dos factoreaumentando en un 488 % (Lezama & Paruelo en piegt). podria deberse a que
por un lado la defoliaciéon dada por la selectividesdencadenaria mecanismos de compensacion del

crecimiento en estas plantas al tiempo que ldifaxtion (deyecciones) estaria aportando nutrientes
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aprovechables para su crecimiento. Esto podriaicaxpél aumento en la colonizacion total y por
ovillos ya que al verse favorecida la planta spafisiria de mayor cantidad de fotosintatos destsmado
los hongos micorrizégenos tal como lo sugiere petasis de limitacion por C.

Finalmente la interaccion entre los factores psaotdertilizacion, tuvo efecto significativo soblas
ovillos y resultd en un cambio de signo de la \@eaen ausencia de fertilizacion el pisoteo redajo
presencia de ovillos mientras que en las parcedailiZadas se observd un aumento de dichas
estructuras de intercambio. Si bien se ha encantjad la fertilizacion estaria aportando nutriemtes
ambiente y el pisoteo ayudaria a que se produzcetzla de estos con el suelo Qal 2011), parte

de los resultados obtenidos en el presente tralogjdan reflejar este hecho.

El estudio de las diferentes estructuras de los HMAnite conocer acerca del funcionamiento de la
interaccion micorricica. ElI hecho de que la colanian total no se viera afectada por el pastoreo
mientras que las estructuras de intercambio (adbdscy ovillos) si lo hicieron sugiere que el
funcionamiento de las micorrizas si pudo versetafiec debido al pastoreo. Ademas, los patrones
opuestos de respuesta de las estructuras de mtaocpodrian explicar que existe un recambio en las
especies de HMA, cambiando la composicion de laucddad fangica debido a la perturbacion que

representa el pastoreo.

Por otra parte, al estudiar los componentes debpssde manera aislada, se pudo observar que cada
uno ejerce efectos diferentes sobre la colonizap@mmicorrizas. La importancia relativa de cada
componente podria afectar el resultado global, ®vgcie podria explicar los efectos poco consistentes
del pastoreo sobre la colonizacidbn por micorrizaSusculares encontrados en los numerosos
antecedentes bibliogréaficos. Por este motivo elddje del estudio de cada uno de los componentes
del pastoreo y sus interacciones nos permite cordpremejor los efectos del pastoreo en su conjunto

sobre la colonizacién micorricica arbuscular.
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A modo de perspectivas, seria interesante anadizalesempefio de las plantas en situaciones de
pastoreo, de clausura y contar ademas con un feattomsin micorrizas. Ademas, los estudios
moleculares tendientes a la identificacion de Isgeeies de HMA que colonizaR. dilatatum,

permitirdn aumentar el conocimiento de esta intédac
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