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Resumen

La competencia y la facilitacibn son procesos clave que afectan la riqueza y la
cobertura de especies en las comunidades vegetales. Si bien el rol de la
competencia entre plantas ha sido bien establecido, desde las ultimas décadas
el papel de la facilitaciéon se ha destacado como otro proceso que afecta la
riqueza, la composicion y la dinAmica de las comunidades vegetales. Las
plantas establecidas pueden facilitar a sus vecinos a través de la mejora de las
condiciones microclimaticas (efectos abibticos) o de la proteccion frente a la
herbivoria (efectos bidticos). Los efectos abidticos incluyen la reduccion de la
radiacion solar, de la temperatura del aire y de la velocidad del viento y el
aumento de la humedad del suelo, en comparacion con las areas abiertas
circundantes. Por otra parte, las plantas pueden facilitar el establecimiento y
crecimiento de sus vecinos mediante la proteccion frente a los herbivoros a
través de espinas o toxinas o del ocultamiento visual. Determinar el papel que
tienen las interacciones entre plantas sobre la estructura y la dinamica de las
comunidades, es uno de los objetivos centrales de la ecologia vegetal.

En esta tesis se analiz6 el efecto del arbusto Acanthostyles buniifolius sobre la
rigueza y cobertura de especies herbaceas en pastizales de la region este de
Uruguay. Para ello, se realizaron tres experimentos manipulativos, cuyos
resultados fueron analizados en tres capitulos por separado.

El primer experimento tuvo como objetivo separar el efecto bidtico del arbusto
(proteccion frente a los herbivoros) del efecto abidtico (mejoramiento de las
condiciones microclimaticas) sobre la comunidad herbacea. Para ello se evalu6
el efecto del arbusto sobre cuatro tipos funcionales de plantas (TFP) y sobre
especies individuales, en dos areas adyacentes, una pastoreada y la otra
excluida al pastoreo durante tres afios. Se encontré que el arbusto protege a
las gramineas de los herbivoros, pero también beneficia a las gramineas C3 por
mejoramiento del microhabitat. Por el contrario, los cambios microclimaticos
generados bajo el dosel del arbusto perjudicaron a las gramineas C4 y a los
graminoides (monocotiledoneas no-gramineas). Las hierbas no mostraron un
comportamiento claro. Estos resultados indican que el metabolismo
fotosintético de las especies es un atributo clave para analizar la interaccidon

entre arbustos y gramineas en estos pastizales.



El segundo experimento tuvo como objetivo determinar si el microhabitat
generado por el arbusto beneficiaba o perjudicaba a las especies debido a
efectos aéreos o subterraneos. El experimento se realizd Unicamente en la
zona excluida al pastoreo, determinando la composicion floristica y la cobertura
de especies debajo de arbustos con el dosel atado y las raices intactas (efecto
subterraneo) y debajo de un dosel artificial (efecto aéreo). Se encontré que el
tratamiento aéreo perjudicaba a las gramineas C, y a los graminoides, mientras
qgue las gramineas Cj3; eran beneficiadas en el tratamiento subterrdneo. Esto
sugiere que el arbusto facilita a las gramineas C; posiblemente a través del
aumento de la humedad del suelo y que perjudica a las gramineas C, y a los
graminoides por el sombreado.

El tercer experimento tuvo como objetivo determinar el efecto del arbusto y del
pastoreo sobre los primeros estadios de vida de las especies herbaceas. Para
ello, en un experimento factorial donde se usaron parcelas de 1 m? con el
pastoreo y la presencia del arbusto como efectos fijos, se analizé la
emergencia, mortalidad y longevidad de plantulas a lo largo de dos afios.
Ademas, en el Ultimo afio se cuantificd la riqueza de morfoespecies. Se
encontré que la abundancia y riqueza de plantulas de dicotiledéneas fueron
afectadas negativamente por el arbusto y positivamente por el pastoreo. No se
encontraron efectos de estos factores sobre las monocotiledoneas. La
diferencia en abundancia entre los tratamientos se explica por variaciones en la
emergencia de las plantulas, pero no por variaciones en su mortalidad. A
diferencia de la emergencia, la longevidad de las plantulas fue mayor debajo
del arbusto. Los resultados de este capitulo indican que el arbusto afecta
negativamente la emergencia de dicotileddneas (posiblemente por la reduccion
de la radiacion solar), pero que las condiciones microclimaticas menos
extremas generadas debajo de su dosel tendrian un efecto positivo en la
longevidad de las plantulas. Por su parte, la generacion de claros y el aumento
de la radiacion incidente y la temperatura del suelo en pastoreo, favorecerian la
germinacion de las semillas.

Esta tesis representa un avance en el conocimiento de la importancia relativa
de la competencia y la facilitacibn entre arbustos y plantas herbaceas en
pastizales de Uruguay. Los resultados obtenidos apoyan la idea que la

facilitacion también es un proceso ubicuo en sistemas mésicos, mediado por el



metabolismo fotosintético en el caso de estos pastizales. Estos resultados son
relevantes ya que los arbustos como A. buniifolius son indeseados vy
generalmente son eliminados del sistema para aumentar el area efectiva de
pastoreo. Sin embargo pueden tener un papel relevante en el mantenimiento
de la riqueza y diversidad de estas comunidades, en un contexto local y
regional de pérdida de pastizales por las altas tasas de cambios en el uso del

suelo.
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Capitulo 1: Introduccion general
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La estructura de la vegetacion de un sitio particular depende de la accion
de diferentes factores, abioticos y bibticos, que actian como un filtro para el
establecimiento de las especies presentes en el conjunto regional de especies
(Cadotte et al., 2010). Muchas especies son eliminadas de la comunidad
vegetal debido a que la temperatura, la radiacion, las condiciones fisico-
qguimicas del suelo o la disponibilidad de agua o nutrientes no son las
adecuadas para satisfacer sus requerimientos. Las interacciones con otras
plantas vecinas, la presencia de herbivoros, agentes patdégenos o promotores
del crecimiento también afectan la presencia o abundancia de una especie en
la comunidad (Lortie et al., 2004). La importancia de estos factores en el control
de la estructura de la vegetacion varia en el tiempo y en el espacio. Identificar y
comprender el mecanismo de accion de dichos controles, es fundamental para
explicar la coexistencia de las especies y los patrones de diversidad de las
comunidades vegetales (Greig-Smith, 1983; Crawley, 1987).

1.1 Factores abidticos determinantes de la estructura de la vegetacion

El clima es el principal determinante de la estructura y la distribucion
espacial de la vegetacion a escalas globales (Hoffmann & Jackson, 2000). La
asociacion entre el clima y la vegetacion ha sido reconocida desde la época de
Teofrasto en el siglo IV aC (Terradas, 2001). El clima afecta fundamentalmente
la germinacion y el reclutamiento de los individuos, lo que a su vez limita los
rangos de distribucion de las especies (Walck et al., 2011). La influencia del
clima puede observarse en la formaciéon de tipos de vegetacion
fisondmicamente parecidos en regiones del planeta con climas similares. De
esta forma la distribucion geogréfica de los biomas (desiertos, pastizales,
sabanas y bosques), puede ser determinada de manera muy precisa con la
informacion climatica de temperatura y precipitacién de las distintas regiones
del planeta (Woodward et al., 2004).

Los gradientes globales de temperatura y precipitacion también afectan
la distribucion de las gramineas de acuerdo a su metabolismo fotosintético. Las
especies C, se distribuyen de manera preferencial en regiones con mayor
temperatura y menor precipitacion que las especies Cs, debido a que suprimen
la fotorrespiracion y exhiben mayor eficiencia en el uso del agua (Edwards et

al., 2010). Las especies C, dominan en regiones cdlidas (latitudes bajas) y
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zonas bajas y son desplazadas por las C3; que dominan las regiones frias
(latitudes altas) y zonas elevadas (Still et al., 2003). La transicién o “cross-over”
entre el dominio de las gramineas Csz y el de las C4 ocurre en regiones en
donde la temperatura de la estacion de crecimiento oscila entre los 20 y 25°C
de temperatura (Ehleringer, 2005; Bremond et al., 2012).

A escalas locales, las variaciones climaticas estacionales o eventos
extremos puntuales como olas de calor, sequias o inundaciones, pueden tener
efectos importantes en el desarrollo de la vegetacién (Klanderud et al., 2015).
También otros factores, como la frecuencia (Collins, 2000) e intensidad (Wilson
& Tilman, 2002) del régimen de disturbios tienen un importante rol. El tipo de
suelo, pH, salinidad, la topografia e incluso pequefias variaciones en la altura
de los sitios, determinan la composicion local de especies (Chaneton et al.,
2005). Muchas especies tolerantes a las condiciones ambientales locales
estaran en la comunidad y otras no, dependiendo de la presencia y de las

interacciones que establezcan con otras especies.

1.2 Factores bioticos determinantes de la estructura de la vegetacion

Muchas comunidades vegetales tienen un fuerte control ejercido por los
herbivoros (Maron & Crone, 2006). Los controles ejercidos por los herbivoros
(de tipo “top down”) son importantes tanto en comunidades terrestres como
acuaticas aunque generan efectos distintos. En comunidades terrestres tienden
a incrementar la rigueza de especies mientras que en las acuaticas la
disminuyen (Hillebrand et al., 2007). Los herbivoros generan cambios a través
de la remocion de biomasa, del consumo selectivo de algunas especies, del
transporte de semillas y propagulos y de las perturbaciones que realizan
(Huntly, 1991). Los efectos generados por los herbivoros pueden ser tan
importantes como los generados por el clima. Esto se ha visto en los cambios
inducidos en la vegetacion luego de la extincion de la megafauna del
Cuaternario hace 10000 afios (Rule et al., 2012; Bakker et al., 2016).

Al igual que la herbivoria, las interacciones entre plantas también han
sido identificadas como un factor estructurador de las comunidades vegetales
(Brooker, 2006). Las plantas consumen los mismos recursos para Su
crecimiento (luz, agua y nutrientes del suelo), lo que disminuye su

disponibilidad para el resto de las plantas (Craine & Dybzinski, 2013). La
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limitacion de recursos promueve la competencia entre los individuos, afectando
la capacidad de las plantas de establecerse y crecer en ese sitio (Stoll &
Weiner, 2000). La competencia por recursos puede disminuir el crecimiento y/o
la inversion en reproduccion de los individuos y en casos extremos puede
eliminar de la comunidad a la especie competitivamente subordinada
(Rajaniemi, 2002).

Ademas de competir, las plantas pueden tener efectos beneficiosos
sobre sus vecinos al modificar las condiciones abi6ticas y bidticas y generar un
microambiente mas propicio para el establecimiento de algunas plantas
intolerantes a las condiciones ambientales locales (Michalet & Pugnaire, 2016).
Algunas especies son capaces de amortiguar los cambios bruscos de
temperatura, disminuir la alta radiacion incidente y la velocidad del viento o
aumentar la humedad del suelo en su entorno (Bonanomi et al., 2011). Estos
cambios facilitan el establecimiento de algunas especies que, de lo contrario,
no podrian establecerse en esa comunidad (Michalet & Pugnaire, 2016). Un
ejemplo clasico de facilitacién es el de las plantas “nodrizas” de los sitios
semiaridos. En estos ambientes, el reclutamiento de individuos esta casi
restringido al microambiente generado debajo de estas plantas. Este efecto
positivo se debe a que debajo de una planta nodriza las plantulas experimentan
condiciones ambientales menos extremas que en los espacios abiertos, lo que
aumenta su sobrevivencia (Schiffers & Tielborger, 2006).

La proteccion frente a la herbivoria es otro mecanismo de facilitacion
gue opera en las comunidades vegetales (Howard et al., 2012). La presencia
de plantas con defensas fisicas (espinas) o quimicas (toxinas) o baja
palatabilidad, genera un refugio biético en el cual las especies palatables
pueden prosperar al no ser accesibles para los herbivoros (Smit et al., 2009).
La presencia de plantas protectoras afecta no solo la sobrevivencia de los
individuos, sino que afecta la distribucion espacial de los mismos (Graff &
Aguiar, 2011). Ademas, aumentan la riqueza y la diversidad ya que las
especies palatables alcanzan la etapa reproductiva en estos sitios y generan un
efecto de masa que evita la extinciéon local de las mismas (Oesterheld &
Oyarzabal, 2004).

Hasta la mitad de la década de 1990, la competencia entre plantas fue la

interaccibn mas estudiada por los ecélogos vegetales (Michalet & Pugnaire,
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2016). Sin embargo, debido a la creciente evidencia de interacciones positivas
en las comunidades, Bertness y Callaway (1994) propusieron la “hipotesis del
gradiente de estrés” (SGH) que sugiere que la facilitacion y la competencia
actuarian simultdneamente sobre los individuos y que la importancia relativa de
la facilitacion aumentaria con el aumento del estrés ambiental. El
reconocimiento explicito del rol de la facilitacion en la organizacion de las
comunidades ha tenido un fuerte impacto en la teoria ecoldgica (Bruno et al.,
2003). A lo largo de los afios, la SGH ha tenido un fuerte valor heuristico y ha
recibido mucho apoyo empirico (He et al., 2013). Sin embargo, en los ultimos
afios sus predicciones han sido cuestionadas. Varios autores argumentan que
la facilitacion a menudo colapsa en los ambientes mas extremos del gradiente
de estrés y que prevaleceria sobre la competencia en condiciones mas
moderadas que las planteadas inicialmente (Smit et al., 2007; Holmgren &
Scheffer, 2010; Michalet et al., 2014). Ademas del estrés ambiental, los
cambios en la importancia relativa de la competencia y la facilitacion podrian
deberse al tipo y magnitud del gradiente de estrés (Holzapfel, 2006; Maestre et
al., 2009), los rasgos funcionales de las especies que interactuan (Callaway,
2007) o su estado ontogénico (Miriti, 2006; Nufiez et al., 2009).

1.3 Pastizales

Los pastizales son ecosistemas que se caracterizan por la dominancia
de vegetacion herbacea, principalmente gramineas, y en algunas zonas la
presencia de un componente lefioso (Sala et al., 1996). Ocupan un 25% de la
superficie terrestre y su distribucion esta determinada por factores abioticos,
principalmente temperatura y precipitacion. Se desarrollan de manera natural
en regiones del planeta que tienen una precipitaciéon anual acumulada que se
encuentra entre los 150 y 1200 mm y una temperatura media anual entre 0 y
25°C (Sala et al., 2001).

En Sudamérica se encuentran los pastizales del Rio de la Plata (PRP),
una de las unidades biogeogréficas mas extensas de pastizales templados.
Ocupan un area de 700.000 km? de superficie que se extiende desde el centro-
este de Argentina a través del territorio uruguayo hasta el sur de Brasil
(Soriano, 1991). La riqueza supera las 4800 especies vegetales, de las cuales

mas de 400 son endémicas de la regién (Andrade et al., 2018). En Uruguay, los
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pastizales cubren 105.000 km? lo que representa algo mas del 64% del
territorio (MGAP, DIEA, 2011). Por su ubicacion latitudinal, corresponden a una
zona de transicidén en la dominancia de las gramineas C3 y C4, por lo que en
Uruguay coexisten especies con ambos tipos de metabolismo fotosintético.

A escala local, buena parte de la investigacién en los PRP ha estado
enfocada en evaluar los efectos del pastoreo por ganado doméstico sobre la
estructura y el funcionamiento de la comunidad. Estos trabajos han permitido
determinar el fuerte control que ejerce el pastoreo sobre la riqueza y cobertura
de especies, su dinamica sucesional, la productividad primaria neta aérea y
subterranea y el ciclado de nutrientes entre otros aspectos (Oesterheld & Sala,
1990; Rusch & Oesterheld, 1997; Rodriguez et al., 2003; Altesor et al., 2006;
Pifieiro et al., 2009; Lopez-Marsico et al., 2015; Fedrigo et al., 2018). Por el
contrario, se ha generado escasa informacion sobre el posible papel facilitador
de algunas plantas en la comunidad vegetal. En este sentido se ha evaluado el
rol de la especie Eryngium horridum como refugio bidtico (Fidelis et al., 2009;
Noell-Estapé et al., 2013) y del arbusto Acanthostyles buniifolius en la
distribucion espacial (Fernandez et al., 2014) y el crecimiento (Fernandez &
Altesor, 2019) de gramineas C3 y C4. En este ultimo estudio, se observé que la
presencia de A. buniifolius tuvo efectos negativos para dos gramineas C4
(Axonopus fissifolius y Coelorachis selloana) y neutro para una graminea Cs;
(Bromus auleticus). Sin embargo, como este trabajo fue realizado solo con tres
especies, es muy dificil generalizar acerca del efecto del arbusto sobre la
comunidad del pastizal. Ademas, en los pastizales conviven otras especies
herbaceas no gramineas, por lo que habria que incluir al resto de los grupos de
especies presentes. Tampoco se pudo determinar un posible efecto de
proteccion frente al pastoreo ya que el trabajo se realizé en un sitio clausurado
al ganado.

Determinar el efecto de A. buniifolius sobre el estrato herbaceo es un
aspecto importante para entender mejor los mecanismos que promueven
cambios en la riqgueza y composicion de especies. Este conocimiento tiene
incidencia tanto desde el punto de vista te6rico como aplicado. Desde el punto
de vista tedrico, aborda un aspecto muy importante pero poco explorado en
nuestro pais, como es el papel de las interacciones entre plantas en la

estructura de la vegetacion. Desde el punto de vista aplicado su importancia
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radica en el hecho de que A. buniifolius es el arbusto dominante de los
pastizales uruguayos (Baeza, 2016) y se ha destinado un gran esfuerzo en
evaluar técnicas para su erradicacion (Aleman & Gomez, 1989; Barrios &
Noguez, 1999) ya que, en general, se considera que su presencia es negativa
para las gramineas y por lo tanto afecta la disponibilidad de forraje para el
ganado (Sarroca & Strauch, 1994). Conocer los efectos que ejerce el arbusto
en la comunidad en su conjunto y sobre los diversos grupos que conforman el
pastizal, su interaccion con el pastoreo, y su efecto durante desarrollo
ontogenético de las plantas a las cuales afecta, permitiria disefiar planes de
manejo sustentados sobre bases cientificas solidas y predecir posibles
escenarios en un contexto de intensificacion de las perturbaciones y de cambio

climatico.

1.4. Objetivos y organizacion de la tesis

Esta tesis esta organizada en cinco capitulos. El primer y el quinto capitulo
corresponden a una introduccion general (este capitulo) y a una discusion
general, respectivamente. Los capitulos 2, 3 y 4 abordan diferentes aspectos
relativos al efecto del arbusto A. buniifolius sobre la estructura de la vegetacion
herbacea del pastizal. Los trabajos fueron realizados en una zona alta y plana,
de suelos poco profundos y con una cobertura de arbustos cercana al 30% del

area.

Capitulo 2: Efectos del arbusto Acanthostyles buniifolius sobre la riqueza y
cobertura de especies herbaceas de un pastizal de la regidon este de Uruguay
El objetivo principal de este capitulo fue separar y evaluar el efecto
abiotico del arbusto (mejoramiento de las condiciones del microhabitat) del
efecto biodtico (proteccion frente al pastoreo) sobre la riqueza de especies de la
comunidad herbacea, la cobertura de TFP (gramineas Cjs, gramineas C,,

hierbas y graminoides) y la cobertura de especies.
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Capitulo 3: Efecto aéreo y subterrdneo del arbusto Acanthostyles buniifolius
sobre la estructura de la comunidad herbacea de un pastizal de la regién este
de Uruguay

El objetivo principal de este capitulo fue evaluar el efecto abiotico del
arbusto, separando el efecto aéreo del efecto subterraneo, sobre la riqueza de
especies de la comunidad herbacea, la cobertura de TFP (gramineas Cs,

gramineas Cy4, hierbas y graminoides) y la cobertura de especies.

Capitulo 4: Efectos del pastoreo y del arbusto Acanthostyles buniifolius sobre la
emergencia y el establecimiento de plantulas de un pastizal de la regién este
de Uruguay

El objetivo principal de este capitulo fue evaluar el efecto del pastoreo y
del arbusto sobre la abundancia, la emergencia, la mortalidad, la longevidad y
la rigueza de morfoespecies de plantulas de dicotiledéneas vy

monocotiledéneas.
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Capitulo_2: Efectos del arbusto Acanthostyles buniifolius sobre la
rigueza y cobertura de especies herbaceas de un pastizal de la region

este de Uruguay

Los principales resultados de este capitulo fueron publicados en:

Ferndndez, G.; Lezama, F. & Rodriguez, C. (2019). Decoupling facilitative
effects in a temperate sub-humid grassland: photosynthetic metabolism
matters. Plant Ecology & Diversity. doi: 10.1080/17550874.2019.1572246

(Se anexa al final del documento).
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2.1 Introduccién

Las interacciones entre plantas juegan un rol clave en la determinacion
de la estructura y el funcionamiento de las comunidades vegetales (Callaway &
Pennings, 2000). Las plantas pueden ejercer efectos negativos 0 positivos
sobre sus vecinos, a través de un equilibrio complejo y dindmico en el que
estan involucradas la competencia y la facilitacién respectivamente (Bertness y
Callaway, 1994; Bruno et al., 2003; Mclntire & Fajardo, 2014). Histéricamente,
la mayoria de los estudios empiricos y modelos tedricos han sefialado a la
competencia como la principal fuerza estructuradora de las comunidades
vegetales (Hairston et al., 1960; Schoener, 1983; Craine & Dybzinski, 2013).
Sin embargo, desde las ultimas décadas, un creciente volumen de evidencia
descriptiva y experimental destaca el papel de la facilitacibn como otro proceso
importante y general que afecta la riqueza, la composicion y la dinamica de la
comunidad vegetal (Hunter & Aarssen, 1988; Stachowicz, 2001; Le Bagousse-
Pinguet et al., 2014).

La facilitacion es el efecto positivo de una planta sobre el crecimiento o
la reproduccion de otra u otras especies de la comunidad vegetal (Holmgren et
al.,, 1997). La presencia de una planta, conocida como “planta nodriza” o
“benefactora”, genera efectos positivos a través del mejoramiento de las
condiciones microclimaticas debajo de su dosel (efectos abidticos de
micrositios) y/o a través de la proteccién contra los herbivoros (efectos de
refugio bidtico). Los efectos abidticos incluyen la reduccion de la radiacion
solar, de la temperatura del aire y de la velocidad del viento en comparacion
con las areas abiertas circundantes (Xu et al., 2010; Fernandez et al., 2014;
MihoC€ et al., 2016). Estos cambios reducen la fotoinhibicion y el estrés hidrico
al que algunas especies pueden estar sometidas (Holmgren et al., 1997).
También el suelo sufre cambios como el aumento de la humedad, de los
nutrientes y la materia organica o la estabilizacion de sus propiedades (Flores
& Jurado, 2003; Bonanomi et al., 2011). Los efectos de refugio incluyen la
proteccion contra el dafio y el pisoteo de grandes herbivoros a través de
defensas fisicas (espinas) o quimicas (toxinas) o reduciendo la accesibilidad o
la probabilidad de que los individuos sean localizados (Barbosa et al., 2009;

Louthan et al.,, 2014). Aungque una planta benefactora puede ejercer ambos
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efectos positivos simultdneamente, el efecto interactivo de la mejora
microclimatica y el refugio contra los herbivoros ha sido escasamente evaluado
(Callaway et al., 2005; Soliveres et al., 2012).

En la literatura cientifica, es posible encontrar ejemplos diversos de
plantas benefactoras en distintos ambientes (Bonanomi et al., 2011). Los
ejemplos van desde especies herbdceas como gramineas, hasta especies
lefiosas como arbustos y arboles. Sin embargo, las especies lefiosas en
general y las arbustivas en particular se encuentran entre las principales
plantas benefactoras utilizadas como modelo de estudio (Filazzola & Lortie,
2014). Por su parte, las especies beneficiarias son en general especies
herbaceas, aunque también se ha estudiado el efecto de la facilitacion sobre
los primeros estadios de vida de especies lefiosas (Gomez-Aparicio et al.,
2005). Algunos autores plantean que la facilitacion tiende a ocurrir entre
especies distantes filogenéticamente, debido a que sus nichos de regeneracion
son complementarios, mientras que la competencia ocurre entre especies
emparentadas ya que tienen nichos de regeneracion similares (Verdu &
Valiente-Banuet, 2011).

La Hipotesis del Gradiente de Estrés (SGH por sus siglas en inglés
“Stress Gradient Hypothesis”) propuesta por Bertness y Callaway (1994)
plantea que la frecuencia relativa de la facilitacion aumenta de manera lineal
con el aumento del estrés abidtico y la presion de consumo. Como resultado, el
papel de las plantas benefactoras ha sido comiunmente evaluado en ambientes
“estresantes” como los ecosistemas aridos, semiaridos, subalpinos y salinos y
ha sido ignorado en gran medida en ambientes mas productivos (Michalet &
Pugnaire, 2016). Sin embargo esta vision ha sido cuestionada, ya que el estrés
es una condicion experimentada por las especies y no por una comunidad en si
misma (Korner, 2003). Ademas, en los ultimos afios varios autores han
argumentado que la facilitacibn no aumentaria linealmente con el estrés
abiotico sino que colapsaria en las condiciones mas extremas y dominaria en
las condiciones mas moderadas de un gradiente abiético (Holmgren & Scheffer,
2010; Michalet et al., 2014).

La importancia relativa de la facilitacion también depende de la historia
de vida de la especie beneficiaria (Liancourt et al., 2005) y en consecuencia,

una especie benefactora puede afectar de forma diferencial a otras especies
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que coexisten pero que tienen diferentes requerimientos abioticos (Yang et al.,
2010). Por este motivo, los efectos de la facilitacion han recibido mas atencion
y se comprenden mejor a nivel individual y a nivel poblacional, aunque también
se sabe que tienen consecuencias a nivel comunitario (Cavieres & Badano,
2009). Este hecho ha disminuido la generalidad y la capacidad predictiva de la
SGH ya que resulta dificil extrapolar las consecuencias individuales o
poblacionales de las interacciones entre pares de especies a toda una
comunidad, debido a la variedad de respuestas que se pueden encontrar en un
conjunto de multiples especies (Soliveres & Maestre, 2014). Una forma
alternativa de evaluar el papel de la facilitacién a nivel comunitario es agrupar
las especies en tipos funcionales de plantas (TFP). Los TFP son definidos
como grupos de especies no relacionadas filogenéticamente, que comparten
algun atributo biolégico que les permite tener un comportamiento similar en un
ambiente determinado (Lavorel et al., 1997). Los tipos y atributos funcionales
han sido ampliamente utilizados para evaluar la respuesta de las plantas a
diferentes factores incluyendo el pastoreo (Diaz et al., 2007), los cambios
ambientales (Chapin et al., 1996) y las interacciones entre plantas (Xu et al.,
2010).

La facilitacion entre plantas ha sido escasamente evaluada en pastizales
templados (Flores & Jurado, 2003). Este hecho podria deberse a que no se
esperan efectos positivos en estos ambientes, lo que desalienta su busqueda.
Ademas, algunos trabajos sugieren que la competencia por luz seria la
principal interaccion entre arbustos y gramineas (Briggs et al., 2005). En este
sentido se observo que la reduccion de la radiacion debajo del arbusto Cornus
drummondii, que se ha expandido en pastizales mésicos del centro de Estados
Unidos debido a la ausencia de fuego recurrente, afecta negativamente el
crecimiento de las gramineas (Lett & Knapp, 2003). Sin embargo, en pastizales
de Brasil y Uruguay se observo que la hierba arrosetada Eryngium horridum
(cardilla) constituye un refugio bidtico frente al pastoreo para algunas especies,
incrementando la riqueza local y la cobertura de las especies mas palatables
(Fidelis et al., 2009; Noell-Estapé et al., 2013). También Bernardi et al. (2016),
registraron una mayor biomasa de gramineas C; debajo del dosel de arboles
nativos (principalmente Acacia caven) que crecen aisladamente en pastizales

uruguayos en comparacion con sitios abiertos.
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Nuestro pais estéd ubicado en una zona de transicion en lo que refiere a
los limites de distribucion de las gramineas, por lo que nuestros pastizales son
una mezcla de gramineas con metabolismo C3 y C4 (Epstein et al., 2002). El
metabolismo C, es una modificacion de la via ancestral C3 originada en varios
eventos independientes dentro de la familia Poaceae (GPWG I, 2012). El éxito
ecologico de las especies C, estd asociado con la expansion de biomas
abiertos, dominados por plantas herbaceas, como sabanas y pastizales
(Christin et al., 2008; Edwards & Smith, 2010). Las plantas C, generalmente
toleran temperaturas y radiacion solar mas altas, condiciones mas secas,
mayor estacionalidad y menores niveles de CO, en la atmésfera que las
especies C3 y rara vez colonizan los habitats boscosos donde prevalece una
menor luminosidad y las temperaturas son mas bajas (Sage, 1999). Si bien las
gramineas C3 y C, tienen diferentes requerimientos ambientales para su
crecimiento y desarrollo, el efecto de los arbustos sobre gramineas con distinto
metabolismo fotosintético ha sido escasamente explorado en nuestro pais y en
la region.

En los pastizales del Rio de la Plata (PRP) se ha sefalado al pastoreo
como una perturbacion clave que determina su estructura, su dinamica
sucesional y su funcionamiento (Rusch & Oesterheld, 1997; Rodriguez et al.,
2003; Altesor et al., 2005, Lezama et al., 2014; Fedrigo et al., 2018). El
pastoreo modifica la composicion de especies, la riqueza y el perfil vertical de
la vegetacion, entre otros atributos (Cayssials & Rodriguez, 2018). Los cambios
en la composicion de especies y en la estructura de la vegetacion generados
por el pastoreo, han sido estudiados en sitios pareados clausura-pastoreo. Una
vez clausurado un sitio, los cambios mas importantes en el recambio de
especies y en la estructura de la vegetacion ocurren en los dos primeros afios
(Rodriguez et al., 2003). Bajo pastoreo la vegetacion tiene dos estratos: un
estrato bajo y denso formado por plantas herbaceas, principalmente
gramineas, y un estrato alto dominado por sufratices y arbustos (Soriano,
1991). En Uruguay el arbusto dominante en condiciones de pastoreo es
Acanthostyles buniifolius (Hook. & Arn.) R.M. King & H. Rob. (Chebataroff,
1960; Soriano, 1991; Altesor et al., 2005).

En nuestro pais se han realizado algunos trabajos para evaluar el efecto

del arbusto A. buniifolius sobre el estrato herbaceo. En un estudio de remocion
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del arbusto, Rossado (2011) encontrd que la remocion promovia el aumento de
la cobertura de Paspalum dilatatum (graminea C4;) y la disminucion de
Piptochaetium stipoides (graminea Cs3). En un estudio de distribucion espacial a
pequefa escala, realizado en pastizales pastoreados, Fernandez et al. (2014)
observaron que el arbusto se asociaba negativamente con dos gramineas C, y
positivamente con dos gramineas Cs. Estos resultados opuestos podrian ser
consecuencia de las diferentes condiciones abiéticas que las gramineas C3 y
C4 requieren para su crecimiento. La agregacion de las especies Cs con el
arbusto podria deberse a la reduccion de la temperatura y de la velocidad del
viento debajo del arbusto que disminuyen la fotorrespiracién y la pérdida de
agua por transpiracion. En relacién a las gramineas C,, la repulsion podria
explicarse por la reduccion de radiacion solar y la competencia subterranea que
disminuyen la biomasa vegetativa y reproductiva de estas gramineas
(Fernandez & Altesor, 2019). Ademas de los efectos abioticos mencionados, el
arbusto ejerceria sobre todas las especies un efecto positivo debido a la
proteccion frente al ganado. Por lo tanto, el efecto neto sobre los distintos TFP
dependeria del balance entre los efectos negativos y positivos que éste ejerza

sobre las especies en presencia y en ausencia de ganado.

Objetivo general
El objetivo general de este trabajo fue evaluar el efecto del arbusto
Acanthostyles buniifolius sobre la estructura de la comunidad herbacea de un

pastizal de Uruguay.

Objetivos especificos

1) separar y cuantificar los efectos del mejoramiento microclimatico de los
efectos de proteccion frente al pastoreo sobre la riqueza de especies de la
comunidad herbacea, la cobertura de TFP (gramineas Cs, gramineas C,,

hierbas y graminoides) y la cobertura de especies.

2) determinar el efecto del arbusto sobre la radiacion incidente, la temperatura

superficial del suelo y la humedad del suelo.
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Hipodtesis

Debido a que las especies pertenecientes a diferentes TFP deberian
diferir en el tiempo, fuente y eficiencia del uso de los recursos, se plantea la
hipotesis de que la intensidad de la facilitacion variara entre los cuatro tipos
funcionales definidos para comunidades de pastizales templados: gramineas
Cs; (invernales), gramineas C, (estivales), hierbas y graminoides
(monocotiledéneas no-gramineas) (Altesor et al., 2006; Lezama et al., 2014).
Se espera observar un mayor efecto positivo del arbusto en condiciones de
pastoreo que en la clausura, ya que ambos mecanismos de facilitacion
(mejoramiento microclimatico y refugio biodtico) estarian operando con la
presencia del ganado. Ademas, se predice que las plantas con metabolismo C3
serian el grupo mas beneficiado por la presencia del arbusto, ya que el
mejoramiento de las condiciones microclimaticas debajo de su dosel reduciria

su actividad fotorrespiratoria.

2.2 Materiales y métodos

Sitio de estudio

El estudio se realiz6 en un establecimiento privado de ~1000 ha.,
dedicado a la ganaderia extensiva sobre pastizal. Dicho establecimiento esta
ubicado en la region geomorfologica Sierras del Este (33° 11'S, 54° 33'0) en el
Departamento de Treinta y Tres, Uruguay. Esta region abarca un area de
2.500.000 ha., de las cuales el 66% estan cubiertas por pastizales (Baeza et
al., 2019). En general predominan los suelos superficiales y muy superficiales
con pedregosidad y/o rocosidad en un relieve enérgico. Desde el punto de vista
fitogeografico, la region pertenece a los Campos del Sur de los Pastizales del
Rio de la Plata (Soriano, 1991). El sitio de estudio corresponde a la comunidad
de pastizales densos de Eryngium horridum-Juncus capillaceus definidos por
Lezama et al. (2019). Las especies dominantes son Piptochaetium
montevidense, Richardia humistrata, Chevreulia sarmentosa, Dichondra sericea
y Paspalum notatum (Lezama et al.,, 2011). Para el periodo 1991-2016, la

precipitacion media anual fue de 1400 mm y la temperatura media anual fue de
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17 °C (http://www.inia.uy/gras/Clima/Banco-datos-agroclimatico, Ultimo acceso
el 1° de junio de 2018).

Especie benefactora

Acanthostyles buniifolius (Compositae), conocido como chirca o chilca,
es un arbusto perenne de altura media (1-2 m de altura) nativo de Argentina,
Uruguay, Brasil, Paraguay y Bolivia (Grossi et al., 2011). Su ciclo de vida no
excede los 20 afios, generalmente florece durante el verano y produce grandes
cantidades de aquenios que se dispersan libremente por el viento (Galindez et
al., 2013). Es un arbusto que tiene la capacidad de rebrotar después de un
incendio o dafio fisico a través de un xylopodio lefioso (Biganzoli et al., 2009).
Por lo general, es muy ramificado, con un follaje laxo en la parte superior de las
ramas. Aunque la especie carece de espinas o toxinas, tiene un valor
nutricional bajo o nulo (Rios, 2007), por lo que apenas es consumida por el

ganado cuando es adulto.

Disefio experimental

A finales de diciembre del afio 2013, se realizo una clausura de 2500 m?
(50 m x 50 m) en un potrero de 100 ha. sometido a un pastoreo moderado
(~0,5 animales/ ha.). En la clausura y en el area bajo pastoreo continuo, se
seleccionaron 5 arbustos (cubierta del dosel ~1 m? y una altura de 1,5 m)y 5
sitios abiertos (sin arbustos) localizados o mas préximo posible al arbusto. En
cada uno de estos 20 micrositios se instalé una parcela permanente de 1 m?
(10 dentro y 10 fuera de la clausura) con el arbusto en el centro, para realizar el
seguimiento temporal de la vegetacibn y de las condiciones abidticas.
Inmediatamente después de instalada la clausura, se determiné la composicion
floristica inicial y las condiciones microclimaticas de las 20 parcelas. La
vegetacion fue relevada en este momento del afio ya que la mayoria de las
especies tienen estructuras reproductivas, lo que facilita su identificacion. La
composicion floristica se determin6d a través del “punto de intercepcion” (Greig-
Smith, 1983). Este método se basa en la posibilidad de registrar las plantas
presentes sobre un punto del suelo (Matteucci & Colma, 1982). Para esto se
utilizé6 un marco de metal de 1 m? del cual bajaban 81 agujas verticales

(separadas 10 cm) desde una altura de 50 cm. Todas las especies que eran
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tocadas por una aguja fueron registradas. Los muestreos de vegetacién se
repitieron en las mismas parcelas y con la misma metodologia en diciembre de
2014, 2015y 2016.

Durante tres afios se midi6 de manera estacional la cantidad de luz incidente,
la temperatura del suelo y la humedad del suelo en las 20 parcelas. Todas las
variables abidticas se midieron alrededor del mediodia. La luz incidente se
midié al nivel del suelo (10 cm de altura) utilizando un luxémetro digital (Tondaj
LX1010B). La temperatura de la superficie del suelo se midi6 usando un
termémetro infrarrojo (Nicety ST530) y la humedad del suelo se midié a una
profundidad de 10 cm con un sensor de humedad (Extech MO750).

Célculo de riqueza y cobertura de especies y de TFP

Las especies censadas fueron clasificadas en cuatro tipos funcionales
de plantas (TFP): gramineas Cj, gramineas C,, hierbas y graminoides
(monocotiledéneas no-gramineas).
Para cada tratamiento y para cada afio de muestreo se calculo la riqueza (total
y por TFP) y la cobertura por especies y por TFP.
La cobertura de cada especie se calculé como: Yx/ n; donde Y es el nUmero de
agujas que tocan a la especie X y n es el nimero total de agujas (Damgaard et
al., 2011). La cobertura de los TFPs (gramineas Cs, gramineas C4, hierbas y
graminoides) se calculé como la suma de la cobertura de todas las especies

individuales que pertenecian a cada TFP.

Comparacion de los tratamientos luego de 3 afios de clausura

Los analisis para evaluar el efecto del arbusto sobre la comunidad
herbacea, se realizaron exclusivamente comparando los tratamientos con los
datos de 2016. De acuerdo con los antecedentes, luego de tres afios de
clausura al ganado ya se establecen los principales cambios floristicos en la
comunidad (Rodriguez et al., 2003). Por lo tanto se asumié que en 2016, en el
area clausurada solo estaria operando el efecto facilitador del arbusto debido al
mejoramiento de las condiciones microclimaticas debajo de su dosel, mientras
gue en la zona pastoreada estarian operando tanto el efecto de mejoramiento

microclimético, como el efecto de proteccidn ante los herbivoros.
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Analisis de datos

Las diferencias entre tratamientos en la rigueza de especies (total y por
TFP) se analizaron mediante ANOVA de una via. Se realizaron pruebas LSD
de Fisher para comparaciones “a posteriori” cuando fue necesario. Previo a los
analisis, se chequed que los datos cumplieran con los supuestos de normalidad
y homogeneidad de varianza.

Para evaluar el efecto del arbusto en la cobertura de especies y de TFP se
calcul6 el indice relativo de interaccion entre plantas (RIl, del inglés “Relative
Interaction Index”) de acuerdo a Armas et al., (2004):

RII = (Xa* - X&) (Xa" + Xa)
donde Xa" y Xa” son la cobertura de la especie objetivo o TFP en presencia y
ausencia del arbusto, respectivamente. El indice es simétrico alrededor de cero
(efecto neutro) y oscila entre +1 (facilitacion) y -1 (competencia). Para
determinar si una desviacion era significativamente distinta de cero, se uso el
test t de Student. Solo se consideraron las especies que se encontraron en al
menos tres parcelas pareadas.

Los valores de luz incidente, temperatura y humedad del suelo fueron
promediados por estacion. El efecto del arbusto sobre la luz incidente, la
temperatura del suelo y la humedad del suelo se analizo utilizando ANOVA de
una via, luego de verificar que cumplieran con los supuestos de normalidad y
homogeneidad de varianza. Todos los analisis estadisticos se realizaron con
InfoStat (Di Rienzo et al., 2017).

2.3 Resultados

A lo largo de los cuatro afios de estudio se detectaron 102 taxones (20
gramineas C3; 33 gramineas C4; 39 hierbas y 10 graminoides), de los cuales 77
fueron identificados a nivel de especie (Anexo 2.1).

En términos generales, el efecto del arbusto a lo largo de los afios fue positivo
para las gramineas C3 y neutro o negativo para el resto de los tipos

funcionales, tanto en términos de rigueza como de cobertura (Anexo 2.2).
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Comparacion de los tratamientos luego de 3 afios de clausura: riqueza total de
especies y por TFP

La presencia de A. buniifolius afect6 la riqueza total de especies pero
solamente en el area pastoreada, siendo 13,6% mayor debajo del arbusto en
comparacién con los micrositios abiertos (Figura 2.1, Tabla 2.1). Cuando la
riqgueza de especies se analizé por TFP, solamente las gramineas tuvieron una
respuesta significativa a la presencia del arbusto y la misma varié dependiendo
de su metabolismo fotosintético. La riqueza de gramineas C; fue 70% mayor
debajo del arbusto en el area bajo pastoreo. Por otro lado, la riqueza de
gramineas C, fue 22% menor debajo del arbusto en el area clausurada (Figura
2.2, Tabla 2.1).
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Figura 2.1. Promedio (t E. E.) de la riqueza total de especies herbaceas creciendo en
sitios abiertos y debajo del arbusto Acanthostyles buniifolius en clausura y en pastoreo.
Diferentes letras indican diferencias significativas entre tratamientos (p< 0,05).
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Figura 2.2. Promedio (+ E. E.) de la riqueza de especies de los Tipos Funcionales de

Plantas en sitios abiertos y debajo del arbusto Acanthostyles buniifolius en clausura y

en pastoreo. Diferentes letras indican diferencias significativas entre los tratamientos

(p< 0,05).

Tabla 2.1. Efecto de los tratamientos sobre la riqueza total de especies y por Tipos
Funcionales de Plantas (Gramineas Cs; Gramineas C4; Hierbas; Graminoides) en
pastizales de las Sierras del Este. Se muestran los valores de F y p derivados del ANOVA
de una via. En negrita se muestran los valores con p< 0,05.

Riqueza de especies
Efecto (G.L.) Total GramC; | GramC, | Hierbas | Gramin.
Tratamiento (3) 15 7,3 6,6 7,73 0,75
0,00007 | 0,003 0,004 0,002 0,54
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Comparacion de los tratamientos luego de 3 afios de clausura: cobertura de
especies y de TFP

El RII, evaluado a través de la cobertura de las especies, fue siempre
mayor en el area bajo pastoreo en comparacion con la clausura para todos los
TFP. Las gramineas Cj3 fueron el Unico grupo funcional que mostr6é valores
positivos de RIl en ambas situaciones de pastoreo, pero el efecto del arbusto
se duplicé en el area bajo pastoreo. Las gramineas C4 y los graminoides
mostraron valores negativos de RII dentro de la clausura pero valores neutros
bajo pastoreo. Las hierbas fueron indiferentes a la presencia del arbusto,
mostrando valores que no difirieron de cero en ambas situaciones de pastoreo
(Figura 2.3).

1
Gramineas C3 Gramineas C4 Hierbas Graminoides
*
T 05 1 I
2 *
e
o
; - I T
[7,]
: ° — I
p) * T
c
2
Zz 0,5
*
m Clausura
Pastoreo
-1

Figura 2.3. Promedio (+ E. E.) del indice Relativo de la
Interaccion (RIl) para el efecto del arbusto Acanthostyles
buniifolius sobre la cobertura de los Tipos Funcionales de
Plantas en condiciones de clausura y de pastoreo. Los valores
positivos indican facilitacion, los valores cercanos a cero indican
neutralidad y los negativos competencia. Los asteriscos
muestran efectos significativos del arbusto (p< 0,05).
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El efecto positivo de A. buniifolius en la cobertura de gramineas Cs fue mas
evidente cuando las especies fueron analizadas individualmente.
Aproximadamente el 70% de las gramineas Cj; fueron registradas en ambas
situaciones de pastoreo. En el &rea pastoreada, todas las especies aumentaron
su cobertura en presencia del arbusto. Dentro de la clausura, mas de la mitad
mostré una tendencia positiva en el Rll, aunque solo Danthonia montevidensis
registrd valores significativamente diferentes de cero. Por otro lado, Danthonia
rhizomata fue la Unica especie registrada con valores negativos (Figura 2.4).
De las 16 especies de gramineas C,4 analizadas, solo 6 (37,5%) se registraron
en ambas situaciones de pastoreo y mostraron una tendencia significativa en el
RIl en al menos una de ellas. Esencialmente, el efecto del arbusto en las
gramineas C, fue neutro o positivo bajo pastoreo pero negativo dentro de la
clausura. Tres especies (Paspalum notatum, Coelorachis selloana y Paspalum
plicatulum) cambiaron de valores neutros bajo pastoreo a negativos dentro de
la clausura. Las especies restantes mostraron valores positivos bajo pastoreo y
valores positivos (Schizachyrium tenerum), negativos (Eragrostis bahiensis) y
neutros (Aristida murina) dentro de la clausura (Figura 2.4). Las hierbas no
mostraron tendencias claras. Solo se registraron tres especies en ambas
situaciones de pastoreo con valores significativos de RIl en al menos uno de
ellos (Figura 2.4).

La mayoria de los graminoides fueron especies que solo estuvieron presentes
en menos de tres parcelas, por lo que no se analizaron individualmente. La lista
de especies registradas con valores de RII que no difieren significativamente de
cero (efecto neutro), asi como aquellas registradas en solo uno de los
tratamientos de pastoreo, se muestran en la Tabla 2.2. No se muestran

especies presentes en menos de tres parcelas.
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Figura 2.4. Promedio (+ E. E.) del Indice Relativo de la Interaccién (RII)
para especies de gramineas Cs, gramineas C4 y hierbas, en condiciones
de clausura y de pastoreo. Se muestran solo especies presentes en al
menos tres parcelas pareadas. El asterisco muestra los valores distintos
de cero (p< 0,05).
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Tabla 2.2. RIl de las especies registradas en pastoreo y clausura
con valores que no difieren estadisticamente de cero (efecto
neutro), asi como aquellas registradas en una sola de las
situaciones. Los asteriscos en las especies registradas Unicamente
en clausura o pastoreo, indican que el valor difirié
significativamente de cero en un test de t (p< 0,05).

TFP Especies Pastoreo Clausura
Gramineas Cs | Agrostis montevidensis 1.00* -
Briza subaristata -- -0.35
Stipa pauciciliata 0.33 --
Gramineas Cs | Axonopus argentinus 0.24 0.55
Axonopus fissifolius 0.17 -0.51
Andropogon ternatus 0.43 -0.16
Aristida venustula 0.30 -0.04
Bothriochloa laguroides 0.07 -0.43
Erianthus angustifolius -- 1.00*
Paspalum dilatatum -1.00* --
Schizachyrium microstachyum 0.31 -0.23
Setaria geniculata -- -0.28
Steinchisma hians 0.16 -0.43
Hierbas | Chevreulia sarmentosa -0.62 --
Cuphea glutinosa -- 0.67
Richadia stellaris 0.22 --
Sommerfeltia spinulosa -- 0.33
Graminoides | Hypoxis decumbens 0.41 0.07

38



Variables abidticas

La disponibilidad de luz disminuy6 cerca de un 50% debajo del dosel de

A. buniifolius en comparacion con el area abierta circundante en ambas

situaciones de pastoreo. También la temperatura del suelo fue menor bajo los

arbustos aunque en los meses de verano. Por el contrario, no hubo diferencias

significativas en la humedad del suelo debajo del arbusto y en las parcelas

abiertas (Tabla 2.3).

Tabla 2.3. Promedio (+ E. E.) de la disponibilidad de luz, la temperatura del suelo y
el contenido de agua del suelo debajo de arbustos y en sitios abiertos en clausura y
pastoreo y los valores F y p derivados del ANOVA. Diferentes letras muestran
diferencias significativas entre los tratamientos para las variables. En negrita valores

de Fy p significativos.

Clausura Pastoreo
Variable Estacion Abierto Arbusto Abierto Arbusto F p
S——T
'S”ISQ'('TS)'(?S;’ de erano 841° 342" 932° 438°  146,9 <0,0001
otofio 537° 285" 538° 345° 26,4 <0,0001
invierno 448° 275" 395° 293° 123,7 <0,0001
primavera 743° 318" 750° 386° 33,75 <0,0001
Temperatura (2C) verano 36° 28,2° 35,3° 30,5° 57,2 <0,0001
otofio 16,5° 14,8%° 14,9 13,9° 59  0,0065
invierno 12,1a 11,8a 11,4a 11,9a 0,28 0,83
primavera 25° 23,5° 28,4° 25,2° 18,2  <0,0001
Humedad del
‘;T;Oa(% ) € verano 5,9 6,3 6,5 6,1 2,9 0,06
otofio 10,2 10,1 10,5 10,2 0,18 0,9
invierno 9,5 10,1 8,9 9,6 1,0 0,4
primavera 9,8 10,2 10 10,3 1,47 0,26

39



2.4 Discusioén

Contrariamente a la percepcion generalizada de que las interacciones
negativas dominan en ambientes productivos, se encontré una fuerte evidencia
de efectos positivos del arbusto Acanthostyles buniifolius sobre la riqueza y la
cobertura de la forma de vida dominante (gramineas) en un pastizal templado
subhumedo. De acuerdo con la hipétesis del gradiente de estrés (SGH), la
frecuencia de las interacciones positivas seria mas comuan y dominaria en
condiciones de alto estrés abibtico y/o alta presion de herbivoria (Bertness &
Callaway, 1994). En los pastizales de la region, las especies no estarian
expuestas a condiciones criticas de estrés abibtico, aunque existe déficit
hidrico en los meses de verano (Cruz et al., 2014). Por otra parte, desde la
introduccion del ganado por los colonos europeos, hace unos 400 afos, la
vegetacion ha estado sometida de forma casi continua a una intensidad de
pastoreo moderada o alta. La practica continua de la ganaderia tiene efectos
importantes sobre la estructura de la vegetacion y sobre todo genera la pérdida
de especies de alto valor forrajero (Altesor et al., 1998). De acuerdo con las
expectativas planteadas, se observdO que las gramineas aumentaron su
cobertura debajo del arbusto en pastoreo lo que reflejaria un mecanismo de
proteccion contra el ganado. Sin embargo, también se observé que las
gramineas Cj3 se vieron favorecidas por la presencia del arbusto dentro de la
clausura, lo que sugiere una mejora de las condiciones abibticas para este
grupo funcional. Estos resultados apoyan la idea de que en ambientes sub-
hamedos las interacciones positivas pueden ser mas comunes de lo que se
pensaba anteriormente (Holmgren & Scheffer, 2010).

Dentro de la clausura (donde solo estaria operando el efecto de
mejoramiento microclimatico), los efectos positivos del arbusto se asociaron
principalmente con la cobertura de las gramineas Cs. ElI metabolismo
fotosintético de las gramineas y las funciones de carboxilacion y oxigenacion
de la enzima fotosintética RuBisCO (encargada de la carboxilacion de la
ribulosa 1,5 bisfosfato en el Ciclo de Calvin) se vuelven atributos clave para
comprender de qué manera ocurren las interacciones positivas en este pastizal
templado. En comparaciéon con las gramineas C,, las hojas de las gramineas

C3 carecen de mecanismos bioquimicos de concentracion de CO,. A altas
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temperaturas y bajos niveles de CO, atmosférico (baja relacion CO,/O,) se
favorece la actividad oxigenasa de la RuBisCO por sobre la actividad
carboxilasa (Ehleringer, 2005). La oxigenacién de la ribulosa (sustrato de la
RuBisCO) conduce a la pérdida de carbono fijado previamente por
fotorrespiracion (Edwards et al., 2010). Cuantitativamente, la fotorrespiracion
puede disminuir la fotosintesis hasta un 30% bajo las concentraciones
atmosféricas actuales de CO, y O, e incluso mas a temperaturas mas elevadas
(Sage, 2004; Zhu et al., 2004). Con el fin de reducir la fotorrespiracion, las
plantas Cs; pueden aumentar la concentracion interna de CO, de la hoja
simplemente abriendo los estomas (Sage, 1999). Sin embargo, esto plantea un
problema en términos de pérdida de agua para las plantas que crecen en sitios
abiertos, como los pastizales, en donde las especies estan expuestas a altas
cargas de radiacion y temperatura. La alta conductancia estomatica tiene un
alto costo en términos de transpiracion y las plantas corren el riesgo de
marchitamiento severo e incluso la muerte (Sage, 1999, Gurevitch et al., 2006).
Vivir en un microambiente con menos radiacion solar y temperatura, como el
gue se encuentra bajo el dosel de A. buniifolius, puede beneficiar a las
gramineas Cjs reduciendo la actividad fotorrespiratoria. La mejora de las
condiciones ambientales y la disminucidon del estrés abiotico constituyen el
mecanismo central que subyace a la SGH (Bertness & Callaway, 1994;
Holmgren et al., 1997; Bruno et al., 2003) y aunque ha sido ampliamente
documentado en ambientes secos (Cavieres & Badano, 2009; Filazzola &
Lortie, 2014), nuestros resultados indican que las gramineas C3; de los
pastizales subhiumedos también se benefician con este mecanismo. Un
incremento en la abundancia de especies C3; también se observo bajo especies
lefiosas de fynbos (Cowling, 1983), sabanas (Scholes & Archer, 1997),
pastizales artificialmente forestados (Nordenstahl et al., 2011) y pastizales
(Bernardi et al., 2016; Fernandez et al., 2014).

La mayoria de las gramineas C, se vieron afectadas negativamente por
la presencia del arbusto dentro de la clausura. Contrariamente a las especies
C3 que pueden aclimatarse a la sombra a través de cambios estructurales,
bioquimicos vy fisioldgicos de las hojas (Sage & McKown, 2006), las especies
C4 no prosperan bien en ambientes con poca luz (Ehleringer, 1978). Aunque

las plantas C,; tienen potencial sustancial de aclimatacion, ciertas
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caracteristicas exclusivas de la fotosintesis C4 (por ejemplo, el complejo vaina-
mesofilo y las caracteristicas estructurales y fisiologicas asociadas) deben
mantenerse para funcionar de manera eficiente, reduciendo el potencial de
aclimatacion fotosintética a la sombra (Sage & McKown, 2006). Nuestros
resultados son consistentes con hallazgos para determinadas especies de
gramineas C,4 tanto en sistemas naturales (Lett & Knapp, 2003) como en
experimentos de invernadero (Altesor et al., 2017), en donde la reduccion de
radiacién ha sido identificada como el factor que mas limita el crecimiento de
las gramineas Ca..

A pesar de los efectos opuestos del arbusto sobre las gramineas C3y C4
dentro de la clausura, ambos tipos funcionales respondieron en la misma
direccion bajo pastoreo. La proteccion frente a los herbivoros es un mecanismo
bien conocido que promueve interacciones facilitadoras (Barbosa et al., 2009;
Smit et al., 2009; Filazzola & Lortie, 2014) y varios estudios han demostrado
gue las plantas no palatables pueden reducir la presion de pastoreo sobre sus
vecinos mas palatables (Oesterheld & Oyarzabal, 2004; Bossuyt et al., 2005;
Callaway et al., 2005; Graff et al., 2007; Noell-Estapé et al., 2013). El papel
protector de A. buniifolius podria deberse a la diferencia de palatabilidad con
las gramineas (Graff et al., 2007) o a que los individuos quedan ocultos de la
vista de los herbivoros, ya que el arbusto carece de espinas o toxicidad
(Louthan et al., 2014). Después de tres afios, es posible que la proteccion
frente al pastoreo sea insignificante o inexistente dentro de la clausura y solo
actue el mejoramiento abidtico. Sin embargo, la proteccion frente al pastoreo
parece actuar simultaneamente con la mejora abidtica bajo pastoreo. Los dos
mecanismos (mejoramiento abidtico y proteccion frente al pastoreo)
convergerian en el caso de las gramineas C3, conduciendo al aumento de los
efectos positivos observados en pastoreo. Esto puede explicar que la
intensidad de la facilitacién para este grupo sea el doble en el area pastoreada
en relacion a la clausurada. Por el contrario, los dos mecanismos parecen
divergir en el caso de las gramineas C,. El efecto negativo del arbusto dentro
de la clausura cambié a neutral en el area bajo pastoreo. En este ultimo caso,
el efecto positivo del arbusto mediado por la proteccion contra el pastoreo
podria compensar el efecto negativo inducido por el sombreado, generando un

efecto neto neutro.
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En el caso de las hierbas, el efecto del arbusto fue neutro en ambas
situaciones de pastoreo. Cuando las especies se analizaron individualmente, la
respuesta no fue consistente. EI metabolismo fotosintético no puede explicar
esta heterogeneidad de respuestas, ya que todas las especies registradas
poseen metabolismo Cs. La fotosintesis C, es relativamente poco comun en
plantas dicotiledoneas y ocurre solo en familias avanzadas (Ehleringer et al.,
1997). En pastizales de Uruguay, las hierbas son un grupo filogenéticamente
heterogéneo de especies que ocupan espacios intersticiales dejados por las
gramineas formadoras de la matriz vegetal (Rodriguez et al., 2003; Lezama &
Paruelo, 2016). Las hierbas censadas son mayormente plantas perennes de
hojas pequefas, y excepto Sommerfeltia spinulosa y Cuphea glutinosa que
pueden crecer hasta 40 cm, concentran la biomasa cerca del suelo. Tener
hojas pequefias postradas ofreceria una doble ventaja en este sistema: 1) las
especies pueden evitar ser consumidas por los herbivoros (Diaz et al., 1992) y
2) las hojas pequeiias tienen una capa limite (capa de aire inmovil alrededor de
la hoja) mas delgada, lo que les permite un mayor enfriamiento convectivo,
generalmente con una reduccibn neta de la pérdida de agua por
evapotranspiracion (Vogel, 1968; Givnish, 1979; Cunningham et al., 1999). Es
probable que las hierbas no dependan del beneficio de asociarse con los
arbustos para hacer frente al pastoreo y a un ambiente con mas radiacion y
temperatura, y su respuesta esté mediada por otros mecanismos no
considerados en este estudio.

Tomados en conjunto, los graminoides disminuyeron su cobertura bajo
el dosel arbustivo. Este grupo funcional incluye la familia de las ciperaceas
(Cyperaceae), que es la segunda familia mas rica en especies C4 (~1330
especies, 27% del total de especies en la familia) luego de las gramineas
(Sage, 2004). Por lo tanto, la familia de las ciperaceas es un buen sistema para
evaluar interacciones facilitadoras mediadas por el metabolismo fotosintético.
Sin embargo, en nuestro estudio la mayoria de las especies de este grupo
funcional fueron raras, presentes en menos de tres parcelas, y por lo tanto
fueron descartadas del andlisis individual. Se necesitarian mas datos para
discutir la facilitacion dentro de este grupo funcional.

Este trabajo también resalta la conveniencia de realizar estudios a

distintos niveles de organizacion (individuo y comunidad) como analisis
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complementarios con el fin de explorar los efectos de la facilitacion en
comunidades muy diversas. La agrupacidbn de especies con atributos
funcionales similares, permitio la deteccion de aquellos grupos mas sensibles a
la presencia del arbusto, y la importancia del metabolismo fotosintético para
definir la direccion de la respuesta. Por otro lado, el analisis por especies revelo
un comportamiento heterogéneo dentro del grupo de las hierbas, lo que sugiere
que la agrupacion de multiples linajes en un solo tipo funcional puede ocultar
variaciones en otros rasgos que podrian ser importantes para explicar las
diversas respuestas a la presencia del arbusto.

En resumen, este estudio contribuye al conocimiento sobre interacciones
facilitadoras en ambientes sub-himedos. Se pudo observar que los arbustos de
un pastizal sub-humedo templado pueden proteger a las gramineas del ganado
y que también pueden beneficiar a las gramineas C3 mediante el mejoramiento
de la condiciones climaticas bajo su dosel. Los arbustos como A. buniifolius son
indeseados y usualmente son eliminados por los ganaderos para aumentar el
area efectiva de pastoreo. Sin embargo, los arbustos pueden jugar un papel
importante en el mantenimiento de la riqueza y abundancia de especies de este
pastizal, especialmente de aquellas mas apreciadas por el ganado. Aunque no
se midio la produccién de inflorescencias, también es posible que las
gramineas que crecen bajo el dosel arbustivo tengan mayor éxito reproductivo,
como ya fue observado por otros autores (Bossuyt et al., 2005). Por lo tanto,
los arbustos pueden proporcionar resiliencia a esta comunidad herbacea

altamente diversa frente a las perturbaciones naturales y antropogénicas.
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Anexo 2.1

Tabla 2.4. Frecuencia absoluta (n= 5) de los diferentes taxones identificados en los sitios
abiertos (Abi) y debajo del arbusto (Arb) Acanthostyles buniifolius a lo largo de los cuatro
afios de estudio. Se detectaron 53 taxones en la familia Poaceae (Poa); 15 en Asteraceae
(Ast); cinco en Rubiaceae (Rub); cuatro en Fabaceae (Fab); tres en Iridaceae (Iri) y
Juncaceae (Jun); dos en Apiaceae (Api), Convolvulaceae (Con), Cyperaceae (Cyp),
Orobanchaceae (Oro) y Plantaginaceae (Pla); uno en Acanthaceae (Aca), Amaranthaceae
Malvaceae (Mal),

(Ama), Hypoxidaceae (Hyp),
Orchidaceae (Orc) y en Oxalidaceae (Oxa).

Linaceae (Lin),

Lythraceae (Lyt),

Frecuencia
Especie 2013 2014 2015 2016
Clausura | Pastoreo | Clausura | Pastoreo | Clausura | Pastoreo | Clausura | Pastoreo
Gramineas C; | Familia | Abi | Arb | Abi | Arb | Abi | Arb | Abi | Arb | Abi | Arb | Abi | Arb | Abi | Arb | Abi | Arb
Agrostis montevidensis Poa 0 0 0 0,8 | 0,2 1 0 0,2 0 0 0,2 0 0 0 0 2,2
Briza subaristata Poa 0 02| 0 082228040642 |64|08)|12]22|08]|18 2
Briza sp. Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,4 0 0 0 0,2
Calamagrostis alba Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,2 0 0 0 1,2 0 0
Calamagrostis montevidensis | Poa 0 0 0 0 |06| O 0 0 0 0,4 0 0 0 02| O 0
Calamagrostis sp. Poa 0 0 0 0 0 14| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Danthonia cirrata Poa 0,2 1 02| 0 0 0 0 0 0,2 | 0,6 0 0,6 0 0 0 0
Danthonia montevidensis Poa 0 0 0 0 0 06| 0 0 0 0 0 0 26 |761|06]| 3,4
Danthonia rizomata Poa 46 | 6 1,8 |18,4| 44 |54 |64 |164| 46 | 3,8 |116(|24,4| 2,4 | 0,2 | 7,2 |21,6
Danthonia sp. Poa 0 0 0 0 04|16 |06 | 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0
Dichanthelium sabulorum Poa 0 38/08|76|18|10,2| 26| 7 1 8 1,8 44| 42104 1 6,2
Melica brasiliana Poa 0 1,4 0 1 02/06|02|14| 0 5 0 0 04(16| 0 |04
Microbriza poaemorpha Poa 0 0 0 0 0 0 0 02| 0 0 06| 0 0 0 0 0
Nassella charruana Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0
Nassella megapotamia Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 |14
Nassella neesiana Poa 0 0 0 06| 0 04| 0 04| 0 0,6 0 1 0 1 0,2 | 0,6
Nassella pauciciliata Poa 0 0 [02]| 0 0 0 0 06| 0 0 04| 1,6 0 0 0 0
Piptochaetium montevidense | Poa 7 17 | 9,8 |14,2|18,6| 23 | 6,8 | 14,8| 16 |29,8|10,6 |19,4| 14 |10,2| 7,8 |15,4
Piptochaetium stipoides Poa 22|28(18|08|62|42 |04 0 88|96 |04 0 84 |126| 0 2,2
No identificada Poa 0 0 0 02| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Gramineas C,
Andropogon ternatus Poa 1 8 1,4 | 46 | 52| 9,6 1 46 | 6,6 | 9,2 | 3,6 | 6,6 8 4,4 1 2,2 | 6,8
Aristida murina Poa 56 132|14|22]| 3 041|04/|04) 38 2 0226|1804 02] 26
Aristida uruguayensis Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0
Aristida sp. Poa 0 0 0 0 26 122|06|02]| 0 0 0 0 0 0 0 0
Aristida venustula Poa 13,6 9,6 | 2,4 3 6,6 | 2,4 3 3 1124 3,2 5 76| 88|36 |14 2
Axonopus argentinus Poa 1,2 6 98 (174| 5 |12,6(19,4| 12 | 5,2 | 13 31 |27,4| 48 |11,4|176| 21
Axonopus fissifolius Poa 4 58(72|98|86|94/208| 24 |72 |78 166|194 6,8 | 2,4 | 152 |16,6
Bothriochloa laguroides Poa 48 | 64|62 | 42|68 |34|52)|38|32)|42/|108/106/| 16|14 7 6,4
Coelorachis selloana Poa 10,6 | 8,6 | 6,4 7 25 |18,4|13,6| 7,4 | 29,8 |18,6|12,2| 7,6 | 298| 17 |114| 10
Cynodon dactylon Poa 02| 0 o4|/16|14|02|04|08)|0,2 0 02/06(08|02]|02] 26
Eragrostis bahiensis Poa 0 0 0 0 0 0 0 0,8 | 0,6 0 08| 06| 08 0 0,2 | 22
Eragrostis lugens Poa 0 1 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0,41 0,6 0 0 0 0
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Eragrostis neesii Poa 36| 0 1,2 (14|04 0 0,8 0 0 0 0,6 0 0 0 0,6 | 0,2
Eragrostis retinens Poa 0 0 0 0 |02| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Eragrostis sp. Poa 06| 0 0 0 0 0 020202 0 0 0 0,4 0 0 0
Gymnopogon sp. Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0
Leptocoryphium lanatum Poa 0 |02 0 |02 O 0 0 02| 0 0 04| 2 0 0 | 06|02
Paspalum dilatatum Poa 08| 0 3 06|14| 0 5 04| 0 0 34| 0 0 0 3 0
Paspalum notatum Poa 25,8|12,8(27,8/12,2|35,4| 9,8 | 37 | 16 [218| 6 33 [15,6(144| 1 |296| 17
Paspalum plicatulum Poa 10,4|10,2| 16 |14,6/28,6| 19 |12,6/11,6|20,6 | 18,4|206|16,4| 21 | 4,8 | 146 18,4
Paspalum pumilum Poa 0 0 0 [08| O 0 0 0 0 0 0 24| 0 0 0 0
Saccharum angustifolium Poa 0 0 0 0 0|02 0 3 0 1,6 0 1 0 28| 0 0
Schizachyrium microstachyum | Poa 04|14|16|34 78| 11 |3,2|94|114|166| 8 |13,6] 9,8 |56 | 3 6,8
Schizachyrium spicatum Poa 02/04| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Schizachyrium tenerum Poa 22|58(34|82|46|124|6,6 |16,6| 9,2 | 32 | 64 |14,4|158| 34 | 46 |11,4
Setaria geniculata Poa 1,206 02(08| 0 0 0,2 | 0,2 0 0,8 0 0 1,4 | 0,2 0 0,2
Setaria vaginata Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,6 0 0 0 |02
Setaria sp. Poa 0 [02| 0 0 0 0 |02| 0 0 0 0 0 0 0 1,41 0,2
Sporobolus indicus Poa 0 |04| O 0 0 |04 O 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Sporobolus platensis Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 02| 0 0 0 0 0
Steinchisma hians Poa 26 /162|32(36(96/|62| 5 8 78 | 58| 76| 4,6 8 3,4 | 46| 5,4
Tridens brasiliensis Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0
No identificada Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 |02| 0 0 0 02| 0
Hierbas
Agalinis communis Oro 02| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Baccharis ochracea Ast 1 0 0 0 0 2 0 0 0 1,2 0 04| 0 1,6 | 0 0
Baccharis trimera Ast 0 0 0 4,6 0 06 /04/68|(02|06)|04 2 1,2 (38|08 3,6
Buchnera integrifolia Oro 0 0 0 0 0 0 0 0 |02| 0 0 0 0 0 0 0
Chaptalia exscapa Ast 0O |04| 0 |08|02]| 0 0 02| 0 0 08/04| O 0 0 |06
Chaptalia piloselloides Ast 02| 0 0 0 |02| O 0 0,204 0 1 0 1 0 0 |04
Chaptalia sp. Ast 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Chevreulia sarmentosa Ast 3618|1416, 04|02 |16 | 0,6 0 0 06|04 0 0 1 0,8
Chevreulia sp. Ast 0 0 0 0 0 0 |02| O 0 0 0 0 0 0 |02]0,2
Cliococca selaginoides Lin 0 0 0 0 0 0 0 04| 0 0 0 0 0 0 0 0
Conyza chilensis Ast 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 |02
Conyza sp. Ast 0 0 0 02| 0 0 0 0 0 0 0,4 | 0,6 0 0 0 0
Cuphea glutinosa Lyt 02(04| O 0410406 0 060402 0 04|02(04| 0 0,2
Dichondra sericea Con 0,2 | 0,6 0 0,2 0 0 0 0,2 0 0 06|04 0,2 0 0 0,2
Eryngium nudicaule Api 02|04|04 0 0 0 0,4 0 0 0 0,6 0 0 0 0,4 0
Evolvulus sericeus Con 11,6 56| 3,6 | 2,2 (14,2 3,2 | 46| 1,2 |13,4| 3,8 | 78 | 1,6 |166| 3,4 | 3,8 | 1,4
Galactia marginalis Fab 04|22 1 08108 22 1 1,412 44| 18 2 1,4 | 42|08 0
Galianthe fastigiata Rub 0 04| O 02| 0 0,2 0 02| 0 0,2 0 0,4 0 04| 0 0,2
Galium richardianum Rub 0 0 0 0,2 0,2 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0
Galium sp. Rub 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4
Gamochaeta sp. Ast 0 0 0,4 0 0,202 0,6 0 0 0 1 0,4 0 0 0,6 0
Gamochaeta spicata Ast 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Hidrocotyle bonariensis Api 0 02| 0 04| 0 0 0,2 | 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0
Hypochaeris radicata Ast 0 [02| 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Mecardonia tenella Pla 0 02| 0 02| 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0,2 0,2
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Oxalis sp. Oxa 0 0 0 0 0 0 0 02| 0 0 0 0 0 0 0 0
Pfaffia sp. Ama o|lo|o2|l0| 0| o0o]o02/02{0 | 0|0|0| 0| O0]O0]|oO
Pterocaulon sp. Ast 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,6 0 0 0 0,2
Richardia humistrata Rub 12| 4 |72|86|06|16|78|76/|12|02|112] 8 |08| 0 [114] 7,2
Richardia stellaris Rub 16 14|16(12|(04| 0 |26 1 0 0 [32|26| 0 0 3 |26
Sommerfeltia spinulosa Ast 06(22(02|02|08|18| 0 02/12|26|02|06|08|02]02]|0,2
Scoparia montevidensis Pla 06| 0 0 0 |02| O 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Stenachaenium campestre Ast 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,6 0 0 0 0,4 0
Stenandrium sp. Aca 04| 0 02| 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0
Stylosanthes leiocarpa Fab 0 0 0 04| O 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Stylosanthes montevidensis Fab 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 04| 0 0 0 |04
Stylosanthes sp. Fab 0 0 0 0 0 0 0 |02| 0 0 0 0 0 0 0
Tragia sp. Mal 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 |04
No identificada - 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 |04| O 0 02| 0 0
Graminoides

Cyperus sp. Cyp 24,2| 18 |11,2(20,8| 40 |28,6(37,4|34,6/14,4| 3,4 |36,6|22,4| 9,6 | 2,4 |23,6 |16,4
Eleocharis sp. Cyp 24/16| 0 |02|16|02|06|02| 0 0 0 0 0 0 0 |02
Habenaria sp, Orc 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 0
Herbertia lahue Iri 0 0 0 0 0 0 |02| O 0 0 0 0 0 0 [02] O
Herbertia pulchella Iri 0 0 0 [02| 0 0 0 0 0 0 0 04| 0 0 0 |02
Hypoxis decumbens Hyp 0 |04[/02|26|02| 0 1 22 14| 2 062418 (14| 1 3,4
Juncus capillaceus Jun 0 0 [02]| 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0
Juncus dombeyanus Jun 0 [02| 0 0 0 0 |02| O 0 0 02| 0 0 0 0 0
Juncus sp. Jun 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0204 0 0 0 0
Sysirinchium sp. Iri 0 0 02| 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 0
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Anexo 2.2
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Figura 2.5. Promedio (£ E. E.) de la riqueza total de especies y por TFP (Gramineas
Cs3; Gramineas C4; Hierbas y Graminoides) a lo largo del tiempo. Los asteriscos
muestran diferencias significativas en la cobertura de los TFP entre los micrositios
(p< 0,05).
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Tabla 2.5. Variacidon temporal en la riqueza total de especies y en los Tipos
Funcionales de Plantas (Gramineas Cs; Gramineas C;; Hierbas; Graminoides)
creciendo debajo del arbusto Acanthostyles buniifolius y en sitios abiertos de
clausura y pastoreo en pastizales de las Sierras del Este. Se muestran los valores F y
p derivados del ANOVA de medidas repetidas. En negrita los valores con p< 0,05.

Rigueza de species

Sitio Efecto (G.L.) Variable Total GramC; GramC, Hierbas  Gramin
Clausura Micrositio (1) F 1,62 17,36 2,12 0,33 0,0000
p 0,24 0,003 0,18 0,58 1,0000

Tiempo (3) F 0,72 13,7 1,48 11,88 2,49

p 0,55 0,00002 0,24 0,00006 0,08

Micrositio x Tiempo (3) F 8,86 1,98 4,69 2,28 1,07

p 0,0004 0,14 0,01 01 0,38
Pastoreo Micrositio (1) F 7,43 55,85 1,28 0,19 0,0000
p 0,026  0,00007 0,29 0,67 1,0000

Tiempo (3) F 2,97 2,72 0,85 2,41 0,59

p 0,05 0,06 0,48 0,09 0,63

Micrositio x Tiempo (3) F 1,62 2,63 0,19 0,21 1,09

p 0,21 0, 07 0,89 0,88 0,37
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Frecuencia de gramineas C, Frecuencia de gramineas C3
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Figura 2.6. Promedio (+ E. E.) de la cobertura de los TFP (Gramineas C3; Gramineas
C4; Hierbas y Graminoides) a lo largo de los cuatro afios de muestreo. Los asteriscos
muestran diferencias significativas en la cobertura de los TFP entre los micrositios

(p< 0,05).
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Tabla 2.6. Variacién temporal de la cobertura de los TFP (Gramineas Cs; Gramineas
C4; Hierbas y Graminoides). Se muestran los valores F y p derivados del ANOVA de
medidas repetidas. Los valores en negrita muestran diferencias significativas en la
cobertura de los TFP entre los tratamientos (p< 0,05).

Cobertura de especies

Sitio Efecto (G.L.) Variable  GramC; GramC, Hierbas Gramin
Clausura Micrositio (1) F 32,2 3,92 1,3 8,89
p 0,0005 0,08 0,28 0,018
Tiempo (3) F 10,9 25,35 2,72 23,0
p 0,0001 0,0000 0,06 0,0000
Micrositio X Tiempo (3) F 1,19 3,0 1,74 0,72
p 0,33 0,049 0,18 0,55
Pastoreo Micrositio (1) F 21,4 0,26 0,15 1,0
p 0,0017 0,62 0,7 0,34
Tiempo (3) F 55 11,0 3,0 33,8
p 0,005 0,0001 0,049 0,0000
Micrositio x Tiempo (3) F 2,4 0,92 1,34 10,4
p 0,1 0,44 0,27 0,0001
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Capitulo _3: Efecto aéreo y subterraneo del arbusto Acanthostyles
buniifolius sobre la estructura de la comunidad herbacea de un

pastizal de la region este de Uruguay
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3.1 Introduccién

La organizacién y la dinamica de las comunidades vegetales estan
determinadas por diferentes controles, tanto abi6ticos como bidticos, que
operan a distinta escala espacial (Auerbach & Shmida, 1987). A escala de
micrositio, la importancia de las interacciones entre plantas ha sido resaltada
como un factor determinante de la riqueza y la composicion de especies en las
comunidades (Kopp & Cleland, 2018). Las interacciones se generan cuando los
individuos de una especie modifican las condiciones abidticas y la
disponibilidad de recursos para otras especies con las que coexisten espacial y
temporalmente (Stoll & Weiner, 2000). Los cambios generados por una planta
pueden afectar de manera negativa o positiva la supervivencia, el crecimiento y
el éxito reproductivo de sus vecinos, a través de un balance complejo y
dinamico en el que estan involucradas la competencia y la facilitacion
respectivamente (Bertness & Callaway, 1994; Bruno et al., 2003; Mclintire &
Fajardo, 2014). La importancia relativa de estas interacciones puede variar
dependiendo de las condiciones ambientales (Holmgren & Scheffer, 2010), de
la identidad de las especies (Xu et al., 2010) y del estadio de desarrollo de los
individuos (Miriti, 2006) entre otros factores.

A medida que una planta crece y se desarrolla, consume los recursos
disponibles y modifica las condiciones aéreas y subterrdneas en su entorno
(Song et al., 2006). Uno de los efectos aéreos mas notorios es el sombreado
gue genera debajo de su dosel, debido al uso de radiacién solar durante la
fotosintesis y a la reflexion de las hojas (Graff et al.,, 2015). La menor
disponibilidad de radiacion genera aumentos en los costos respiratorios y de
mantenimiento en las plantas que crecen debajo del dosel, disminuyendo su
capacidad fotosintética (Craine & Dybzinski, 2013). En general existe mucha
variacion en la capacidad fotosintética entre diferentes especies de la
comunidad, entre diferentes individuos de la misma especie y entre diferentes
hojas de un mismo individuo (Niinemets & Valladares, 2004). Por lo tanto, en
una comunidad habra especies limitadas por la disponibilidad de radiacién y
otras que no lo estaran. Por ejemplo, las gramineas con metabolismo
fotosintético C, tienen alta capacidad fotosintética y estdn adaptadas a

ambientes abiertos con alta radiacion solar, mientras que las gramineas Csj
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tienen menor capacidad fotosintética y toleran condiciones de menor radiaciéon
(Ehleringer et al.,, 1997, Sage & Mckown, 2006). De esta manera, muchas
especies C3 se benefician de los ambientes sombreados, ya que encuentran
proteccion frente a la fotoinhibicion causada por una alta intensidad luminica
(Wayne & Van Auken, 2018).

Otros cambios generados debajo del dosel de las plantas son la
reduccién de la temperatura del aire y de la velocidad del viento, en
comparacién con las areas abiertas circundantes (Xu et al., 2010; Fernandez et
al., 2014; Mihoc et al., 2016). Estas modificaciones tienen gran importancia en
la disminucion de la transpiracion y en la mejora del balance hidrico de las
plantas (Gregory, 1995; Lin, 2010). La transpiracion de una hoja es un proceso
gue depende de la diferencia de concentracion de vapor de agua entre la hojay
la atmosfera y de la resistencia de la hoja a la salida de agua. La demanda
hidrica atmosférica, y por lo tanto la transpiracion de las plantas, aumenta con
el aumento de la temperatura ya que la atmdésfera se vuelve mas deficiente en
vapor de agua (Rawson et al., 1977; Fletcher et al., 2007). La disminucion de la
temperatura debajo del dosel de una planta, reduce la demanda hidrica
atmosférica, lo que protege a las plantas frente al estrés hidrico y la desecaciéon
(Prider & Facelli, 2004). Por otra parte, la velocidad del viento modifica la
transpiracion de las hojas al regular el espesor de la capa limite. La capa limite
es una pelicula de aire quieto adyacente a la hoja, que reduce la difusion de las
moléculas de agua desde la hoja a la atmosfera. La resistencia de la capa
limite al pasaje de agua es directamente proporcional a su espesor (Schuepp,
1993). Los vientos calmos favorecen que aumente el espesor de esta capa y
por consiguiente su resistencia al pasaje de agua (Wunderle et al., 2015). El
espesor de la capa limite también depende de factores intrinsecos de la planta
como el tamafio de la hoja, la rugosidad de la epidermis o la presencia de
pelos.

En cuanto a los efectos subterrdneos, son ampliamente conocidos los
efectos competitivos entre las raices de las plantas (Wright et al., 2014). Sin
embargo, las plantas también pueden modificar las condiciones fisicas y
guimicas del suelo (Eldridge et al.,, 2011), tornando mas apropiado el
microambiente para sus vecinos. Las raices pueden mover diferentes

minerales y transportarlos a la superficie del suelo, lo que resulta en la
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acumulacién de estos elementos en zonas superficiales (Jobbagy & Jackson,
2000). Algunas especies modifican la disponibilidad de nutrientes (Dong et al.,
2009) por la acumulacion y descomposicion de hojarasca o el movimiento de
nutrientes a través de las raices (Flores & Jurado, 2003). Ademas las
leguminosas y otras especies tienen la capacidad de fijar nitrégeno atmosférico
a través de la asociacion con rizobios, lo que aumenta localmente el nitrégeno
del suelo. En ecosistemas aridos y semiaridos, la acumulacién de minerales y
de materia orgénica lleva a la formacion de sitios muy importantes para el
reclutamiento de individuos denominados “islas de fertilidad” (Burke et al.,
1998; Flores & Jurado, 2003).

La humedad del suelo también puede variar debajo de las plantas
establecidas en comparacion con los espacios abiertos (Bonanomi et al., 2011).
El sombreado y la disminucion de la temperatura debajo de las plantas pueden
reducir la evaporacion y por lo tanto aumentar la humedad del suelo (Breshears
et al., 1998; Prider & Facelli, 2004). Ademas, las especies con raices profundas
pueden mover vertical y horizontalmente el agua entre las distintas capas del
suelo a través de la redistribucion hidraulica (Prieto et al., 2012). Este efecto
consiste en el transporte de agua por medio de las raices desde las zonas mas
hamedas del suelo hasta las mas secas, sin que esto suponga un gasto de
energia metabodlica para la planta (Burgess & Bleby, 2006). Por este
mecanismo, no solo se beneficia la especie con raices profundas, sino también
sus vecinas de raices mas superficiales, que usan el agua del suelo liberada
por la primera. La redistribucion hidraulica se ha observado mas comunmente
en ambientes aridos o semi-aridos, aunque también ha sido detectado en
ambientes mas humedos sujetos a déficit hidricos peridédicos (Dawson, 1993).
Sin embargo, la humedad del suelo puede disminuir debido a que el follaje
puede interceptar y redistribuir parte del agua de lluvia (Navar & Bryan, 1990).

Si bien las plantas modifican las condiciones y la disponibilidad de
recursos aéreos y subterraneos, pocos trabajos han separado ambos efectos
(Michalet et al., 2015). La mayor parte de los trabajos evallan el efecto neto de
una especie sobre la comunidad vecina a través de su remocién o comparando
contra sitios en donde la especie no esté presente (Michalet, 2007). Sin
embargo, esta aproximacion puede generar errores al interpretar los resultados

ya que la remocién de una planta puede tener un efecto neto neutro sobre la
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comunidad, si los efectos aéreos y subterraneos que genera son de la misma
magnitud y signo opuesto (Callaway, 1995). Por otro lado, si la remocion
genera un efecto neto positivo o negativo sobre sus vecinos, seria dificil
discernir si éste es consecuencia de los efectos aéreos, de los subterraneos o
de ambos. Por lo tanto, la separacién de los efectos aéreos y subterraneos
puede ser relevante para comprender los mecanismos que subyacen a los
patrones observados.

Los Pastizales del Rio de la Plata (PRP), se caracterizan por la mezcla
de gramineas C3 y C4 (Paruelo et al., 1998; Epstein et al., 2002) y la presencia
de un componente arbustivo que varia en cobertura pero que en algunos sitios
puede ser dominante (Paruelo et al., 2007). La presencia de arbustos no es
exclusiva de los PRP, ya que se encuentran formando parte del elenco de
especies de pastizales de distintas regiones del mundo (Veldman et al., 2015).
La presencia de este tipo de vegetacion genera cambios en las condiciones
abidticas, que afectan la estructura y el funcionamiento de la comunidad
herbacea (Eldridge et al., 2011). En Uruguay, el arbusto dominante en
condiciones de pastoreo es Acanthostyles buniifolius (Chebataroff, 1960;
Soriano, 1991; Altesor et al., 2005).

Se ha observado que la presencia del arbusto A. buniifolius modifica la
rigueza, la composicion y la distribucion espacial de especies de la comunidad
herbacea. En la region Centro-sur, Fernandez et al. (2014) observaron que la
distribucion espacial de las gramineas C; y C; era afectada de manera
diferente por la presencia del arbusto. Mientras que las especies C3 crecian
asociadas al arbusto, las gramineas C4 crecian alejadas del mismo. A nivel de
la comunidad, en un sitio clausurado al pastoreo se observo un efecto positivo
del arbusto sobre la cobertura de gramineas C3 y un efecto negativo sobre las
gramineas C,4 y graminoides. Debido a que el arbusto tiene efectos positivos
mayormente sobre las gramineas C; y negativos sobre las C4 se ha
hipotetizado que las diferencias podrian deberse a las diferentes condiciones
abidticas que las gramineas C3 y C4 requieren para su crecimiento. En el caso
de las hierbas no se detectd ningun efecto claro y la respuesta de este grupo
funcional fue neutral a la presencia del arbusto (Capitulo 2; Fernandez et al.,

2019). Sin embargo, hasta el momento ningun estudio ha separado los efectos
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aéreos de los subterraneos, por lo que adn se desconocen los mecanismos por

los cuales el arbusto genera los patrones observados en el Capitulo 2.

Objetivo general

El objetivo general de este capitulo fue evaluar el efecto aéreo y
subterraneo del arbusto Acanthostyles buniifolius sobre la estructura de la

comunidad herbacea de un pastizal de Uruguay.
Objetivos especificos

1) cuantificar el efecto aéreo y subterraneo del arbusto sobre la riqueza de
especies de la comunidad herbacea, la cobertura de TFP (gramineas Cs,
gramineas C4, hierbas y graminoides) y la cobertura de especies.

2) cuantificar el efecto aéreo y subterraneo del arbusto sobre la radiacion

incidente, la temperatura superficial del suelo y la humedad del suelo.

Hipotesis

En el Capitulo 2 se observo que en una exclusion al ganado de 3 afos
de antigiedad (donde asumimos que solo estaria operando el efecto de
modificacion de las condiciones abidticas), el efecto neto del arbusto fue, en
términos generales, positivo para las gramineas C3; y negativo para las
gramineas C4 y los graminoides, no observandose tendencias claras para las
hierbas. La hipotesis de trabajo para este capitulo es que el arbusto afecta de
forma diferencial a las especies debido principalmente al sombreado generado
por el dosel del arbusto (efecto aéreo), favoreciendo el crecimiento de las
gramineas C3 (por reduccion de su actividad fotorrespiratoria) y perjudicando el
de las gramineas C4 y los graminoides (por no aclimatacién a las condiciones
de sombreado). Se espera que para las hierbas, tomadas en conjunto, el efecto

aéreo sea neutro. Por otra parte, debido a la intensa competencia subterranea
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reportada para pastizales, se predice que el efecto subterraneo serd negativo
para todos los TFP.

3.2 Materiales y métodos

Sitio de estudio
Las caracteristicas del sitio de estudio y de la especie A. buniifolius se
describen en detalle en el Capitulo 2 de esta tesis.

Disefo experimental

A finales de diciembre del afio 2013, se excluyé al ganado, mediante
alambrado, un area de 2500 m2 (50 m x 50 m). Dentro de la exclusién se
seleccionaron 5 pares de arbustos de 1,5 m de altura y una cobertura del dosel
~1 m? Los arbustos fueron asignados de manera aleatoria a uno de los
siguientes tratamientos (n= 5): a) remocion de la parte aérea y subterranea del
arbusto y colocacion de un dosel artificial simulando el efecto aéreo (A*S); y b)
parte aérea atada para minimizar el efecto aéreo y evaluar solo el efecto
subterraneo (A'S"). La remocion de la parte aérea se llevé a cabo con la ayuda
de una tijera de podar, cortando todos los vastagos desde la base del arbusto.
Posteriormente se elimind cuidadosamente, con un cuchillo, parte de la zona
radicular del arbusto evitando generar una alteracion grande en la parcela. El
dosel artificial del tratamiento A'S consisti6 en un arbol artificial (arbol de
navidad), de dimensiones similares al dosel del arbusto, que se colocé en el
lugar donde se habia removido el arbusto. Las condiciones generadas debajo
del dosel artificial fueron similares a las generadas debajo del arbusto intacto
(capitulo 2), tanto en la radiacion incidente (t= 0,93; p= 0,37) como en la
temperatura del suelo (t= 0,1; p= 0,93). Para minimizar el efecto aéreo en el
tratamiento A'S”, se até el dosel del arbusto con cuatro o cinco precintos
plasticos de manera de no quebrar las ramas ni romper las hojas. Al lado de
cada par de arbustos (distancia maxima 2 m) se delimité un area de 1 m? en
donde no habia arbustos (A'S), que fue usada como tratamiento “sin
interaccion” (Figura 3.1). En cada una de estos 15 micrositios, se instalé una

parcela permanente de 1 m? con el arbusto en el centro en el caso de los

58



tratamientos que incluian la presencia del arbusto. Inmediatamente después de
realizada la exclusion, se determind la composicién floristica inicial mediante el
‘punto de intercepcion” (Greig-Smith, 1983). Este método se basa en la
posibilidad de registrar las plantas presentes sobre un punto del suelo
(Mateucci & Colma, 1982). Para esto se utilizé6 un marco de metal de 1 m? del
cual bajaban 81 agujas verticales (separadas 10 cm) desde una altura de 50
cm. Todas las especies que eran tocadas por una aguja fueron registradas. Los
muestreos de vegetacion se repitieron en las mismas parcelas y con la misma
metodologia en diciembre de 2014, 2015 y 2016.

Durante tres afios se realiz6 el seguimiento de las condiciones abidticas
(la cantidad de luz incidente, la temperatura del suelo y la humedad del suelo)
en los 15 micrositios. Todas las variables abidticas se midieron alrededor del
mediodia. La luz incidente se midio al nivel del suelo (0,1 m de altura) utilizando
un luxometro digital (Tondaj LX1010B). La temperatura de la superficie del
suelo se midié usando un termémetro infrarrojo (Nicety ST530) y la humedad
del suelo se midi6 a una profundidad de 0,1 m con un sensor de humedad
(Extech MO750).

Efecto Subterraneo

I RIl = (A-S+) - (A-S-)/ (A-5+) + (A-S-)
S

A+S5+ A+S- A

=

+ A-S-

I RII = (A+5-) - (A-5-) / (A+5-) + (A-S-)
Efecto Aéreo

RIl = (A+S+) - (A-S-) / (A+5+) + (A-S-)
Efecto Neto

Figura 3.1. Disefo experimental realizado para determinar el efecto neto,
aéreo y subterrdneo del arbusto Acanthostyles buniifolius sobre la
comunidad herbacea. A’S™: presencia de dosel (artificial) y ausencia de raices
del arbusto; A'S™: ausencia de dosel (atado) y presencia de raices; AS:
ausencia de dosel y de raices. El efecto del arbusto se calculd a través del Rl
(Relative Interaction Index) (ver analisis estadistico). También se muestra el
tratamiento A'S’: con presencia de dosel y raices (arbusto intacto).
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Analisis estadistico

Para determinar el efecto aéreo y subterraneo del arbusto en la riqueza
total de especies y en la riqueza de cada TFP se realizaron ANOVAs de 1 via
con los datos del ultimo afio de muestreo. Previo al analisis de datos se
cheque6é que cumplieran los supuestos de normalidad y homogeneidad de
varianza.

La cobertura de especies se calcul6 de la misma manera que en el
capitulo 2. Para evaluar el signo y magnitud de los efectos aéreo y subterraneo
del arbusto en la cobertura de especies y de TFP se calcul6 el indice relativo
de la interaccién entre plantas (RIl, del inglés “Relative Interaction Index”) de
acuerdo a Armas et al., (2004):

RII = (Xa" - X&) (Xa* + Xa)

donde Xa' es la cobertura de la especie o TFP objetivo registrada en el
tratamiento del dosel artificial (“A*S™) o en el tratamiento del dosel atado (“A’
S™) y Xa~ es la cobertura en las parcelas sin arbusto (“A’'S™) (*). El indice es
simétrico alrededor de cero (efecto neutro) y oscila entre +1 (facilitacion) y -1
(competencia). Para determinar si una desviacion era significativamente distinta
de cero, se uso el test t de Student. Solo se consideraron las especies que se
encontraron en al menos tres parcelas pareadas.

Para visualizar el efecto neto, aéreo y subterraneo del arbusto sobre la
composicion y cobertura de especies de la comunidad vegetal a lo largo de los
3 aflos de muestreo, se realizo un analisis de escalamiento multidimensional no
métrico (NMDS, de sus siglas en inglés Non-metric multidimensional scaling).
El andlisis se realizé con la cobertura de las especies y se utilizé la distancia de
Bray-Curtis como medida de disimilitud. La matriz de datos (60 observaciones x
43 especies) incluy6 las especies que en alguno de los afios tuvieron una
cobertura relativa superior al 5% en alguno de los tratamientos.

El efecto aéreo y subterrdneo del arbusto sobre la luz incidente, la
temperatura del suelo y la humedad del suelo fue comparado con las parcelas
abiertas a través de test de t. Todos los analisis estadisticos se realizaron con
InfoStat (Di Rienzo et al., 2017).

*Una forma alternativa de evaluar el efecto aéreo y subterraneo del arbusto consiste en usar al

arbusto intacto como control, variando el calculo de las diferencias (Anexo 3.1).
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3.3 Resultados

A los efectos comparativos, todos los resultados son presentados junto con el
tratamiento arbusto intacto dentro de la clausura (A*S") (Capitulo 2).

Efectos aéreos y subterraneos de A. buniifolius en la composicion de especies
Durante los tres afios de estudio se detectaron cambios en la
composicion de especies entre los diferentes tratamientos. El eje 1 del NMDS
reflej6 los cambios asociados a la clausura del area de estudio, en donde todos
los tratamientos siguen la misma direccion. A medida que pasa el tiempo de
exclusion, se observa un incremento de gramineas Cs (Briza subaristata,
Danthonia montevidensis, Melica brasiliana y Piptochaetium stipoides) y una
disminucion de gramineas C; (Andropogon ternatus, Aristida venustula,
Bothriochloa laguroides y Paspalum notatum). El eje 2 estuvo asociado a
diferencias entre los tratamientos, principalmente en los dos ultimos afios de
estudio. En el Gltimo afio, las parcelas del tratamiento A*S™ se diferenciaron del
resto por una mayor cobertura de A. venustula, Axonopus argentinus, B.
laguroides y P. stipoides y una menor cobertura de Axonopus fissifolius y
Coelorachis selloana. Por su parte, en el tratamiento A'S se registraron los
mayores valores de B. subaristata y M. brasiliana y los menores de gramineas
C, como A. ternatus, A. argentinus, Schizachyrium microstachyum y S.
tenerum. Finalmente el tratamiento A'S™ tuvo en general valores intermedios de
cobertura de las especies y se asocio con mayores valores de A. fissifolius, C.
selloana, Danthonia montevidensis, Dichanthelium sabulorum y fue el Gnico

tratamiento donde se registro la hierba Richardia humistrata. (Figura 3.2).
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Figura 3.2. Trayectorias temporales (2013-2016) de las comunidades
herbdceas desarrolladas debajo del dosel del arbusto Acanthostyles
buniifolius, bajo tres tratamientos: arbusto intacto (A'S’), dosel atado
(AS") y dosel artificial (A'S). Se muestra el promedio y los errores
estandares de los scores derivados del escalamiento multidimensional
no métrico (NMDS) con la distancia de Bray-Curtis como medida de
disimilitud.

Efectos aéreos y subterraneos de A. buniifolius en la riqueza de especies y por
TFP

A lo largo de los tres afios de estudio se detectaron 81 taxones (21
gramineas Cg; 28 gramineas C4; 29 hierbas y 3 graminoides), de los cuales 67
fueron identificados a nivel de especie (Anexo 3.2).

El sombreado generado por el arbusto A. buniifolius, afectd la riqueza
total de especies. La riqueza fue 10% menor en el tratamiento con el dosel
artificial que en las parcelas abiertas. Cuando se analizo la riqueza de especies
por TFP, solo se detectd un efecto significativo en las gramineas C4. El efecto
aéreo redujo un 25% vy el efecto subterraneo un 18% la riqueza de especies de

este grupo (Figura 3.3, Tabla 3.1).
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Figura 3.3. Riqueza total de especies y por Tipos Funcionales de Plantas (Gramineas
Cs, Gramineas C, y Hierbas) en los tres tratamientos: Control, sin arbusto (A'S’); Dosel
artificial (A'S") y Dosel atado (A'S"). A los efectos comparativos también se muestra la
riqueza de especies debajo del arbusto intacto (A'S"), calculada en el Capitulo 2. Se
muestran los valores promedio (n=5) y el error estandar. Las diferentes letras muestran
diferencias significativas entre los tratamientos (pos hoc LSD, p< 0,05). Los ejes tienen
distintas escalas.

Tabla 3.1. Efecto de los tratamientos sobre la riqueza total de especies y
por Tipos Funcionales de Plantas (Gramineas Cj;; Gramineas Cg;
Hierbas) en pastizales de las Sierras del Este. Se muestran los valores
de F y p derivados del ANOVA de una via. En negrita se muestran los
valores significativos (p< 0,05).

Riqueza de especies

Efecto (G.L.) Total GramC; GramC, Hierbas
Tratamiento (3) F 3,33 1,46 7,12 1,78
0,04 0,26 0,003 0,19
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Efectos aéreos y subterraneos de A. buniifolius en la cobertura de TFP y de
especies

El RIl varié dependiendo del TFP, de las especies y del efecto analizado.
Las gramineas C; fueron beneficiadas por el arbusto debido a un efecto
subterraneo positivo, las gramineas C, y los graminoides fueron afectados
negativamente por el sombreado mientras que este efecto fue marginalmente

negativo para las hierbas (p=0,08) (Figura 3.4, Tabla 3.2).
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Figura 3.4. Efecto neto, aéreo y subterrdneo del arbusto Acanthostyles
buniifolius sobre la cobertura de los Tipos Funcionales de Plantas
(Gramineas Cs; Gramineas Cy; Hierbas y Graminoides) en el dltimo afio
de muestreo. Se muestran los valores promedio (n=5) y el error estandar
del RII. El asterisco muestra que los valores difieren de cero (Test t de
Student, p< 0,05).

Tabla 3.2. Efecto de los tratamientos sobre la cobertura de los Tipos
Funcionales de Plantas (Gramineas Cj; Gramineas C, Hierbas y
Graminoides) en pastizales de las Sierras del Este. Se muestran los
valores de T y p derivados del test t de Student. En negrita se muestran los
valores con p< 0,05.

Cobertura de TFP
Efecto GramC; Gram C, Hierbas Gramin
Neto T 38,5 34,85 0,67 23,5
p 0,018 0,025 0,54 0,078
Aéreo T 0,37 28,4 22,6 27,75
p 0,73 0,047 0,08 0,05
Subterraneo T 31,3 22,7 0,38 12,07
p 0,035 0,08 0,72 0,29
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Cerca del 50% de las especies analizadas individualmente (aquellas presentes
al menos en 3 parcelas pareadas) respondieron significativamente al efecto
aéreo o subterrdneo (o a ambos) del arbusto. En el caso de las gramineas Cs,
la respuesta varié dependiendo de la especie considerada y no se observo un
patrén claro. El sombreado del arbusto tuvo un efecto positivo en la cobertura
de Melica brasiliana y negativo en la de Piptochaetium montevidense. El efecto
subterrdneo también fue positivo en la cobertura de Melica brasiliana y
Dichanthelium sabulorum, mientras que en la de Danthonia rhizomata el efecto
fue negativo (Figura 3.5). Por el contrario, las gramineas C4 que respondieron
significativamente, mostraron un patron muy consistente. La mayoria de las
especies fueron perjudicadas por al menos uno de los efectos del arbusto. En
términos generales, el efecto aéreo fue mas perjudicial que el subterraneo. La
Unica especie favorecida fue Erianthus angustifolius, con un RIl positivo en el
tratamiento aéreo (Figura 3.5). De las hierbas, solamente dos especies
respondieron significativamente a alguno de los tratamientos, y la respuesta no
fue consistente. Una de ellas (Galactia marginalis) fue beneficiada por el
tratamiento subterraneo y otra (Richardia humistrata) fue perjudicada por el
tratamiento aéreo (Figura 3.5). Las especies registradas con valores de RIl que
no difieren significativamente de cero (efecto neutro) en ambos tratamientos, se
enlistan en la Tabla 3.3. No se muestran especies que no estuvieran en al
menos tres parcelas pareadas. En esta lista son destacables las especies
Coelorachis selloana y Schizachyrium tenerum, que a pesar de no mostrar un

efecto aéreo o subterraneo, si mostraron un efecto neto significativo.
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Figura 3.5. Promedio (x E. E.) del RIl del efecto neto, aéreo y subterraneo de
Acanthostyles buniifolius en la cobertura de Gramineas Cs; (Danthonia rhizomata,
Dichanthelium sabulorum, Melica brasiliana y Piptochaetium montevidense); Gramineas
C, (Aristida murina, Aristida venustula, Bothriochloa laguroides, Paspalum notatum,
Paspalum plicatulum, Schizachyrium microstachyum, Steinchisma hians y Erianthus
angustifolius) y Hierbas (Galactia marginalis y Richardia humistrata). Los asteriscos
muestran los valores distintos de cero (test t de Student, *p< 0,1; **p< 0,05).
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Tabla 3.3. Promedios de RIl de los efectos aéreos y subterraneos del
arbusto Acanthostyles buniifolius en la cobertura de especies que no
difieren estadisticamente de cero (efecto neutro).

TFP Especies Aéreo Subterraneo

Gramineas Cs Briza subaristata -0,24 -0,29
Danthonia montevidensis 0,11 0,49
Piptochaetium stipoides -0,16 0,004

Gramineas C4 Andropogon ternatus -0,3 -0,2
Axonopus argentinus -0,04 -0,06

Axonopus fissifolius 0,15 -0,17

Coelorachis selloana -0,03 0,06

Cynodon dactylon 0,6 -

Schizachyrium tenerum 0,1 0,18

Setaria geniculata -0,07 0,1

Hierbas Baccharis trimera 0,57 0,7
Cuphea glutinosa -0,12 -0,16
Evolvulus sericeus -0,24 -0,21

Graminoides Hypoxis decumbens -0,1 0,14




Variables abioticas

La disponibilidad de luz disminuyé cerca de un 55% debajo del dosel
artificial en comparacion con la disponibilidad de luz en las parcelas abiertas.
También la temperatura del suelo fue menor bajo el dosel artificial aunque en
los meses de verano. Por el contrario, solo hubo una leve tendencia a

aumentar la humedad del suelo debido al efecto subterraneo (Tabla 3.4).

Tabla 3.4. Valores promedio de la disponibilidad de luz, la temperatura del suelo y el
contenido de agua del suelo en parcelas abiertas (Control), en parcelas con el dosel del
arbusto atado (Subterraneo) y debajo del dosel artificial (Aéreo). En negrita valoresde Ty p
significativos derivados del test t de Student.

Variable Estacion Control Sl;:teeorr T p Control  Aéreo T p
Z'Zﬁj;}?;'::;j verano 8a1 860 1,1 028 841 363 89  <0,001
otofio 537 525 0,64 0,54 537 273 15,2 <0,000
invierno 448 506 1,2 0,30 448 233 6,11 <0,001
primavera 743 586 1,7 0,13 743 292 10,8 <0,000
Temffé;“t”ra verano 36 34,5 2,0 0,08 36 274 11,5  <0,000
otofio 16,5 15,9 0,78 0,46 16,5 15,4 1,34 0,22
invierno 12,1 11,6 0,44 0,67 12,1 12,5 0,34 0,75
primavera 25 24,9 0,05 0,95 25 23,9 1,1 0,29
Humedaddel ., 59 6,3 1,84 010 5,9 6,0 0,75 0,48
suelo (%)
otofio 10,2 10,7 0,84 0,42 10,2 9,6 0,78 0,48
invierno 9,5 10,5 1,45 0,19 9,5 9,6 0,33 0,75
primavera 9,8 11,1 2,4 0,06 9,8 9,6 0,29 0,78
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3.4 Discusién

Los resultados obtenidos indican que luego de tres afios de exclusion al
pastoreo, el arbusto Acanthostyles buniifolius ejerce efectos negativos,
positivos y neutros sobre la comunidad herbacea. El signo y la intensidad de
estos efectos cambian dependiendo del TFP, del metabolismo fotosintético, de
las especies involucradas y de si el efecto considerado es el aéreo o el
subterrdneo. Ademds, estos efectos tienen influencia en la composicion y
abundancia de especies de la comunidad vegetal, principalmente en los dos
Ultimos afios de estudio. En términos generales, las gramineas con
metabolismo fotosintético Csz fueron el Unico tipo funcional beneficiado por la
presencia del arbusto, principalmente por un efecto subterraneo positivo. Los
otros grupos funcionales de este pastizal no fueron beneficiadas por ningun
efecto (aéreo o subterraneo), sino que por el contrario, cuando existio un efecto

significativo, éste fue negativo.

Efectos subterraneos de Acanthostyles buniifolius sobre la comunidad
herbacea

En concordancia con los resultados obtenidos en el Capitulo 2, el grupo
de las gramineas C; fue el Unico tipo funcional beneficiado por el arbusto A.
buniifolius. Sin embargo, y contrariamente a lo esperado, el beneficio de este
grupo se registré en el tratamiento A'S*, y no en el tratamiento A*S™ (donde se
observo un efecto neutro para el grupo en su conjunto). Cuando las especies
de este tipo funcional fueron analizadas individualmente, dos de las especies
con mayor cobertura (Melica brasiliana y Dichanthelium sabulorum)
acompafaron la tendencia observada para el grupo, incrementando su
cobertura en el tratamiento A'S". Tipicamente, la facilitacion por efectos
subterraneos ha sido atribuida a mecanismos mediados por la humedad del
suelo y la disponibilidad de nutrientes, mejorando las condiciones biofisicas o
biogeoquimicas para el crecimiento herbaceo (Dohn et al., 2013). El aumento
de la humedad del suelo debajo de una planta benefactora puede generarse
por el mecanismo conocido como ascenso hidraulico (“hydraulic lift”; Richards
& Caldwell, 1987), o en su sentido mas amplio, como redistribucién hidraulica

(incluyendo no solo movimientos verticales del agua, sino también movimientos
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horizontales). La redistribucion hidraulica es un mecanismo que ha explicado la
relacién positiva entre especies lefiosas y herbaceas en ecosistemas de
Norteamérica (Caldwell & Richards, 1989; Dawson, 1993; Ryel et al., 2004),
Europa (Joffre & Rambal, 1988; Pugnaire et al., 1996) y Africa (Ludwig, 2001;
Ludwig et al., 2003). El efecto positivo del aumento de la humedad del suelo
por redistribucion hidraulica puede igualar e incluso superar el efecto negativo
producido por la competencia entre las raices (Dohn et al., 2013). Este
mecanismo seria particularmente beneficioso para las gramineas Cs, que en
general son poco eficientes en el uso del agua y pierden mucha cantidad de
agua por cada molécula de CO;, fijada. Las raices del arbusto podrian jugar un
papel importante en la provision de su demanda diaria de agua, y este
mecanismo seria mas importante que aquel mediado por la reduccion de la
radiacion solar incidente (efecto aéreo) para la disminucion del estrés hidrico.
Si bien en este trabajo no se observaron diferencias significativas en la
humedad del suelo entre los distintos tratamientos, fue en el tratamiento aéreo
(con dosel artificial, sin raices) donde se registraron los valores mas bajos de
esta variable. Por otra parte, la redistribucion hidraulica es un flujo de agua que
se produce durante la noche, cuando los estomas de la planta estan cerrados
(Dawson, 1993). A partir de las primeras horas de la mafiana, este flujo se
revierte, atendiendo a la demanda transpirativa de las plantas (Richards &
Caldwell, 1987). Es posible que en este trabajo no se hayan detectado
eventuales diferencias en la humedad del suelo entre los tratamientos, debido a
gue las mediciones fueron hechas cerca del mediodia, siendo el periodo del dia
con mayor demanda evapotranspirativa y varias horas después que las plantas
comienzan a absorber el agua del suelo. En consecuencia, en el caso de existir
redistribucion hidraulica en este sistema, el agua liberada por las raices durante
la noche, probablemente ya habia sido utilizada por la vegetacion en el
momento de la medicion de esta variable.

También podria ser factible que el efecto positivo subterraneo esté
relacionado con la disponibilidad de nutrientes en el suelo. Las especies C3
tienen una menor eficiencia en el uso de nitrdgeno en comparacion con las C4
(Sage, 1999), y podrian verse beneficiadas si el microhabitat debajo del dosel

del arbusto constituyera una “isla de fertilidad”. Para ello seria necesario
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conocer el contenido de nutrientes del suelo, lo cual no fue evaluado en esta
tesis.

Fuera del grupo de gramineas con metabolismo C3, Galactia marginalis
(del grupo de las hierbas) fue también favorecida en el tratamiento A'S".
Galactia marginalis fue la Unica especie de la familia Fabaceae registrada en el
estudio y su respuesta podria estar vinculada a uno de los potenciales
beneficios de la redistribucion hidraulica, que consiste en la provisién de agua a
los microorganismos asociados a las raices finas de las plantas (Muler et al.,
2018). En el caso de las leguminosas, este mecanismo podria ser beneficioso
de forma indirecta, al favorecer a las bacterias fijadoras de nitrdgeno asociadas
a las raices de esta familia de plantas.

A diferencia de lo observado para las gramineas Cs, el efecto del
tratamiento subterraneo mostré una tendencia negativa para las gramineas C,,
y tres especies de este tipo funcional registraron efectos negativos
significativos (Aristida murina) o marginalmente significativos (Bothriochloa
laguroides y Paspalum notatum). Varios estudios han reportado una
disminucién del crecimiento de las gramineas C,4 debido a la competencia por
los recursos del suelo con arbustos (Peltzer & Koéchy, 2001; Maestre et al.,
2003) y arboles (Scholes & Archer, 1997; Ludwig et al., 2004; Dohn et al.,
2013) lo que sugiere que la competencia es una interaccion importante entre
las gramineas C, y las plantas lefiosas en los pastizales. El efecto subterraneo
negativo del arbusto sobre las gramineas C, es interesante, pensando en el
hecho de que este grupo de gramineas es muy eficiente en el uso de los
recursos. Se ha observado que las plantas con metabolismo C4 tienen una alta
eficiencia en el uso del agua (biomasa producida por cantidad de agua
transpirada) y del nitrogeno (biomasa producida por cantidad de nitrégeno
foliar), lo que les permite ocupar sitios pobres en recursos del suelo (Young &
Young, 1983; Sage, 2004; Ripley et al., 2008). Esto se debe a que la alta
concentracion interna de CO, les permite tener altas tasas de fotosintesis con
una baja conductancia estomatica, lo que es ventajoso en condiciones de baja
disponibilidad de agua en el suelo. Sin embargo, se ha observado que el
subtipo metabdlico NADP-ME (al cual pertenecen la mayoria de las gramineas
C, analizadas) aumenta su cobertura con el incremento de agua en el suelo

(Ellis et al., 1980). Aunque las plantas C4 tienen una elevada eficiencia en el
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uso del agua en ambientes secos y calurosos, la sensibilidad del subtipo
NADP-ME a la falta temporal de agua, asi como su lenta recuperacion luego de
una sequia, han sido demostradas empiricamente (Ripley et al., 2010; Taylor et
al., 2011).

Resulta llamativa la respuesta diferencial de las gramineas Cz y C4 al
efecto subterraneo del arbusto, la cual podria deberse a la fenologia de las
plantas. A diferencia de las gramineas Cs (de crecimiento invernal), tanto las
gramineas C, como el arbusto son de crecimiento estival, con su maximo
periodo de crecimiento durante la estacion del afio con mayor déficit hidrico
(Cruz et al., 2014). En estas condiciones, el agua constituye un recurso muy
limitante, y los posibles efectos positivos subterraneos del arbusto generados
por la redistribucién hidraulica se podrian ver anulados por una intensa
competencia por agua. Esto coincide con la propuesta de Maestre et al. (2009),
gue predicen que cuando existe un alto nivel de estrés inducido por un recurso
(e.g. agua) y ambas especies interactuantes tienen similares estrategias de
vida (e.g. competidoras o tolerantes al estrés), la interaccion esperada es de
competencia, mas que de facilitacion.

Contrariamente a lo esperado, no se detectd un efecto subterraneo
negativo del arbusto en la riqueza o en la cobertura de las hierbas o de los
graminoides, lo que estaria indicando que (a) existe una segregacion espacial
importante entre las raices de estas herbaceas y las raices del arbusto
(Jackson et al.,, 1996), minimizando la competencia subterranea (Nippert &
Knapp, 2007), o (b) la redistribucion hidraulica estaria compensando los efectos

negativos de la competencia.

Efectos aéreos de Acanthostyles buniifolius sobre la comunidad herbacea

El tratamiento aéreo no tuvo efectos significativos sobre las gramineas
Cs, a excepcion de M. brasiliana, que fue beneficiada. La reduccion de la
radiacion incidente y temperatura, con el consiguiente mejoramiento del estado
hidrico de las plantas debajo del dosel de una planta, constituye uno de los
principales mecanismos que subyace en la hipétesis del gradiente de estrés
(Bertness & Callaway, 1994). En general, las gramineas C3 son mas
abundantes en lugares frescos y sombreados que en los sitios abiertos (Klink &

Joly, 1989) ya que las altas temperaturas y los altos niveles de radiacién solar
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promueven la pérdida de parte del CO, fijado por fotorrespiracion (Edwards et
al.,, 2010). Por lo tanto era esperable que la rigueza o cobertura de las
gramineas C; fueran mayores debajo del dosel artificial que en las parcelas sin
arbusto. Una posible explicacién a la ausencia de efectos aéreos es que en los
sitios abiertos, la acumulacion de hojas secas y el aumento del tamafio de las
plantas debido a la remocion del ganado, pudieron haber creado un microclima
similar al que se genera debajo del dosel del arbusto, promoviendo la reduccion
de la radiacion solar incidente y de la temperatura a nivel del suelo (Facelli &
Pickett, 1991). Por lo tanto, desde la perspectiva del efecto aéreo, a las
gramineas Cs les seria indistinto crecer en sitios abiertos o debajo de un
arbusto dentro de una exclusion al ganado.

En relacion a las gramineas C,4, los resultados del Capitulo 2 muestran
gue A. buniifolius tuvo un efecto neto negativo sobre la riqgueza y cobertura de
este tipo funcional. En el presente capitulo se pudo determinar que este efecto
negativo se debio principalmente al efecto aéreo del arbusto. Casi la totalidad
de las gramineas C, se vieron desfavorecidas por el sombreado y cerca de la
mitad tuvo una reduccion significativa de su cobertura. Las plantas con
metabolismo C, tienen altos costos energéticos para la fijacion de CO,
(Watcharamongkol et al., 2018), que pueden compensar mediante altas tasas
de fotosintesis, para lo cual necesitan estar expuestas a la luz solar directa
(Sage, 2004). Esto limita su crecimiento y distribucion en ambientes con baja
disponibilidad de radiacion solar (Sonawane et al., 2018), como los habitats
boscosos, donde prevalece una menor luminosidad y las temperaturas son
bajas (Sage et al., 1999). Los resultados de este capitulo apoyan evidencias de
sistemas naturales (Lett & Knapp, 2003) y experimentos de invernadero
(Altesor et al., 2017), en donde la disponibilidad de luz ha sido sefialada como
el factor que mas limita el crecimiento de las gramineas C,.

A diferencia del patron general observado para las gramineas Cy, la
especie Erianthus angustifolius fue beneficiada por el tratamiento A’S". Esta
especie es una graminea de gran porte, formadora de maciegas que pueden
superar el metro de altura, y es la especie dominante en algunas comunidades
de la region de estudio (Lezama et al., 2019). Debido a su gran porte, es una

buena competidora por la luz, y recientemente ha sido demostrado que la
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germinacion de sus semillas es indiferente al régimen luminico (Lopez-Marsico
et al., 2019).

La cobertura del tipo funcional de los graminoides fue afectada
negativamente por el sombreado del arbusto. A nivel de especie, debido a
problemas taxonomicos, solo fue posible realizar el andlisis para Hypoxis
decumbens (Hypoxidaceae), cuyo efecto fue neutro. En relacion a este grupo,
se ha observado que las ciperaceas y las juncaceas (el componente
mayoritario de los graminoides) requieren mucha luz y altas temperaturas para
germinar (Schitz & Rave, 1999). En los pastizales de Uruguay, las ciperaceas
y las juncéaceas son mas abundantes en los sitios pastoreados, en donde la
cantidad de radiacion solar que alcanza el suelo no limita el crecimiento de la
vegetacion (Altesor et al., 2006).

En el caso de las hierbas, el efecto aéreo fue marginalmente negativo
para el grupo en su conjunto. Estos resultados coinciden con los obtenidos en
otros pastizales meésicos en donde la menor riqueza y cobertura de hierbas se
observo debajo de los arbustos (Lett & Knapp, 2003). A nivel de especie, la
respuesta al tratamiento aéreo fue significativa en un solo caso (Richardia
humistrata, Rubiaceae), una especie postrada de hojas pequefias, muy
frecuente en sistemas pastoreados que disminuye rapidamente su abundancia
en areas clausuradas (Altesor et al., 2005), indicando una baja tolerancia a
condiciones de sombreado. El grupo de las hierbas es rico en especies pero
muy heterogéneo desde el punto de vista taxondmico y de su distribucion
espacial. La mayoria de las especies censadas fueron muestreadas en menos
de 3 parcelas pareadas, indicando que existe una baja fidelidad de estas
especies a un microhabitat determinado. Como se sefialo en el Capitulo 2, es
altamente probable que la heterogeneidad interna del grupo impida encontrar
patrones generales y por lo tanto seria deseable definir posibles subgrupos

funcionalmente diferentes.

En resumen, los resultados de este capitulo contribuyen al conocimiento
sobre las interacciones entre arbustos y especies herbaceas en pastizales sub-
hamedos de Uruguay. El disefio experimental permiti6 separar los efectos
aéreos y los subterrdneos del arbusto A. buniifolius sobre la riqueza y la

cobertura de especies herbaceas. Se destaca el efecto subterraneo positivo del
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arbusto en la cobertura de las gramineas Cs. Por otra parte las gramineas C,
las hierbas y los graminoides se vieron perjudicados por el sombreado del
arbusto. Esto muestra la complejidad de las interacciones entre las especies en
los ecosistemas naturales. El arbusto A. buniifolius es una especie que
generalmente se trata de eliminar de los sistemas pastoriles (Sarroca &
Strauch, 1994). Sin embargo, los arbustos pueden jugar un papel importante en
el mantenimiento de la riqueza y abundancia de especies de este pastizal,
especialmente de aquellas mas sensibles a la falta de agua. De esta manera,
podrian amortiguar los cambios climaticos previstos para los préximos afios
como los eventos extremos de sequia que se proyectan para la region (Epstein
et al., 2002).
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Anexo 3.1

En esta tesis se uso al espacio abierto como referencia o “control”, de tal forma
de mantener el mismo control para los tres efectos (neto, aéreo y subterraneo).
Una forma alternativa de evaluar el efecto aéreo y subterrdneo del arbusto
consiste en usar al arbusto intacto como control, variando el célculo de las

diferencias (Figura 3.6).

Efecto Aéreo
I (A+5+) - (A-S+)

Tratamiento A+S+ A+S- A-S-

I
A-S+
—

(A+S+) - (A+5-) I

Efecto Subterraneo

(A+5+) - (A-5-)
Efecto Neto

Figura 3.6. Modo alternativo para el célculo del efecto neto, aéreo y subterraneo del
arbusto, usando al arbusto intacto como control.

En la Figura 3.7 se muestran los resultados del RIl calculado de esta forma
alternativa. Se puede observar que las tendencias son las mismas que en el
analisis en el que se uso6 al espacio abierto como control, si bien hay menos

efectos significativos.
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Figura 3.7. Efecto aéreo y subterraneo del arbusto Acanthostyles buniifolius sobre la cobertura de
los Tipos Funcionales de Plantas (Gramineas Cs; Gramineas C4; Hierbas y Graminoides), usando al
arbusto intacto como control. Se muestran los valores promedio (n=5) y el error estandar del RII.
Los asteriscos muestran que los valores difieren de cero (Test t de Student, *p<0.1; **p< 0,05).
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Anexo 3.2

Tabla 3.5. Frecuencia promedio (n= 5) de los 81 taxones identificados en los tres
tratamientos: control (A'SY); aéreo (A'S’; dosel artificial) y subterraneo (A-S+, arbusto atado)
a lo largo de los cuatro muestreos. Se detectaron 49 taxones en la familia Poaceae (Poa);
10 en Asteraceae (Ast); cuatro en Rubiaceae (Rub); dos en Apiaceae (Api); Convolvulaceae
(Con), Cyperaceae (Cyp), Orobanchaceae (Oro) y en Plantaginaceae (Pla); uno en
Amaranthaceae (Ama), Fabaceae (Fab), Hypoxidaceae (Hyp), Juncaceae (Jun), Labiatae
(Lab), Lythraceae (Lyt), Moraceae (Mor), y en Oxalidaceae (Oxa).

Frecuencia promedio

Especie Familia 2013 2014 2015 2016

Gramineas C3 A-S- | A-S+ | A+S- | A-S- | A-S+ | A+S- | A-S- | A-S+ | A+S- | A-S- | A-S+ | A4S-
\Agrostis montevidensis Poa 0 0 0 0,2 1 0,8 0 0 0 0 0 0
\Agrostis sp. Poa 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Briza brizoides Poa 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Briza subaristata Poa 0 0,2 0,2 2,2 3,6 3,6 4,2 3 3 0 1,6 1,8
Calamagrostis alba Poa 0 0 0 0 0,4 0,4 0 0,8 1,8 0 1 0
Calamagrostis montevidensis Poa 0 0 0 0,6 0 0 0 0,6 0,2 0 0,8 0,6
Calamagrostis sp. Poa 0 0,2 0 0 1 0,2 0 0 0 0 0 0
Danthonia cirrata Poa 0,2 0,2 0,8 0 0 0,2 0,2 2 1,8 0 0 0
Danthonia montevidensis Poa 0 0 0,2 0 0 0,4 0 0 0 2,6 10 3
Danthonia rizomata Poa 4,6 11 8,2 4,4 4,8 2,6 4,6 2,8 2,2 2,4 0,2 0,6
Danthonia sp. Poa 0 0 0 0,4 0,2 0,8 0 0 0 0 0 0
Dichanthelium sabulorum Poa 0 6,6 9,6 1,8 8 13 1 96 | 12,2 | 42 | 17,6 13
Melica rigida Poa 0 0 0 0 0,4 0 0 0 0 0 0 0
Melica brasiliana Poa 0 0,8 1,2 0,2 0,4 0,2 0 2,8 4,6 0,4 3,8 4,2
Microbriza poaemorpha Poa 0 0 0 0 0,4 0 0 0,2 1,8 0 0,6 0,2
Nassella charruana Poa 0 0 0 0 0 0,2 0,2 0 0,2 0 0 0
Nassella neesiana Poa 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0,2
Nassella papposa Poa 0 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Nassella pauciciliata Poa 0 0 0 0 0,4 0,2 0 0 0 0 0 0
Piptochaetium montevidense Poa 7 17,6 | 14,6 | 18,6 | 17,8 17 16 21,8 17 14 9,8 7,2
Piptochaetium stipoides Poa 2,2 7 3 6,2 6,2 4 8,8 | 12,2 | 6,4 8,4 11 7

Gramineas C,;
Andropogon ternatus Poa 1 8,2 13,8 5,2 9 8,6 6,6 9,8 6,8 8 5,4 4,2
Aristida murina Poa 5,6 0,8 3 3 0,4 3,2 3,8 0,2 1 1,8 0 1
Aristida uruguayensis Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0,2 0
Aristida sp. Poa 0 0 0,2 2,6 2,4 0,4 0 0 0 0 0 0
Aristida venustula Poa 13,6 | 7,8 7,8 6,6 1 4,6 12,4 | 3,8 2,6 8,8 3,4 2,6
Axonopus argentinus Poa 1,2 6,4 4 5 15,8 | 14,6 5,2 12,6 9,4 48 | 104 8,2
Axonopus fissifolius Poa 4 9 9,8 8,6 10 18,4 | 7,2 | 10,2 | 9,8 6,8 8 6,2
Bothriochloa laguroides Poa 4,8 6,6 5,6 6,8 4 2,6 3,2 3,8 2,8 1,6 0,8 0,4
Coelorachis selloana Poa 10,6 | 8,8 7 25 28 23 29,8 29 34,4 | 29,8 | 33 29,2
Cynodon dactylon Poa 0,2 0,2 2,4 1,4 0 3,4 0,2 0 7,4 0,8 0 8,6
Eragrostis bahiensis Poa 0 0 0 0 0 0 0,6 0 0 0,8 0 0
Eragrostis lugens Poa 0 0,8 0 0,2 0 0,2 0 0 0 0 0 0
Eragrostis neesii Poa 3,6 0,2 0,6 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0
Eragrostis retinens Poa 0 0 0 0,2 0 0,4 0 0 0 0 0 0
Eragrostis sp. Poa 0 0,2 1,4 0 0 0,4 0 0 0 0 0 0
Gymnopogon sp. Poa 0 0 0 0 0,2 0 0 0,4 0 0 0,6 0
Leptocoryphium lanatum Poa 0 0 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Panicum sp. Poa 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0
Paspalum dilatatum Poa 0,8 0,2 0,4 1,4 0,2 0,2 0 0 0 0 0 0
Paspalum notatum Poa 25,8 10 8,4 35,4 7,4 7,6 21,8 7,2 4,4 | 14,4 2 1
Paspalum plicatulum Poa 10,4 | 8,8 6,8 | 28,6 19 16,8 | 20,6 | 19,8 14 21 9,8 6,4
Paspalum pumilum Poa 0 0 0 0 0 0,8 0 0 0,4 0 0 0
Saccharum angustifolium Poa 0 0,2 0 0 1 0,4 0 2,6 3,8 0 1,8 12,6
Schizachyrium microstachyum Poa 0,4 1 1,6 7,8 9,6 13,8 | 11,4 | 19,6 | 17,4 | 9,8 8 4,2
Schizachyrium spicatum Poa 0,2 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Schizachyrium tenerum Poa 2,2 1,4 5,4 4,6 10 8 9,2 20 22,8 | 15,8 | 27,2 | 22,4
Setaria geniculata Poa 1,2 0,2 0,4 0 0 0 0 0,4 0 1,4 0,8 0,6
Steinchisma hians Poa 2,6 4 5,6 9,6 10,2 10 7,8 10,2 6 8 6 3,2

Hierbas|
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Baccharis articulata Ast 0 0 0 0 0 1,2 0 0 0 0 0 0
Baccharis ochracea Ast 1 0,2 0,2 0 0 0 0 0,4 0,2 0 0,2 0
Baccharis trimera Ast 0 0,6 0,4 0 3,4 0,8 0,2 2,4 2,4 1,2 7,4 5,2
Buchnera integrifolia Oro 0 0 0,2 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0
Chaptalia exscapa Ast 0 0 0,4 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0
Chaptalia piloselloides Ast 0,2 0 0,2 0,2 0 0 0,4 0,8 0 1 0 0
Chevreulia acuminata Ast 0 0 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Chevreulia sarmentosa Ast 3,6 1,8 1,8 0,4 0,2 0 0 0 0 0 0 0
Cuphea glutinosa Lyt 0,2 0 0,4 0,4 0,2 0,6 0,4 0,4 0,2 02 | 0,8 0
Dichondra sericea Con 0,2 0,6 0,2 0 0,2 0 0 0 0 0,2 0 0,2
Dorstenia brasiliensis Mor 0 0 0 0 0,2 0,2 0 0 0,4 0 0 0
Eryngium horridum Api 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Eryngium nudicaule Api 0,2 0,4 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0
Evolvulus sericeus Con 11,6 | 4,2 4,4 | 14,2 | 4,6 36 | 13,4 5 2,6 | 166 | 6,2 3,8
Galactia marginalis Fab 0,4 2,4 2 0,8 2 2,6 1,2 4,4 3,4 1,4 3,6 2,2
Galium richardianum Rub 0 0 0 0,2 0 0 0,2 0 0,2 0 0 0
Galium uruguayense Rub 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0,2
Gamochaeta sp. Ast 0 0,2 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0
Labiada sp. Lab 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0
Mecardonia sp. Pla 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0
Oxalis eriocarpa Oxa 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0,2 0
Pfaffia tuberosa Ama 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2
Richardia humistrata Rub 1,2 6,4 1,6 0,6 1,4 0 1,2 0,2 0,4 0,8 0,6 0
Richardia stellaris Rub 1,6 1,2 2,4 0,4 0,4 0 0 0 0 0 0 0,2
Scoparia montevidensis Pla 0,6 0 0,2 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0
Stenandrium sp. Aca 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Senecio selloi Ast 0 0 0 0 0,4 0 0 0 0 0 0 0
Sommerfeltia spinulosa Ast 0,6 1 0 0,8 1,2 1,2 1,2 0,6 0,2 0,8 0,4 0,6
Graminoides
Cyperus sp. Cyp 24,2 | 22,6 18 40 29 33,4 | 144 | 94 2,2 9,6 5 3,2
Eleocharis sp. Cyp 2,4 2 3,8 1,6 0 1,6 0 0 0 0 0 0
Hypoxis decumbens Hyp 0 0,8 1 0,2 0,2 0,2 1,4 0,6 2,4 1,8 3 2,2
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Capitulo 4: Efectos del pastoreo y del arbusto Acanthostyles buniifolius
sobre la emergencia y el establecimiento de plantulas de un pastizal de la

regiéon este de Uruguay
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4.1 Introduccion

El reclutamiento de plantulas es un proceso clave que afecta la
viabilidad de las poblaciones en el largo plazo y la estructura de las
comunidades vegetales (Nathan & Muller-Landau, 2000; Ren et al., 2008;
Costa et al., 2017). Este proceso de incorporacion de individuos a una
poblacion, puede variar tanto espacial como temporalmente, dependiendo de la
produccion y dispersiéon de semillas viables y de su existencia en el banco de
semillas. Ademas, las condiciones ambientales, la disponibilidad de micrositios
adecuados para la germinacion, la supervivencia y el crecimiento de las
plantulas también actuan como un filtro para el reclutamiento de individuos
(Bissels et al., 2006; Zimmermann et al., 2008). Las plantulas recientemente
emergidas son pequefias y no tienen la capacidad de hacer frente a
condiciones adversas, por lo que son extremadamente sensibles a los factores
abidticos y bidticos del ambiente (Lloret et al., 2004; Eriksson & Ehrlén, 2008).
La mayoria de las plantulas mueren después de la emergencia debido a la
elevada radiacion solar y/o temperatura, a la falta de agua y nutrientes, a la
competencia con otras plantas o a la herbivoria (Fenner & Thompson, 2005).
Como resultado, el establecimiento de nuevos individuos es un evento
esporadico en la mayoria de los ecosistemas terrestres y es el principal cuello
de botella en la historia de vida de la mayoria de las especies vegetales
(Kitajima & Fenner, 2000; Benson & Hartnett, 2006; Graae et al., 2011).

Aunque la vegetacion establecida puede reducir el reclutamiento de
plantulas por competencia, algunas especies (denominadas "plantas nodrizas")
pueden beneficiar a las plantulas mediante la mejora de las condiciones
abioticas y/o la proteccidn frente a la herbivoria y facilitar su establecimiento
(Bruno et al., 2003; Holmgren & Scheffer, 2010; He et al., 2013). El refugio
proporcionado por una planta nodriza protege a las plantulas de la elevada
radiacion solar, amortigua las temperaturas extremas, limita la pérdida de agua
(Shreve, 1931; Turner et al., 1966; Castro et al., 2002) y brinda proteccion a las
semillas y plantulas contra la depredacion y posibles dafos mecanicos
(Steenbergh & Lowe, 1977; Valiente-Banuet & Ezcurra, 1991; Garcia & Obeso,

2003). De esta manera el micro-ambiente generado por una planta nodriza
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reduce la fotoinhibicion, el estrés térmico y la tasa de transpiracién de las
plantulas (Bonanomi et al., 2011). Las plantas nodrizas también pueden
modificar las condiciones del suelo mediante el aumento de la humedad, la
materia organica o la disponibilidad de nutrientes y la estabilizacion del sustrato
(Flores & Jurado, 2003). En los sistemas pastoriles, algunas plantas pueden
reducir la probabilidad de deteccidn y/o la vulnerabilidad de las plantulas frente
a los grandes herbivoros a través del ocultamiento y de elementos fisicos
(espinas) o quimicos (toxinas) disuasivos (Rebollo et al., 2002; Barbosa et al.,
2009; Louthan et al., 2014). Por lo tanto, la presencia de plantas nodrizas juega
un papel importante en el reclutamiento de plantulas y en el mantenimiento de
la biodiversidad en distintos ambientes.

Si bien desde hace casi un siglo ya se habia propuesto que en algunas
condiciones el reclutamiento de especies ocurria mayormente debajo de
plantas ya establecidas (Shreve, 1931), no fue hasta las ultimas décadas que la
facilitacidon comenzé a ser incorporada a la teoria ecolégica (Bruno et al., 2003).
Se ha propuesto que el efecto positivo de las plantas nodrizas aumentaria
directamente al aumentar el estrés fisico o la presién de herbivoria (Bertness &
Callaway, 1994). Por lo tanto, el papel facilitador de las plantas nodrizas en el
reclutamiento de plantulas se ha probado comunmente en ecosistemas aridos,
semiaridos y subalpinos (Michalet & Pugnaire, 2016). Sin embargo, como las
plantulas son altamente sensibles a las condiciones abioticas y bitticas, la
presencia de plantas nodrizas también podria ser importante en ambientes
menos estresantes (Holmgren & Scheffer, 2010) o en situaciones de pastoreo.
No obstante, la evidencia empirica sobre los efectos facilitadores en el
reclutamiento de plantulas es escasa en ambientes sub-humedos.

A lo anteriormente mencionado, hay que agregar que las interacciones
entre plantas son dinamicas y su signo e intensidad pueden variar a lo largo de
la ontogenia de los individuos (Miriti, 2006). El efecto de una especie sobre otra
puede cambiar, debido a que las plantas experimentan distintas tolerancias a
los factores extrinsecos en diferentes etapas de su desarrollo (Soliveres et al.,
2010). Por lo tanto una planta nodriza puede ser positiva para un individuo en
una etapa de su vida y negativa en otra.

El estrés abidtico y la presion de pastoreo a menudo ocurren

simultaneamente en la naturaleza y su combinacion puede agravar los efectos
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perjudiciales que generan ambos tipos de estrés cuando actuan
individualmente (Maalouf et al., 2012; Koerner & Collins, 2014). Este tema es
de particular relevancia en ecosistemas continuamente perturbados por
actividades antropicas, como los pastizales dedicados a la produccién
ganadera (Oesterheld & Sala, 1990; Loeser et al., 2007). En este ecosistema
manejado, la presencia de arbustos puede relajar estos filtros ambientales
mediante la mejora de las condiciones abidticas y la proteccion frente al
pastoreo, proporcionando sitios seguros para la supervivencia y el crecimiento
de las plantulas que crecen asociadas (Aguiar & Sala, 1999). Muchas especies
de arbustos son tdxicas o tienen espinas u hojas duras y actuan como una
barrera que impide que el ganado acceda a sus vecinos. De esta manera, los
individuos protegidos por los arbustos pueden alcanzar la etapa adulta y actuar
como fuentes de semillas y mantener las poblaciones localmente viables a
través de los efectos de masa (Bulleri et al., 2016).

El pastoreo es uno de los factores bidticos que mas influye en la
estructura y el funcionamiento de los pastizales templados (Altesor et al., 1998;
Woodis & Jackson, 2008; Lezama et al., 2014). El consumo de biomasa por el
ganado, el pisoteo y la deposicion de heces y orina, afectan tanto Ila
composicion de especies vegetales como la productividad primaria de estos
ecosistemas (Lezama & Paruelo, 2016). En los pastizales subhumedos, el
pastoreo aumenta la cobertura y riqueza total de especies, la abundancia de
gramineas C, postradas y cambia la identidad de las especies dominantes
(Milchunas & Lauenroth, 1993; Rusch & Oesterheld, 1997; Rodriguez et al.,
2003). Ademas, el pastoreo puede conducir a un aumento de los efectos de
facilitacion como resultado de la proteccidn que algunas especies no palatables
brindan a las especies mas consumidas por el ganado cuando crecen
asociadas (Noell-Estapé et al., 2013; Fernandez et al, 2019).
Desafortunadamente, el efecto del pastoreo sobre el reclutamiento de nuevos
individuos a partir de semillas es desconocido para pastizales uruguayos. Sin
embargo, en la Pampa Inundable, Oesterheld & Sala (1990) observaron que el
pastoreo promueve el reclutamiento de individuos a partir de semillas, en
comparacion con sitios clausurados al ganado, debido a una mayor generacion

de sitios seguros (“safe sites”, sensu Harper, 1977).
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En este capitulo, se evalu6 el efecto del pastoreo y del arbusto
Acanthostyles buniifolius sobre la emergencia y el establecimiento de plantulas
en un pastizal subhumedo de Uruguay. Especificamente, se cuantifico los
efectos sobre la abundancia, la emergencia, la mortalidad, la longevidad y la

rigueza de morfoespecies de las plantulas a lo largo de dos afios.

Objetivo general
El objetivo general de este trabajo fue evaluar el efecto del pastoreo y
del arbusto Acanthostyles buniifolius, sobre la estructura y la dinamica de la

comunidad de plantulas de un pastizal de Uruguay.

Objetivos especificos:

1) Evaluar, durante dos afos, en parcelas pastoreadas y excluidas al ganado, y
en parcelas con presencia y ausencia del arbusto:

a) el numero acumulado de plantulas de dicotiledéneas y monocotiledéneas
emergidas

b) la dinAmica temporal de la abundancia, la emergencia y la mortalidad de
plantulas de dicotiledéneas y monocotiledoneas

c) lalongevidad de las plantulas

2) En el ultimo afio de muestreo, evaluar los efectos del arbusto y del pastoreo

sobre la riqueza de morfoespecies de dicotiledoneas y monocotiledéneas.

3) Determinar el efecto del arbusto sobre la radiacion incidente, la temperatura
superficial del suelo y la humedad del suelo, en condiciones de pastoreo y de

micro-exclusiones.

Hipdtesis

El mejoramiento microclimatico y la proteccion frente al pastoreo debajo del
dosel del arbusto seran positivos para la emergencia y sobrevivencia de las
plantulas. Por lo tanto, se espera que debajo del arbusto aumente la riqueza,
abundancia y longevidad de las plantulas en comparacion con los sitios

abiertos. Por otro lado, la estructura de la canopia y el ambiente luminico a
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nivel del suelo en las areas pastoreadas favoreceran el reclutamiento de

individuos en comparacion con sitios clausurados al ganado.

4.2 Materiales y métodos

Sitio de estudio
Las caracteristicas del sitio de estudio y de la especie A. buniifolius se

describen en detalle en el Capitulo 2 de esta tesis.

Diserio experimental

En un area pastoreada del sitio de estudio se delimitaron cinco
cuadrantes de 25 m? que tuvieran dos arbustos de tamafio similar (cobertura
del dosel de 1 m2), separados entre si por al menos tres metros. Debajo de
ambos arbustos se marcé una parcela permanente de 1m? con el arbusto en el
centro de la parcela. Ademas, adyacente a cada una de estas parcelas, se
delimitd una parcela abierta (sin arbusto) de 1 m? (Total: 20 parcelas; 10 con
arbusto y 10 sin arbusto). Todas las parcelas fueron marcadas con una barra
de metal insertada en cada esquina. Al comienzo de la primavera (setiembre de
2015), la mitad de las parcelas con arbustos y de las parcelas abiertas, se
vallaron con una jaula de metal (1,2 m de lado x 1 m de altura) revestida con
malla de alambre. Las jaulas fueron disefiadas para proteger a las plantulas del
pastoreo, sin modificar las condiciones abidticas. De esta manera se instalaron
cuatro tratamientos con cinco réplicas cada uno, en un disefo factorial
completo: arbusto (presente o ausente) y pastoreo (presente o ausente). Desde
la instalacion del experimento (setiembre de 2015), hasta setiembre de 2017,
se realizaron 18 censos de plantulas en cada uno de los tratamientos,
distribuidos lo mas homogéneamente posible en el tiempo (aproximadamente
un censo cada 40 dias). Los censos se llevaron a cabo con la ayuda de un
cuadro de 1 m? dividido en 100 subparcelas de 10 cm de lado. El seguimiento
de las plantulas se realizé en 20 subparcelas (unidad censal: 0,2 m?) sorteadas
al inicio del estudio. En el primer censo, todas las plantulas presentes en las
subparcelas sorteadas fueron registradas como monocotiledéneas o

dicotiledoneas y marcadas con un anillo de metal para seguir su destino. En los
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censos posteriores, se registrdé la sobrevivencia de las plantulas marcadas
previamente y se marcaron las nuevas plantulas emergidas. A lo largo del
experimento, se censaron un total de 7200 subparcelas (20 subparcelas x 4
tratamientos x 5 réplicas x 18 censos). En el ultimo censo, se colectaron todas
las plantulas presentes en las subparcelas y se llevaron al laboratorio para su
identificacion. Debido a la dificultad de identificar todas las plantulas a nivel de
especie o género, la identificacion se hizo a nivel de morfoespecie.

Durante los dos afios que duré el experimento, se realizo el seguimiento de las
condiciones abidticas (la cantidad de luz incidente, la temperatura del suelo y la
humedad del suelo) en las 20 parcelas. Todas las variables abioticas se
midieron cada 45 dias alrededor del mediodia. La luz incidente se midi6 al nivel
del suelo (10 cm de altura) utilizando un luxdmetro digital (Tondaj LX1010B). La
temperatura de la superficie del suelo se midié usando un termémetro infrarrojo
(Nicety ST530) y la humedad del suelo se midié a una profundidad de 10cm

con un sensor de humedad (Extech MO750).

Analisis de los datos

La abundancia, la emergencia y la mortalidad de plantulas registradas
en cada censo, fueron promediadas por estacién para los dos afios. La
mortalidad fue calculada como el numero de individuos muertos al tiempo t (My)
sobre el total de individuos presentes en el tiempo t-1 (N¢.1):

Mortalidad= Mi/Nt.1.

La longevidad (numero de dias que las plantas fueron registradas vivas) se
calcul6 para el primer afio de estudio.
El nidmero acumulado de plantulas emergidas (numero total de plantulas
emergidas durante los dos afos), la longevidad y la riqueza de morfoespecies
del ultimo censo, fueron analizados mediante ANOVA de dos vias con la
presencia del arbusto y el pastoreo como efectos fijos. La dinamica temporal de
la abundancia, la emergencia y la mortalidad de las plantulas fueron analizadas
a través de ANOVA de dos vias con medidas repetidas, con la presencia del
arbusto y el pastoreo como efectos fijos. La longevidad de las dicotiledoneas y
monocotiledoneas se comparé a través del test t de Student. Todas las
variables fueron analizadas para ver si cumplian los supuestos de normalidad y

homocedasticidad. EI numero acumulado de plantulas emergidas, la
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abundancia de plantulas registradas en cada estacién del afio y la longevidad,
fueron transformados a la funcién log (n+1) para cumplir con los supuestos de
homocedasticidad y homogeneidad de varianza del ANOVA (Zar, 1996). Se
hicieron pruebas de Fisher LSD para comparaciones “a posteriori” cuando fue
necesario. El efecto del arbusto en las condiciones abidticas fue analizado con
el test de Kruskal-Wallis. Los analisis estadisticos se realizaron con los

programas Statistica e Infostat (Di Rienzo et al., 2017).
4.3 Resultados

A lo largo de los dos afios de estudio, se registraron 2779 plantulas, de
las cuales el 75,5% fueron dicotiledéneas. EI mayor numero acumulado de
plantulas en una parcela fue 362 (equivalente a unas 100 plantulas/m?),
registrado en una parcela abierta bajo pastoreo. El menor numero fue 55
plantulas (equivalente a unas 15 plantulas/m?), en una parcela con arbusto y
protegida contra el ganado.

El arbusto y el pastoreo tuvieron efectos opuestos en el numero
acumulado de plantulas de dicotiledoneas emergidas. El numero de plantulas
emergidas debajo de los arbustos fue un 57% menor en relacién a las parcelas
sin arbusto. Por el contrario, el numero de plantulas emergidas en las parcelas
pastoreadas fue un 56% mayor en relacion a las parcelas clausuradas al
pastoreo. En el caso de las monocotiledéneas, la tendencia fue similar, pero ni
el arbusto ni el pastoreo afectaron de manera significativa el numero de

plantulas emergidas (Figura 4.1, Tabla 4.1).
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Figura 4.1. Numero acumulado de plantulas de dicotiledéneas y de
monocotiledéneas emergidas durante dos afios en los diferentes
tratamientos (Promedio * E.E.). Las distintas letras indican diferencias
significativas entre los tratamientos derivadas del ANOVA de dos vias (LSD
Fisher; p< 0,05).
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Tabla 4.1. Efectos del arbusto Acanthostyles buniifolius y el pastoreo en el numero
acumulado de plantulas emergidas durante dos afios en un pastizal de la regidén este de
Uruguay. Se muestran los valores de F y p derivados del ANOVA de dos vias. En negrita se
muestran los valores significativos (p< 0,05).

Numero acumulado de plantulas

Efecto (G.L.) Dicotiledoneas Monocotiledéneas
Arbusto (1) F 19,6 1,49
p 0,0004 0,24
Pastoreo (1) F 4,6 1,05
p 0,047 0,32
ArbustoxPastoreo (1) F 1,7 0,05
p 0,2 0,83

Dinamica temporal de las plantulas

Abundancia

La abundancia de dicotiledoneas a lo largo de los dos afios de estudio
fue afectada por el arbusto, por la estacion del afio y por el efecto interactivo
del pastoreo y la estacion del ano. Debajo del arbusto, la abundancia de
plantulas de este grupo fue siempre menor que en las parcelas abiertas. Por
otro lado, se observaron picos de abundancia en invierno, durante los dos afios
en las parcelas pastoreadas y en el primer afio en las clausuradas al pastoreo.
La estacion del aino con menor abundancia de dicotiledéneas fue el verano. En
el caso de las monocotileddneas, solo la estacion del afio fue significativa
siendo la primavera de 2016 el momento con mas plantulas y la primavera y el

verano de 2015 los momentos con menos plantulas (Figura 4.2, Tabla 4.2).
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Figura 4.2. Dindmica estacional de la abundancia de plantulas de dicotiledéneas y
monocotiledéneas (Promedio = E.E.) censadas en las parcelas con arbusto (rombos
negros) y abiertas (circulos grises) en pastoreo y clausura. Los censos se realizaron desde
inicios de la primavera de 2015 (p15) hasta finales del invierno de 2017 (i17).

90



Tabla 4.2. Efectos del arbusto Acanthostyles buniifolius, del pastoreo y de la estacion de
muestreo en la abundancia de plantulas en un pastizal de la region este de Uruguay. Se
muestran los valores de F y p derivados del ANOVA de medidas repetidas. En negrita se
muestran los valores significativos (p< 0,05).

Numero de plantulas

Efecto (G.L.) Dicotiledoneas Monocotiledéneas
Arbusto (1) F 7,03 0,99
p 0,02 0,33
Pastoreo (1) F 1,9 0,81
p 0,2 0,38
ArbustoxPastoreo (1) F 3,5 0,00
p 0,08 0,99
Estacion (7) F 21,9 19,5

p <0,001 <0,001

ArbustoxEstacion (7) F 0,83 0,4
p 0,6 0,9
PastoreoxEstacion (7) F 3,8 1,45
p 0,01 0,2
ArbustoxPastoreoxEstacion (7) F 2,0 0,8
p 0,06 0,6

Emergencia y mortalidad

La emergencia de dicotiledéneas fue afectada por el arbusto, el
pastoreo, la estacion del afio y sus interacciones. Durante los dos afos, el
numero de plantulas emergidas debajo del arbusto fue menor en comparacion
con las parcelas abiertas. Por el contrario, el nUmero de plantulas emergidas en
las parcelas pastoreadas fue mayor en comparacion con las parcelas
clausuradas, pero a partir del otofio de 2016. En general, la mayor emergencia
de plantulas se observo en el otofio-invierno (excepto un pico de la primavera
de 2015), mientras que en el verano la emergencia fue minima. En la clausura,
el pico de emergencia invernal fue menos evidente en el segundo afio.
Por el contrario, ni el arbusto ni el pastoreo afectaron de manera significativa la
mortalidad de las plantulas de dicotiledoneas. Esta solo fue afectada por la
estacion del afio, y en general mostré un patron opuesto al de la emergencia.
La mortalidad promedio por estacion fue del 40% y varid entre el 62% en

primaveray el 26 % en invierno. (Figura 4.3, Tabla 4.3).
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Figura 4.3. Dinamica estacional de la emergencia (circulos grises) y la mortalidad (circulos negros)
de plantulas de dicotiledéneas (Promedio + E.E.) en parcelas con arbusto y abiertas en pastoreo y
clausura a lo largo de dos afios. Los censos se realizaron desde inicios de la primavera de 2015
(p15) hasta finales del invierno de 2017 (i17). La mortalidad se expresa como la fraccién de
individuos muertos en el tiempo t con relacion al nUmero de individuos censados en el tiempo t-1.
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Tabla 4.3. Resultados del ANOVA de medidas repetidas para el efecto del arbusto
Acanthostyles buniifolius, del pastoreo y la estacion de muestreo en la emergencia y
mortalidad de plantulas de dicotiledéneas. Se resaltan en negrita los valores F y p

significativos (p< 0,05).

Efecto (G.L.) Emergencia Mortalidad
Arbusto (1) F 28,9 0,16
p 0,0003 0,7
Pastoreo (1) F 11,9 2,4
p 0,003 0,14
ArbustoxPastoreo (1) F 6,7 0,94
p 0,02 0,34
Estacion (7) F 16,3 11,0
p <0,00001 <0,00001
ArbustoxEstacion (7) F 3 0,7
p 0,006 0,7
PastoreoxEstacion (7) F 2,7 1,7
p 0,01 0,12
ArbustoxPastoreoxEstacion (7) F 1,2 1,34
p 0,32 0,24

En el caso de las monocotiledéneas, solo la estacion del afo fue

significativa en la emergencia de las plantulas, pero el patrén fue menos

consistente que el de las dicotiledoneas. El pico maximo de emergencia se

observo entre el otofio y la primavera, dependiendo del tratamiento y del afio

de muestreo. Al igual que las dicotiledoneas, el verano fue, en todos los

tratamientos, la estacion del afio con menor nimero de plantulas emergidas. La

mortalidad promedio fue del 27% y vario entre el 59% en primavera y el 6 % en

invierno (Figura 4.4, Tabla 4.4).
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Figura 4.4. Dinamica estacional de la emergencia (circulos grises) y la mortalidad (circulos negros)
de plantulas de monocotiledéneas (Promedio + E.E.) en parcelas con arbusto y abiertas en
pastoreo y clausura a lo largo de dos afios. Los censos se realizaron desde inicios de la primavera
de 2015 (p15) hasta finales del invierno de 2017 (i17). La mortalidad se expresa como la fraccion
de individuos muertos en el tiempo t con relacidén al nimero de individuos censados en el tiempo t-
1.
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Tabla 4.4. Resultados del ANOVA de medidas repetidas para el efecto del arbusto
Acanthostyles buniifolius, el pastoreo y la estacién del ano sobre la emergencia y
mortalidad de plantulas de monocotileddneas. Se resaltan en negrita los valores Fy p
significativos (p< 0,05).

Variable

Efecto (G.L.) Emergencia Mortalidad
Arbusto (1) F 3,28 0,92
p 0,09 0,35
Pastoreo (1) F 0,04 3,4
p 0,85 0,09
ArbustoxPastoreo (1) F 0,03 2,8
p 0,87 0,11
Estacion (7) F 9,9 24,9

p <0,00001 <0,00001

ArbustoxEstacion (7) F 1,7 1,6
p 0,11 0,13
PastoreoxEstacion (7) F 0,85 1,8
p 0,55 0,09
ArbustoxPastoreoxEstacion (7) F 0,51 2,5
p 0,83 0,02

La longevidad de las dicotiledoneas que emergieron en el primer afio de
estudio fue de 90 dias y la de las monocotiledéneas de 111 dias, pero esta
diferencia no fue significativa (t= 0,6; p= 0,55). La longevidad de las plantulas
de dicotiledoneas en los tratamientos con el arbusto fue un 23% mayor que en
las parcelas abiertas (de 81 a 100 dias), mientras que el pastoreo no tuvo un
efecto significativo. En el caso de las monocotiledoneas, se observé un
incremento del 21% en la longevidad de las plantulas debajo del arbusto, pero
no fue significativo. Tampoco el pastoreo afectdé la longevidad de las

monocotiledéneas de modo significativo (Figura 4.5, Tabla 4.5).
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Figura 4.5. Longevidad (Promedio * E.E.) de las
dicotiledéneas y monocotiledéneas emergidas durante el
primer afio de estudio debajo del arbusto Acanthostyles
buniifolius o en sitios abiertos en pastoreo y clausura.

Tabla 4.5. Resultados del ANOVA de dos vias para el efecto del arbusto Acanthostyles
buniifolius y el pastoreo sobre la longevidad de las plantulas de dicotiledéneas y
monocotiledéneas. Se resaltan en negrita los valores F y p significativos (p< 0,05).

Longevidad
Efecto (G.L.) Dicotiledéneas Monocotiledéneas
Arbusto (1) F 3,7 2,3
p 0,05 0,13
Pastoreo (1) F 1,6 0,24
p 0,21 0,62
ArbustoxPastoreo (1) F 0,7 0,54
p 0,4 0,46
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La riqueza de morfoespecies, de dicotiledoneas y de monocotiledéneas
fue afectada por los tratamientos. El tratamiento del pastoreo afectd6 a ambos
grupos, siendo mayor la rigueza en sitios pastoreados que en sitios excluidos.
El efecto del arbusto solo fue significativo para las dicotiledéneas que crecen
en sitios pastoreados, disminuyendo su riqgueza debajo del dosel (Figura 4.6;
Tabla 4.6).

10 -
Dicotiledaneas
E -
E | i
g ¢ 3
o
g .o
[ I
5
E 07 -
p Monocotiledaneas
o
8 87
]
g
= 5 -
4 4
a
a
2 |
b b
o I
Arbusto Abierto Arbusto Abierto
Pastoreo Clausura

Figura 4.6. Promedio (+ E.E.) de la riqueza de
morfoespecies de dicotiledéneas y monocotiledbneas
debajo del arbusto Acanthostyles buniifolius y en parcelas
abiertas bajo régimen de pastoreo y clausura. La riqueza
corresponde al Ultimo censo (setiembre 2017) y fue
comparada con ANOVA de dos vias. Las diferencias
significativas entre los tratamientos se indican con
diferentes letras (Post hoc LSD; p< 0,05).
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Tabla 4.6. Resultados del ANOVA de dos via para el efecto del arbusto Acanthostyles
buniifolius, el pastoreo y la interaccién arbusto x pastoreo sobre la riqueza de morfoespecies
de dicotileddéneas y monocotileddneas. Se resaltan en negrita los valores significativos (p<

0,05).

Riqueza de morfoespecies

Efecto (G.L.) Dicotiledoneas Monocotiledéneas
Arbusto (1) F 9,1 0,56
p 0,008 0,46
Pastoreo (1) F 31,4 7,56
p <0,0001 0,01
ArbustoxPastoreo (1) F 4,6 0,56
p 0,046 0,46
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Variables abi6ticas

La disponibilidad de luz disminuyo cerca de un 45% debajo del dosel de

A. buniifolius en comparacion con la disponibilidad de luz en las parcelas

abiertas. También la temperatura del suelo fue menor bajo los arbustos aunque

se observaron diferencias significativas solo en los meses de verano. La

humedad del suelo fue mayor debajo de los arbustos solo en los meses de

verano (Tabla 4.7).

Tabla 4.7. Promedio (+ E. E.) de la disponibilidad de luz, la temperatura del suelo y el
contenido de agua del suelo debajo de arbustos y en sitios abiertos en clausura y pastoreo y
los valores H y p derivados del Kruskal-Wallis. Diferentes letras muestran diferencias
significativas entre los tratamientos. En negrita valores de H y p significativos.

Con jaula Sin jaula
Variable Estacion Abierto Arbusto Abierto Arbusto H p
Disponibilidad de | 829° 380° 858° 519° 16,8  0,0008
luz (luxes)
otofio 568° 287" 520° 260° 14,95 0,002
invierno 472° 228" 372° 240° 15,7 0,001
primavera 613 346 705 560 6,3 0,1
Temperatura (2C) verano 34,8 30,4° 37,2° 30° 16,2 0,001
otofio 17 13,9 14,6 13,8 6,4 0,09
invierno 15,5 13,5 14,6 15,3 6,75 0,08
primavera 25,4 24,2° 29,8° 28,6° 12,77 0,005
Humedad del verano 4,3 3,2" 4,9° 3,2 12,1 0,007
suelo (%)
otofio 9,9 10,2 9,7 9,9 1,3 0,7
invierno 9,7 10,3 8,8 9,4 3,6 0,3
primavera 10,8 11,4 10,5 10,4 2,4 0,49
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4.4 Discusion

En este trabajo se evalu6 por primera vez el efecto del pastoreo y el
posible rol del arbusto Acanthostyles buniifolius como especie nodriza, sobre
las plantulas emergentes en un pastizal de la region este de Uruguay. En
términos generales, los efectos del pastoreo y del arbusto solo fueron
significativos en el grupo de las dicotiledoneas. De acuerdo a lo esperado, el
pastoreo aumenté la riqueza y la emergencia de plantulas, y tuvo un efecto
neutro para el resto de las variables analizadas. En relacion al arbusto, su
presencia tuvo efectos negativos, neutros o positivos segun la variable de
respuesta analizada. Por un lado fue negativa para la riqueza de morfoespecies
y para la emergencia de las plantulas, mientras que tuvo un efecto neutro en la
mortalidad y positivo en la longevidad. De esta manera, nuestra prediccion
acerca del papel del arbusto como facilitador de las plantulas del pastizal se
cumple exclusivamente para la longevidad de las mismas. Ademas, se pudo
constatar que la abundancia de plantulas, tanto de dicotiledoneas como de
monocotileddneas, varid significativamente a lo largo del periodo de muestreo.
El seguimiento individual de las plantulas en el tiempo permitié determinar si la
dinamica temporal de la abundancia estaba mediada por la emergencia, por la
mortalidad o por ambos parametros demograficos. Ademas se pudo establecer
los periodos del aino que mas favorecian o perjudicaban al reclutamiento de las
plantulas.

En relacion al efecto positivo del pastoreo sobre el reclutamiento de
plantulas, nuestros resultados coinciden con los de otros trabajos realizados en
pastizales de Sudamérica (Oesterheld & Sala, 1990), Asia (Wu et al., 2011) y
Europa (Eriksson & Eriksson, 1997). El pastoreo puede promover la
emergencia de plantulas mediante el aumento de la heterogeneidad espacial
en las condiciones o en la disponibilidad de recursos generados por la
remocién de biomasa, el pisoteo y la deposicion de heces y orina (OIff &
Ritchie, 1998). El pastoreo favorece a las especies de bajo porte (Cayssials &
Rodriguez, 2018) y genera claros, lo que aumenta la cantidad de luz y la
temperatura en la superficie del suelo (Bullock, 2000). Estos efectos son
importantes ya que el aumento de la radiacion incidente y las mayores

fluctuaciones de temperatura promueven la germinacion de muchas especies
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(Forcella et al., 2000). Por el contrario, en los sitios clausurados al pastoreo, la
competencia por luz es un factor estructurador de la comunidad vegetal, debido
a la dominancia de plantas de alto porte y a la mayor acumulacion de materia
seca en pie y broza (Altesor et al., 2005). Estas condiciones parecen ser
limitantes para la emergencia y desarrollo de individuos a partir de semillas, tal
como se observo en las parcelas clausuradas durante el segundo afo de
exclusién. En estos censos desaparece el pico de abundancia y emergencia de
dicotiledoneas en las parcelas abiertas, que ya no se diferencian de las
parcelas con arbusto.

El efecto negativo del arbusto sobre la emergencia de plantulas en el
pastoreo es contrario a lo esperado, dado que la proteccién de las plantulas
frente al estrés bidtico es uno de los mecanismos de facilitacién observados en
ecosistemas pastoriles (Smit et al., 2007). En estos sitios, las plantulas crecen
preferentemente debajo de los arbustos ya que pueden ser ocultadas de los
herbivoros (Louthan et al., 2014) o pueden ser protegidas por espinas o toxinas
(Smit et al., 2009). Si bien el arbusto A. buniifolius no tiene espinas ni es toxico
para el ganado, se han observado efectos positivos en la frecuencia de
especies herbaceas debidos a la proteccion frente al pastoreo (Fernandez et
al., 2019). Por lo tanto, la menor emergencia de plantulas bajo el arbusto
sugiere que la modificacion de las condiciones abiodticas debajo de su dosel
tornaria el ambiente menos favorable para el reclutamiento de plantulas y que
éste seria el efecto mas importante en esta etapa del ciclo de vida de los
individuos.

La reduccién de la temperatura promedio y de sus fluctuaciones son dos
de los principales efectos generados por el dosel de A. buniifolius a nivel
microclimatico (Fernandez et al., 2014; 2019) que pudieron limitar el nUmero de
semillas germinadas. La fluctuacion de la temperatura reduce la dormancia de
varias especies (Vleeshouwers, 1997), es una sefal importante para la
germinacion (Thompson et al., 1977) y es también uno de los factores que mas
afecta la emergencia de las plantulas en ambientes templados (Forcella et al.,
2000). Por otra parte, las temperaturas mas bajas debajo del arbusto pudieron
haber enlentecido el metabolismo de las plantulas y retrasado su crecimiento y
desarrollo (Domisch et al., 2001). La exposicion a bajas temperaturas puede

generar diferentes problemas en las plantulas, desde clorosis y necrosis de las
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hojas, inhibicion del crecimiento del tallo o las raices, dificultad para captar
micronutrientes y agua del suelo e incluso la marchitez (Moradtalab et al.,
2018).

La disminucién de la radiacion solar es otro de los efectos que el arbusto
genera a nivel del microclima y que también pudo afectar la emergencia de las
plantulas (Clarke & Davison, 2004). La radiacién solar actua no solo como un
recurso sino como una sefal para la germinacién, al igual que las fluctuaciones
de la temperatura (Pons, 2000). Asociado a la disminucion de la radiacion solar,
la absorcion diferencial de la clorofila a genera cambios en la calidad de la luz
que incide sobre el suelo (Ballaré & Casal, 2000). Se ha observado que debajo
del dosel vegetal la relacion rojo/rojo lejano del espectro luminico disminuye
(Venier et al., 2017), lo que pudo reducir la germinacién de muchas especies.
Las semillas tienen la capacidad de monitorear el ambiente luminico en el que
se encuentran a través de moléculas especializadas localizadas en el embridn
llamadas fitocromos (Pons, 2000). La disminucién de la germinacion en
ambientes con baja relacion de rojo/rojo lejano, ha sido interpretada como una
forma de evitar la germinacién en presencia de otras plantas y por lo tanto en
condiciones altamente competitivas (Dobarro et al., 2010). La reduccién de
radiacion solar afectaria principalmente la germinacion de especies con
semillas pequefas, ya que las especies con semillas grandes dependen menos
de la disponibilidad de luz para germinar (Tiansawat & Dalling, 2013). Por otra
parte, el sombreado del arbusto sumado a la acumulacion de broza podrian
haber agotado los recursos de las plantulas luego de su germinacion (Loydi et
al., 2015).

Ademas, la menor emergencia debajo del arbusto podria deberse a una
menor disponibilidad de semillas en comparacion con las parcelas abiertas
(Zimmermann et al., 2008). La reproduccion conlleva costos y los factores que
limitan la produccién de semillas viables frecuentemente implican factores
intrinsecos a la planta, como los patrones de asignacion de recursos a los
distintos 6rganos. Muchas especies modifican la asignacion de biomasa a las
hojas, raices e inflorescencias dependiendo de las caracteristicas del sitio en
donde crecen (Obeso, 2002). Ningun individuo es capaz de maximizar el
crecimiento, la supervivencia y la reproduccién en todas las situaciones, por lo

que maximizar una de las funciones en una situacion dada, genera un
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compromiso (trade-off) con las restantes (Kleyer & Minden, 2015). En
ambientes en donde la luz es un factor limitante, muchas especies invierten
proporcionalmente mas biomasa en hojas para maximizar la captacion de luz y
la fotosintesis a expensas de la biomasa reproductiva (Niu et al., 2008). Sin
embargo, algunas evidencias de pastizales pastoreados sugieren que las
plantas protegidas por sus vecinos producen mas inflorescencias que cuando
crecen sin proteccion (Bossuyt et al., 2005). Ademas, debajo del arbusto se
encuentran mas especies que en las parcelas abiertas (Capitulo 2) y esas
especies alcanzan a producir semillas sin problema aparente (observacion
personal), por lo que esta explicacion seria la menos esperable.

Los meses del verano fueron los mas criticos para las poblaciones de
plantulas, independientemente de los tratamientos. En este periodo, la
emergencia fue minima y la mortalidad maxima, seguramente como
consecuencia de las altas temperaturas y del déficit hidrico que experimenta la
region en esta estacion del afo (Cruz et al.,, 2014). La falta de agua podria
haber disminuido la rehidratacién de las semillas y de esta manera la
germinaciéon (Bradford, 1995), mientras que las plantulas emergidas podrian
haber muerto por desecacion debido a la excesiva transpiracion (Will et al.,
2013). Este patrén ha sido observado en pastizales de Africa (O'Connor, 1995)
y Australia (Hovenden et al., 2008). De acuerdo con la hipotesis del gradiente
de estrés (SGH), la frecuencia de las interacciones positivas seria mas comun
y dominaria en sitios con elevado estrés abiético (Xu et al., 2010) pero también
en periodos con elevado déficit hidrico (Hastwell & Facelli, 2003). Por lo tanto,
seria esperable un efecto positivo del arbusto al menos en esta época del ano,
lo cual no fue observado.

Contrariamente a lo esperado, la mortalidad de las plantulas no fue
afectada ni por el pastoreo ni por la presencia del arbusto. Era esperable un
aumento de mortalidad en el pastoreo, debido al pisoteo del ganado y a la
mayor radiacion solar y temperatura que genera. Ademas, era esperable una
menor mortalidad relativa de plantulas debajo del arbusto, debido a la
proteccion frente al ganado o como resultado de la mejora de las condiciones
abioticas (Smit et al., 2009). La falta de un efecto significativo pone de

manifiesto que la mortalidad de las plantulas no esta controlada por las
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interacciones bidticas, sino que podria ser mas afectada por las condiciones
climaticas y sus variaciones estacionales (Gage & Cooper, 2004).

La presencia del arbusto solo tuvo un efecto positivo en la longevidad de
las plantulas. El cambio en el signo de la interaccién (de negativo a positivo),
podria reflejar los cambios en los requerimientos de recursos y condiciones
abidticas que los individuos experimentan a lo largo de su desarrollo
ontogénico (Schupp, 1995). Los resultados de este estudio sugieren que las
condiciones para la emergencia no serian las mismas que para la
sobrevivencia de las plantulas. Tal vez las fluctuaciones de temperatura y la
exposicidn a elevados niveles de radiacidon solar sean necesarios para la
germinacién y la emergencia de las plantulas, pero la posterior exposicion a
mayores niveles de temperatura y radiacion solar disminuirian su
sobrevivencia. La proteccion de las plantulas frente al estrés abiético es uno de
los mecanismos de facilitacion planteados para ecosistemas aridos y
semiaridos (Filazzola & Lortie, 2014), mientras que los cambios en el signo de
las interacciones durante la ontogenia de las plantas han sido observados en
ambientes aridos (Miriti, 2006), semiaridos (Soliveres et al., 2010) vy
subhumedos (Schiffers & Tielbdrger, 2006).

Independientemente del tratamiento, el numero de plantulas que
lograron sobrevivir y establecerse fue bajo, o que coincide con resultados de
pastizales templados de otras regiones (Edwards & Crawley, 1999; Benson &
Hartnett, 2006). Este patron es bastante general, ya que en la mayoria de los
ecosistemas terrestres el reclutamiento de individuos es un evento raro y
esporadico (Kitajima & Fenner, 2000). Muchos autores plantean que el
establecimiento de nuevos reclutas es el principal cuello de botella en la
mayoria de las poblaciones de plantas (Zimmermann et al., 2008). Ademas, la
propagacion vegetativa es el principal modo de reproduccion en la mayoria de
los biomas dominados por plantas herbaceas, como los pastizales (KlimeSova
et al., 2018). En sitios pastoreados, muchas especies poseen rizomas o
estolones que le permiten la translocacion o el almacenaje de recursos (Liu et
al., 2016) y son estructuras importantes para la propagacion vegetativa. En
estos pastizales, muchas de las especies presentes (Axonopus fissisolius,
Coelorachis selloana, Paspalum notatum, Richardia humistrata, entre otras)

tienen la capacidad de propagarse vegetativamente y colonizar nuevos sitios a
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través de estas estructuras. Por lo tanto, la persistencia de las especies en
estos pastizales estaria mas asociada al crecimiento vegetativo que al
establecimiento de nuevos individuos (Texeira & Altesor, 2009).

Este capitulo contribuye al conocimiento sobre el efecto del pastoreo y
del arbusto A. buniifolius en el reclutamiento, a partir de semillas, de nuevos
individuos en pastizales sub-humedos. Se pudo observar que la mayor
emergencia fue de dicotiledéneas y que la gran mayoria de plantulas (tanto
dicotiledoneas como monocotiledéneas) murieron antes de establecerse. Esto
evidencia que el reclutamiento por medio de semillas es bajo en estos
pastizales y que la propagacién vegetativa seria la principal forma de
mantenimiento de las especies en la comunidad. En general la emergencia y la
mortalidad mostraron patrones opuestos a lo largo del tiempo, lo que podria ser
consecuencia de un fuerte control de las condiciones estacionales en estas
variables de respuesta. Mientras que el pastoreo aumento la emergencia de las
plantulas, el arbusto tuvo el efecto contrario. Este ultimo podria ser
consecuencia de la disminucion de la temperatura y la radiacion solar bajo su
dosel. Sin embargo esas mismas condiciones microclimaticas aumentaron la
longevidad de las plantulas, lo que evidencia un conflicto entre las condiciones
que las plantulas necesitan para emerger y las que necesitan para establecerse
(Schupp, 1995). La mayor longevidad de las plantulas emergidas debajo del
arbusto podria darles la oportunidad de atravesar los periodos criticos del afio

(i.e. verano) y llegar a establecerse en la comunidad vegetal.
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Capitulo 5: Discusién general
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En esta tesis se describen los patrones de riqueza, cobertura de
especies y de Tipos Funcionales de Plantas (TFP) y de emergencia,
mortalidad, longevidad y riqueza de morfoespecies de plantulas generados por
la presencia del arbusto Acanthostyles buniifolius en pastizales de la region
este de Uruguay. También se cuantificaron los efectos neto, aéreo y
subterraneo del arbusto y si su efecto sobre la comunidad herbacea vario en
presencia o ausencia del pastoreo. Los resultados obtenidos representan un
avance en el conocimiento de la importancia relativa de la competencia y la
facilitacién entre arbustos y plantas herbaceas en pastizales de Uruguay. Asi,
se describen por primera vez los efectos aislados de proteccién frente al
pastoreo y de mejora de las condiciones microclimaticas, asi como el efecto
aéreo y subterraneo del arbusto sobre la comunidad herbacea. Asimismo, se
da cuenta por primera vez de los efectos del arbusto y el pastoreo en la
dinamica de la emergencia y mortalidad de plantulas y en su longevidad.

A continuacion se resumen y discuten los principales resultados en el marco de
la importancia que tienen las interacciones entre plantas como determinantes
de la estructura de la comunidad vegetal. También se discuten el abordaje
metodolégico empleado en los diferentes capitulos, la implicancia de los

resultados obtenidos y las perspectivas a futuro.

5.1 Las interacciones entre plantas como determinantes de la estructura de la
comunidad

Las interacciones entre plantas son procesos que afectan de manera
positiva 0 negativa la presencia de alguna/s especie/s en la comunidad vegetal
(Michalet & Pugnaire, 2016). El efecto neto de una planta sobre otra puede ser
el resultado de la co-ocurrencia de efectos positivos y negativos, cuya
importancia relativa varia en funcion de las condiciones abidticas, de la
ontogenia o de la presencia de herbivoros (He et al., 2013). Estos procesos
operan en una escala espacial reducida, tipicamente algunos centimetros o
metros en el caso de los arboles. En sistemas pastoriles, los efectos positivos
pueden ser debidos a la mejora de las condiciones abiéticas que una planta
pueda generar (sombreado, reduccién de la temperatura, mayor humedad del
suelo, etc.) o debido a la proteccién frente al ganado. Determinar el papel que

tienen las interacciones entre plantas sobre la estructura y la dinamica de las
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comunidades es uno de los objetivos centrales de la ecologia vegetal (Michalet
et al., 2015).

Efectos positivos de Acanthostyles buniifolius sobre la comunidad herbacea

En el capitulo 2 de esta tesis se pudo determinar que los efectos
positivos del arbusto A. buniifolius son méas evidentes en las parcelas
pastoreadas, principalmente para las gramineas. La proteccion frente a la
herbivoria es un mecanismo de facilitacion bien descrito en la literatura
ecoldgica (Baraza et al., 2006; Barbosa et al., 2009; Louthan et al., 2014).
Algunas especies son téxicas o tienen espinas en sus hojas lo que impide el
acceso del ganado a las plantas que crecen a su alrededor (Smit et al., 2009).
En los pastizales del Rio de la Plata (PRP), el pastoreo tiene un fuerte efecto
sobre la estructura del tapiz herbaceo (Lezama et al.,, 2014) y ha sido
observado que el pastoreo continuo genera la pérdida de varias especies de
alta calidad forrajera (Altesor et al., 1998). En estas comunidades, el habito de
crecimiento postrado es el mecanismo de evasion al pastoreo mas evidente
(Rodriguez et al., 2003; Diaz et al., 2007; Fedrigo et al., 2018). En el caso de
las gramineas, el habito postrado es exclusivo de especies con metabolismo
fotosintético C4, que si bien constituyen las especies dominantes en términos
de cobertura, son una pequefia fraccion de la riqueza total en los sistemas
pastoreados de la regidon (Jaurena et al., 2012; Cayssials & Rodriguez, 2018).
Es razonable suponer que otras gramineas que mantienen el habito de
crecimiento erecto, adopten otras estrategias para escapar de sus herbivoros,
como por ejemplo la asociacién con plantas no palatables o toxicas.

Si bien la proteccién frente a la herbivoria es un mecanismo conocido de
facilitacion, hasta el momento solo Eryngium horridum habia sido citada como
una especie con este efecto en los PRP (Fidelis et al., 2009; Néell-Estapé et
al.,, 2013). En el caso de E. horridum, la proteccion estaria asociada a la
presencia de espinas en sus hojas. Por el contrario, A. buniifolius carece de
espinas y hasta el momento no ha sido reportada como toxica para el ganado.
Esto sugiere que el mecanismo de proteccion del arbusto estaria asociado al
ocultamiento de las plantas entre sus tallos y ramas (Baraza et al., 2006). La
proteccion frente al pastoreo generada por la presencia del arbusto crearia

“microclausuras” en donde las gramineas C; y las especies menos tolerantes al
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pastoreo podrian prosperar. De esta manera, la presencia del arbusto pondria
un freno a la pérdida de especies en pastizales continuamente pastoreados.

Ademés de la proteccion frente a la herbivoria, también se detecté un
efecto positivo del arbusto sobre las gramineas C3 en condiciones de clausura
al ganado, que fue atribuido a la mejora de las condiciones abioticas. La
disminucién del estrés abiotico constituye el mecanismo central que subyace a
la hipotesis del gradiente de estrés propuesto principalmente para ecosistemas
aridos y semiéaridos (Bertness & Callaway, 1994; Holmgren et al., 1997; Bruno
et al., 2003). El efecto positivo neto del arbusto sobre las gramineas Cj3; se
debié a un efecto subterrdneo (RIl positivo) y no aéreo (RIl neutro), como se
habia supuesto (Capitulo 3). Este efecto positivo del arbusto podria atribuirse a
una mayor disponibilidad de nutrientes o al aumento de la humedad del suelo
(Dohn et al., 2013). El aumento de la humedad del suelo debajo de una planta
benefactora puede generarse por la disminucion de la evaporacion o la
redistribucion hidraulica (Scott et al., 2008). Las gramineas C3 se beneficiarian
de este mecanismo debido a su baja eficiencia en el uso del agua y al hecho
gue, a medida que crecen, invierten proporcionalmente menos biomasa en las
raices (Reich et al., 2003). De esta manera, el aumento en la disponibilidad de
agua seria mas importante que la reduccién de la radiacion solar incidente y la
temperatura (efecto aéreo) para la disminucion del estrés hidrico.

A nivel de especie, el sombreado tuvo un efecto positivo solamente en la
cobertura de Melica brasiliana (graminea Cj3) y Erianthus angustifolius
(graminea C,). En general, las especies C3 no toleran altas temperaturas ni
altos niveles de radiacion solar y abundan en lugares frescos, humedos y
sombreados (Bianchin & Ragolo de Agrasar, 2002) por lo que se esperaba que
mas especies se beneficiaran del microclima generado por el dosel del arbusto.
La falta de un efecto aéreo positivo podria ser consecuencia de que el analisis
del Capitulo 3 fue realizado con los datos del tercer afio de la exclusion,
cuando la comunidad estaba dominada por especies erectas de alto porte.
Estas especies disminuyen la radiacion incidente y la temperatura, pudiendo
generar los mismos efectos aéreos que el arbusto. El efecto aéreo positivo
sobre la graminea Erianthus angustifolius (C,) es excepcional para este grupo

funcional, ya que como grupo, éste se ve perjudicado por el sombreado.
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En el caso de las plantulas, también existieron efectos positivos
asociados a la longevidad de los individuos. Las plantulas emergidas debajo de
los arbustos vivieron mas tiempo que las emergidas en parcelas abiertas. En
general, las plantulas recién emergidas son pequefias y no tienen la capacidad
de hacer frente a condiciones adversas, por lo que son extremadamente
sensibles a los factores abiéticos y bidticos del ambiente (Lloret et al., 2004;
Eriksson & Ehrlén, 2008). La mayoria de las plantulas no llegan a establecerse
debido a la elevada radiacién solar y/o temperatura, a la falta de agua y
nutrientes, a la competencia con otras plantas o a la herbivoria (Fenner &
Thompson, 2005). El sombreado y la menor temperatura registrada debajo del
dosel del arbusto pudieron haber reducido la fotoinhibicién, el estrés térmico y/o
la tasa de transpiracion de las plantulas, aumentando su longevidad (Bonanomi
et al., 2011). En este caso, el costo de crecer en un sitio con menor radiacion
(menos fotosintesis) puede ser compensado si la reduccion de la demanda
hidrica atmosférica es disminuida, mejorando el estado hidrico de la planta
(Holmgren et al. 1997). El aumento de la longevidad de las plantulas puede ser
especialmente beneficioso para la sobrevivencia de los individuos, si les
permite atravesar los momentos de mayor déficit hidrico, que ocurren en el

verano en el caso de los pastizales uruguayos.

Efectos negativos de Acanthostyles buniifolius sobre la comunidad herbacea
Los efectos negativos ocurrieron principalmente en el area clausurada al
ganado y en su mayor parte estuvieron asociados al efecto aéreo del arbusto.
Los grupos mas afectados por el dosel del arbusto fueron las gramineas C4, los
graminoides y marginalmente, las hierbas. En general, las gramineas con
metabolismo C4 son poco tolerantes la falta de luz y a las bajas temperaturas
debido a que tienen altos costos energéticos para la fijacion de CO;
(Watcharamongkol et al., 2018). El alto costo energético lo pueden compensar
mediante altas tasas de fotosintesis, para lo cual necesitan estar expuestas a la
luz solar directa (Sage, 2004). En el caso de los graminoides, el metabolismo
fotosintético también podria ser la causa del efecto negativo del sombreado.
Este grupo incluye la familia de las ciperaceas (Cyperaceae), que es la
segunda familia mas rica en especies C,4 luego de las gramineas (Sage, 2004).

En general, las ciperaceas requieren mucha luz y altas temperaturas para

110



germinar (Schitz & Rave, 1999), por lo que son abundantes en los sitios
pastoreados, en donde la luz solar no es un factor limitante para el crecimiento
de la vegetacion (Altesor et al., 2006).

En relacién al efecto subterraneo del arbusto, se observd que tendio a
ser negativo para la mayoria de las gramineas C4, teniendo un efecto marginal
en los casos de Bothriochloa laguroides y Paspalum notatum y significativo
para Aristida murina. Diferentes estudios han resaltado el efecto negativo de
los arbustos (Peltzer & Kochy, 2001; Maestre et al., 2003) y los arboles
(Scholes & Archer, 1997; Ludwig et al., 2004; Dohn et al., 2013) en el
crecimiento de las gramineas C, debido a la competencia por los recursos del
suelo. El posible efecto negativo de la competencia entre A. buniifolius y
algunas gramineas C, ya ha sido sugerido para pastizales del suroeste
uruguayo (Fernandez & Altesor, 2019) y éste podria deberse a que tanto las
gramineas C, como el arbusto son de crecimiento estival, en el periodo con
mayor déficit hidrico de Uruguay (Cruz et al., 2014). Si bien las especies con
metabolismo fotosintético C,4 tienen una alta eficiencia en el uso del agua, el
sub-tipo metabdlico NADP-ME (al cual pertenecen la mayoria de las gramineas
C, analizadas) es muy sensible a la falta temporal de agua y exhibe una lenta
recuperacion después de un evento de sequia (Ripley et al., 2010; Taylor et al.,
2011).

También existieron efectos negativos sobre la mayoria de las variables
analizadas en las plantulas de dicotiledéneas. La presencia del arbusto fue
negativa para la abundancia, emergencia y riqueza de morfoespecies. Si bien
los arbustos tienen un efecto positivo en la emergencia de plantulas en
ambientes semiaridos, en los ecosistemas mas templados y mésicos tiende a
ser negativa (Gomez-Aparicio, 2009). Por otra parte, los efectos negativos del
arbusto fueron mas evidentes en las parcelas pastoreadas que en las
clausuradas. Estos resultados fueron inesperados, ya que la proteccion de las
plantulas frente al estrés bidtico es uno de los mecanismos de facilitacion
observados en ecosistemas pastoriles (Smit et al., 2007). Ademas, las
condiciones abidticas en el pastoreo parecen, a priori, mas limitantes en los
sitios abiertos que debajo del arbusto. Sin embargo el pastoreo puede
promover la emergencia de plantulas a través de la generacion de claros y del

aumento de la radiacién incidente y la temperatura del suelo. En el caso de las
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monocotileddneas, ni el arbusto ni el pastoreo tuvieron efectos significativos en
la mayoria de las variables analizadas y su reclutamiento fue muy inferior al de
dicotiledéneas, lo que sugiere una fuerte apuesta de este grupo a la
regeneracion por propagacion vegetativa.

También se observo, que las condiciones requeridas para la emergencia
y la longevidad de las plantulas no son las mismas. Si bien la mayor radiacion
solar y el aumento de temperatura potenciaron la emergencia de plantulas de
dicotiledéneas, bajo esas condiciones la longevidad de los individuos fue menor
gue debajo del arbusto. Esta situacion ocurre ya que, durante la ontogenia, las
condiciones o los atributos que son ventajosos en un momento pueden cambiar
y volverse negativos en otra etapa del desarrollo de un individuo. En la
literatura ecoldgica se describe como un conflicto entre la semilla y la plantula
(Schupp, 1995). Este conflicto pone de manifiesto que al parecer los micrositios
(abierto vs. arbusto) no son “ni mejores ni peores” para el reclutamiento de las
plantulas, sino que cada uno genera diferentes efectos en diferentes etapas del
desarrollo.

Por otra parte, la reduccion de la emergencia de las dicotileddéneas
debajo del arbusto ocurrio a lo largo de todo el afio, a excepcion de los meses
de verano en donde la emergencia fue casi nula, tanto debajo del dosel como
en parcelas abiertas. La escasa emergencia en los meses de verano
probablemente se deba al elevado déficit hidrico que experimenta la region
(Cruz et al., 2014). Las plantulas recién emergidas son sensibles a la elevada
radiacion solar, a la elevada temperatura y a la falta de agua, entre otros
factores (Fenner & Thompson, 2005). Esto sugiere un fuerte control de las
condiciones abioticas en la emergencia de plantulas en estos pastizales y le

otorga al pastoreo y a los arbustos un rol secundario en esta estacion del afio.

5.2 Aproximaciones metodologicas utilizadas en esta tesis

En los sitios pastoreados, las plantas estan expuestas a dos posibles
efectos del arbusto que actian de manera conjunta: la proteccién frente al
pastoreo y la modificacion del microclima. Para separar estos efectos, se
clausuré un &rea de 2500 m? en donde se pudiera evaluar solo el efecto
abidtico del arbusto (neto, aéreo y subterraneo). Un tema importante a tener en

cuenta, es que cuando se clausura un sitio al pastoreo, comienza un proceso
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de sucesion en donde los principales cambios floristicos se observan a los 2-3
primeros afios (Rodriguez et al., 2003). Por lo tanto, para analizar
exclusivamente el efecto de la modificacion del microclima, los analisis fueron
realizados con los datos del tercer afio de muestreo, asumiendo que luego de
transcurrido ese tiempo, los efectos de proteccion al pastoreo serian
practicamente inexistentes en la clausura. Por otro lado, la diferencia entre el
efecto neto del arbusto en el pastoreo y el de la clausura nos permitié estimar
el efecto exclusivo de proteccion frente al pastoreo. Las areas (pastoreada y
clausurada) eran adyacentes, por lo que otros factores como el tipo de suelo, la
profundidad, régimen de precipitacién, temperatura, etc. eran iguales para
ambos sitios y no tendrian un efecto diferencial. Sin embargo, considero
importante sefalar algunas limitaciones metodologicas en el disefio de los
experimentos.

Una limitacion metodologica importante, consistio en haber realizado
solamente una exclusion al pastoreo, lo que dificulta su generalizacion a otras
zonas. Esto implica que los resultados de esta tesis deberian ser
complementados con andlisis similares en varias situaciones pareadas
clausura/pastoreo en diferentes regiones del pais. Otra limitacion estaria
asociada al bajo numero de réplicas que se realizaron en cada tratamiento, por
lo que en algunos casos solo se pudieron detectar tendencias y no diferencias
estadisticamente significativas. Aun asi, se pudieron detectar efectos
significativos en diferentes variables de respuesta.

Otra limitacion esta relacionada a las variables de respuesta utilizadas
para determinar el efecto del arbusto en la comunidad como fueron la riqueza y
la frecuencia de las especies, obtenidas una vez al afio en los muestreos de
vegetacion. En la literatura puede verse que ademas de las variables
estimadas en esta tesis, se incorporan otro tipo de variables, principalmente
fisiol6gicas, como la fotosintesis, la transpiracién o la eficiencia en el uso de la
luz de las especies. Por otro lado, un Unico muestreo anual limita la capacidad
de evaluar cambios temporales del efecto del arbusto, asociados a los cambios
estacionales del clima.

Por ultimo, también hubiera sido deseable contar con una mayor
frecuencia de mediciones de las variables abiéticas y con un mayor nimero de

sensores instalados en los sitios de estudio. Esto es de particular importancia
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en momentos en donde el estado del tiempo es tan variable y puede cambiar
abruptamente de un dia para otro. Ademas, también seria importante para
estimar el efecto del arbusto en la humedad del suelo, en particular cuando se
evalla su efecto subterraneo, de tal forma de poder comprobar los
mecanismos subyacentes a las respuestas encontradas, que en la tesis se

presentan a modo de hipotesis.

5.3 Implicancia de los resultados obtenidos

En los sistemas de produccion ganadera de Uruguay, los arbustos en
general, y A. buniifolius en particular, son especies indeseadas ya que su
presencia es considerada negativa para las gramineas y por lo tanto reduciria
la disponibilidad de forraje para el ganado (Sarroca & Strauch, 1994). En
consecuencia, en Uruguay se ha destinado un gran esfuerzo en evaluar
técnicas de erradicacion de los arbustos (Aleman & Gomez, 1989; Barrios &
Noguez, 1999). Sin embargo, los resultados obtenidos muestran que,
contrariamente a la idea de que los arbustos compiten con las gramineas, la
presencia de A. buniifolius en el pastoreo tiene efectos positivos de proteccion
sobre la mayoria de las gramineas Cz y no afecta la cobertura de las
gramineas C,4. Si bien la cobertura de los arbustos puede disminuir con el
pastoreo, su presencia podria reducir el efecto negativo de la pérdida de
especies detectada bajo pastoreo continuo (Altesor et al.,, 1998). Esto es
importante en un contexto regional de pérdida de pastizales por cambios en el
uso del suelo, asi como de aumento de la presion de pastoreo por el aumento
de la carga animal en las areas remanentes (Modernel et al., 2016).

Ademas de la protecciéon frente al pastoreo, los efectos positivos de
mejora del microclima tienen importancia para un grupo relevante, como son
las gramineas Cs. En general, las gramineas C3; son sensibles a las altas
temperaturas y dominan en ambientes mas sombreados y humedos. La
presencia de los arbustos seria importante en sitios 0 momentos del afio en
donde las condiciones abidticas limitan el desarrollo de este grupo metabdlico.
Seria necesario pensar estratégicamente el manejo de los arbustos como
forma de aumentar la riqueza de especies de este grupo. Ademas, se podria
utilizar el potencial de este arbusto como reservorio de diversidad para la

regeneracion de sitios degradados por sobrepastoreo u otros factores. El uso
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de arbustos para la regeneracion de ecosistemas degradados por distintas
causas es una practica extendida en diversos ecosistemas como bosques
(Gomez-Aparicio et al., 2004), pastizales semiaridos (Huber-Sannwald & Pyke,
2005) y desiertos (Zhao et al., 2007).

5.4 Perspectivas a futuro
Los resultados obtenidos en este trabajo abren algunas interrogantes

gue podrian ser abordadas en el futuro:

¢ el efecto del arbusto es el mismo en todas las regiones ganaderas del pais?
Esta pregunta es central si se pretende manejar la cobertura de arbustos como
una forma de proteccién de algunas especies o TFP en pastizales pastoreados.
Los resultados obtenidos en esta region podrian no ser extrapolables a otras

regiones con distinto tipo de suelo y condiciones climaticas.

¢el efecto varia en afos con diferentes condiciones climaticas? La hipotesis
habitualmente manejada sostiene que el efecto positivo del arbusto seria mas
esperable en condiciones de estrés por falta de agua o elevadas temperaturas.
Por ello, seria importante determinar los cambios relativos de la competencia y
la facilitacion bajo distintas condiciones climaticas debido a los eventos
climaticos extremos como sequias y olas de calor que se proyectan para los

afos venideros (Epstein et al., 2002).

¢ qué efecto tiene el arbusto sobre las condiciones fisicas y quimicas del suelo?
En otros sitios se ha evidenciado el efecto de “isla de fertilidad” generado por la
acumulacién de nutrientes y materia organica en el suelo debajo de los
arbustos y se ha planteado que la microflora varia en comparacion con los
sitios abiertos. Sin embargo, la mayoria de estos trabajos fueron realizados en
sitios aridos y semiaridos, por lo que valdria la pena realizar estos estudios en

sitios subhimedos.

¢qué densidad de arbustos seria deseable para maximizar los efectos positivos
sin afectar otras actividades como el manejo del ganado? Los trabajos aqui

descritos se realizaron bajo una cobertura del arbusto cercana al 30% del area.
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Sin embargo, la cobertura del arbusto es muy variable y altamente parcheada
llegando a cubrir extensas areas y formando densos “chircales”. En nuestro
pais no hay trabajos en los que se haya evaluado el efecto de la cobertura del
arbusto sobre distintas variables abioticas y bidticas del pastizal. Si bien a nivel
mundial existe preocupacién por el aumento de los arbustos en los pastizales,
su efecto sobre la estructura y el funcionamiento ecosistémico es variable
(Eldridge et al., 2011). Profundizar en este tema seria de particular
trascendencia si se plantea el uso de los arbustos como herramienta de manejo

para evitar la pérdida de especies en pastizales pastoreados.

¢,qué potencial tienen los arbustos para la regeneracion de pastizales
degradados o zonas que fueron transformadas a agricultura? Como se
menciond previamente, el uso de arbustos para la regeneracion de
ecosistemas degradados por actividades humanas es una herramienta
bastante utilizada. Seria deseable explorar el potencial del arbusto para la
regeneracion de pastizales sobrepastoreados o de zonas abandonadas por las
actividades agricolas. Este aspecto es de gran importancia a nivel mundial y
cada vez mas relevante en nuestro pais, en donde la tasa de cambio en el uso

del suelo es una de las mas altas a nivel mundial (Baeza, 2016).
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Conclusiones

Los resultados de esta tesis confirman que el arbusto Acanthostyles buniifolius
establece relaciones de facilitacion con algunas especies herbaceas en un
pastizal de la region este de Uruguay. Estos resultados contribuyen a la
comprensién del papel de las interacciones positivas en ambientes sub-

himedos.

El metabolismo fotosintético de las especies es un atributo clave para analizar
la interaccién entre el arbusto y las gramineas en este pastizal. El arbusto
protege a las gramineas de los herbivoros y también beneficia a las gramineas
C3 por efectos abidticos subterraneos. Por el contrario, el arbusto perjudica a

las gramineas C, y graminoides a través de efectos aéreos.

La presencia del arbusto disminuye la emergencia de dicotiledoneas pero
aumenta la longevidad de las plantulas. Por el contrario, el pastoreo favorece
su emergencia. El reclutamiento de las monocotiledoneas no es afectado ni por

el arbusto ni por el pastoreo.

La presencia de A. buniifolius en los pastizales de Uruguay puede tener un
papel relevante en el mantenimiento de la riqgueza y diversidad de estas
comunidades. Para generalizar los resultados de esta tesis deberian realizarse
analisis similares en diferentes regiones del pais, y a partir de ello, evaluar la

practica frecuente de su erradicacion.
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