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Resumen

En esta tesis se analizaron distintas dimensiones de la interaccion planta-
herbivoro en sistemas pastoriles de Sudameérica basados en pastizales y
arbustales naturales. Si bien el énfasis estuvo en los efectos del pastoreo sobre la
vegetacion, también se consideraron los efectos en el sentido contrario, es decir
los efectos del pastizal sobre el ganado. La tesis incluyo6 distintas aproximaciones
metodoldgicas; desde un estudio de tipo observacional hasta un experimento
manipulativo a campo, desde observaciones a escala de detalle dentro de un
parche de pastizal hasta analisis a nivel de establecimientos ganaderos a escala
regional. En primer lugar, se analiz6 a partir de datos de campo como varian los
efectos del pastoreo sobre atributos estructurales de la vegetacibn en un
gradiente de productividad primaria neta aérea (PPNA) de un orden de magnitud
en pastizales y arbustales del sur de Sudamérica. Se establecié una red de sitios
apareados de clausura y pastoreo, donde se describieron simultineamente la
estructura de la vegetacion y un estimador de la productividad primaria del
sistema derivado de datos espectrales. En segundo lugar, se analizaron los
efectos de los componentes del pastoreo (selectividad, intensidad, pisoteo,
deposicién de orina), actuando en forma conjunta y separada, sobre la estructura
y el funcionamiento de un pastizal natural. Mediante un experimento manipulativo,
en donde se simularon los distintos componentes del pastoreo, y a escala de
parche, se evaluaron distintas hipotesis acerca de las relaciones entre diversidad,
abundancia de tipos funcionales de planta, régimen de perturbacion vy
funcionamiento ecosistémico. Por Ultimo, se estudio la relacion entre la estructura
y el funcionamiento de los pastizales y la dieta de los herbivoros que los
pastorean en varios establecimientos ganaderos de la regién de Sierras del Este
del Uruguay.

A partir del analisis de la red de sitios apareados se documenta, para una
amplia zona de pastizales y estepas de Sudameérica, un incremento generalizado
de la magnitud del efecto del pastoreo a través de un gradiente de productividad
regional. Observando simultaneamente diferentes atributos de la vegetacion se
mostré que las respuestas son distintas dependiendo del atributo. La hipoétesis

gue surge es que probablemente haya distintos mecanismos subyacentes



dependiendo del atributo, pero también que en algunos casos haya mas de un
mecanismo actuando en forma combinada.

El experimento manipulativo permitié describir un amplio espectro de
efectos individuales y en interaccion, directos e indirectos, de los componentes del
pastoreo sobre atributos estructurales y funcionales del pastizal. Se desprende
claramente de este trabajo que los efectos del pastoreo interpretados a partir de la
accion aislada de un solo componente es demasiado simplista, debiéndose
considerar por lo tanto la totalidad de los componentes para la comprension del
efecto del pastoreo. El andlisis de la variacion de la vegetacion y la dieta a nivel
de establecimientos ganaderos sugiere que la variable de manejo carga ganadera
actia como un control clave en los sistemas pastoriles de la region de estudio. Se
aportan fuertes indicios sobre la estrecha interdependencia entre vegetacion y
herbivoro, al describir patrones de variacién en la vegetacion relacionados a la
selectividad del pastoreo y simultdneamente mostrar cémo la dieta es
profundamente afectada por cambios en la estructura de la vegetacion. El régimen
de perturbaciones asociados al pastoreo aparece asi en clave de control
interactivo de la estructura y el funcionamiento del pastizal. En conjunto, esta tesis
reafirma la necesidad de una mirada multifactorial del proceso de pastoreo,
sugiriendo en este sentido que la selectividad de la defoliacion constituye un
aspecto relevante en el analisis de la interaccién planta-herbivoro en sistemas de

pastizales.

Palabras clave: diversidad, heterogeneidad, formas de vida, herbivoros
domésticos, IVN, productividad primaria neta aérea, defoliacion, selectividad de la
dieta, pisoteo, heces y orina, estepas de la Patagonia, pastizales del Rio de la
Plata.
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CAPITULO 1.
INTRODUCCION GENERAL

1.1 Interaccion planta — herbivoro en sistemas pastoriles

La Productividad Primaria Neta (PPN, el C fijado por los productores
primarios menos su respiracion) es el soporte energético de los demas niveles
troficos. EI C asociado a la PPN, puede seguir una de tres vias troficas
alternativas en tiempo ecoldgico: acumularse en tejidos vegetales, ser consumida
por herbivoros o canalizarse hacia los descomponedores a través del mantillo
(Sankaran & McNaughton 2005). En la mayoria de los ecosistemas terrestres, la
produccién primaria entra primordialmente a la via de la descomposicién. Sin
embargo, en otros ecosistemas tales como en los pastizales, los herbivoros
pueden consumir hasta el 83% de la productividad primaria neta aérea
(McNaughton et al. 1989). En efecto, la herbivoria y particularmente el pastoreo
de grandes herbivoros, es una de las principales perturbaciones que moldean la
estructura y funcionamiento de sistemas de pastizales (Mc Naughton 1983). Los
grandes herbivoros provocan a nivel de comunidades cambios en los procesos
de extincion y colonizacion local de especies (OIff & Ritchie 1998), alterando asi
la estructura del pastizal. La variacion en la composicion y diversidad de especies,
las modificaciones en la estructura del dosel y cambios en atributos morfoldgicos
son ejemplos de este tipo de efectos (Rodriguez et al. 2003, Noy Meir et al. 1989).
Por otro lado, a nivel ecosistémico, atributos funcionales como la productividad
primaria neta, asi como atributos estructurales como el carbono organico del
suelo, la materia organica del suelo, la composicion de tipos funcionales de planta
también pueden ser profundamente modificados por la actividad del ganado (Sala
et al. 1986; Altesor et al. 2006; Pifieiro et al. 2009).

Si bien son numerosos los estudios que documentan la existencia de
cambios asociados al pastoreo, existe controversia acerca de la magnitud y el
sentido de los mismos. Milchunas y Lauenroth (1993) a partir de un meta analisis
propusieron modelos generales para los efectos del pastoreo sobre algunos
atributos estructurales y funcionales de pastizales y arbustales, utilizando como
variables explicativas la Productividad Primaria Neta Aérea (PPNA), el nivel de

consumo, la disponibilidad de agua y la historia evolutiva de pastoreo por grandes
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herbivoros . Sin embargo, hasta el momento no se han encontrado modelos que
expliguen satisfactoriamente la variabilidad de algunos atributos relevantes de la
vegetacion en respuesta al pastoreo, como por ejemplo la diversidad de especies
y la PPNA (Altesor et al. 2005; Bakker et al. 2006).

Por otra parte, mas alla de generalizaciones amplias, los efectos del
pastoreo y los mecanismos ecoldgicos que involucra parecen ser especificos de
las escalas espaciales y temporales del andlisis empleado (OIff & Ritchie 1998;
Stohlgren et al. 1999). A escalas de detalle, en que el tamafio de las obervaciones
abarcan escasos individuos, el rol del pastoreo como modulador del balance de
interacciones planta - planta parece ser el proceso dominante en el control de la
diversidad de especies, mientras que a escalas de menor detalle serian mas
importantes sus efectos sobre la dinamica de extincién y colonizacién de especies
(Chaneton et al. 2005). Desde el punto de vista temporal, si consideramos un area
de vegetacion sin perturbacién, la respuesta a corto plazo a la introduccién de
herbivoros involucrard principalmente respuestas eco fisiologicas, en tanto que a
largo plazo comprendera una reorganizacion del ecosistema, con cambios en la
composicién de especies (Brown y Allen 1989).

Desde el enfoque ecosistémico, Chapin et al (2011) plantean un esquema
general para comprender los controles y sus interacciones del funcionamiento y la
estructura de los ecosistemas, donde se pueden enmarcar las interacciones
planta - herbivoro (Figura 1.1). Los autores plantean en primer lugar que es
posible identificar cinco controles independientes, a los cuales denomina controles
de estado, que aluden al clima, la roca madre, la topografia, la biota potencial y el
tiempo. Estas variables actian como factores de contexto, restringiendo los
rangos de variacion potencial de los procesos ecosistémicos y los atributos
estructurales. La dimension tiempo aparece como un control de estado en la
medida que lo procesos de los ecosistemas presentan restricciones temporales.
El tiempo influencia el desarrollo del suelo y la evolucién de los organismos en el
largo plazo (Chapin et al. 2002). A escalas geogréaficas extensas, el clima es el
control de estado principal en la determinacion de los procesos y la estructura de
los ecosistemas. Las variaciones del clima a escala global explican la distribucion
de los biomas. La distribucion de los pastizales en el mundo, asociados a un

rango de precipitaciones entre 200 y 1400mm, es un ejemplo de este tipo de
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control. La presencia de pastizales en las zonas extremas del rango de
precipitaciones es funcion de la interaccion del clima con otros controles de

estado como la biota potencial y la roca madre (Milchunas & Lauenroth 1993).
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MIiCRO- ) ESTRUCTURA Y mmm) DISPONIBILIDAD
AMBIENTE FUNCIONAMIENTO = DE
DE LOS ECOSISTEMAS RECUROSOS
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ESTRUCTURA Y FUNIONAMIENTO
DE LOS
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)

CONTROLES DIRECTOS
i) T i)
CONTROLES
INDIRECTOS

!

CONTROLES INTERACTIVOS

Figura 1.1. Modelo que representa las relaciones entre la estructura y el
funcionamiento de los ecosistemas y sus distintos tipos de controles (modificado
de Chapin, 2011). El circulo representa los limites del ecosistema, y dentro de él
los controles del tipo interactivo. Por fuera del circulo, estan representados los
controles de estado (ver texto por mas detalles). El esquema ubicado a la derecha
detalla el tercer y cuarto nivel del modelo que refiere a los controles indirectos y
directos. Los capitulos 2 y 3 de esta tesis abarcan los efectos del pastoreo sobre
los ecosistemas de pastizal, indicado en el esquema con ii). El capitulo 4 abarca
las dos direcciones de la interaccion planta-herbivoro, indicadas con iy ii).

Chapin et al. (2011) identifican un segundo nivel de controles de la
estructura y el funcionamiento de los ecosistemas, a los cuales denomina
controles interactivos. Estos representan factores que operan a escala del
ecosistema y a la vez que controlan las caracteristicas de los ecosistemas
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responden a ellas (Figura 1.1). Entre estos controles se encuentran la
disponibilidad de recursos, el microambiente, la comunidad bidtica y el régimen de
perturbaciones. Como se sefiald6 anteriormente, en sistemas de pastizales se
destaca especialmente dentro del régimen de perturbaciones el pastoreo de
grandes herbivoros (Mc Naughton 1983). La PPNA de pastizales, un proceso
ecosistémico clave, esta controlada por el pastoreo y a la vez es el principal
determinante de la capacidad de carga de los ecosistemas pastoriles (i y ii de
Figura 1.1) (Oesterheld et al. 1992).

En un tercer y cuarto nivel en el esquema se ubican los controles indirectos
y directos respectivamente (Figura 1.1). Estos representan los controles
inmediatos de la estructura y el funcionamiento de los ecosistemas. Asi, si
consideramos el ejemplo del pastoreo por herbivoros vertebrados de gran
tamafio, las perturbaciones que ocasiona involucra las consecuencias de un
conjunto de actividades realizadas por los animales: defoliacion, pisoteo,
deposicion de heces y orina. Cada una de estas actividades afecta la estructura y
los procesos a través de distintos controles inmediatos. Por ejemplo, la defoliaciéon
realizada por los herbivoros produce cambios en la relacibn biomasa verde /
biomasa seca de la vegetacién (control indirecto), algo que redunda en cambios
en la Radiacién Fotosintéticamente Absorbida por la cobertura vegetal (control
directo), provocando en Ultima instancia cambios en la productividad primaria
neta aérea del pastizal (Pifieiro 2006).

Sobre la base de este marco conceptual, en los capitulos 2 y 3 de esta tesis
se hace foco en los efectos del pastoreo sobre la estructura del pastizal. En el
capitulo 2, la aproximacion es evaluar los efectos del pastoreo a través de
experimentos de exclusion de ganado. En el capitulo 3, a través de un
experimento manipulativo, se descompone el pastoreo en sus distintas
dimensiones (defoliacion, selectividad, pisoteo, deposicion de orina), con el
objetivo de explorar los controles directos e indirectos involucrados en el efecto
del pastoreo. En el capitulo 4 de la tesis, el abordaje parte de la consideracion
integral de la interaccion planta — herbivoro, estudiando simultdneamente la dieta

del ganado y le vegetacion a lo largo de un gradiente de intensidad de pastoreo.
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1.2 Los pastizales naturales de Uruguay y Argentina

En esta tesis se utilizaron como sistemas de estudio las estepas arbustivo
graminosas de la Patagonia (Argentina) y, con especial atencion, los pastizales
del Rio de la Plata de Argentina y Uruguay (PRP). Estas regiones representan
unidades fitogeograficas diferentes, si bien comparten linajes Antarticos, los PRP
estan enriquecidos por taxa neotropicales (Burkart 1975; Cabrera & Willink 1976).
Las estepas Patagodnicas estan dominadas por pastos C3 cespitosos y arbustos
de baja estatura (Leon et al. 1998). Los PRP comprenden una combinacion de
pastos C3 y C4 cespitosos y postrados, y un conjunto amplio de hierbas (Soriano
1992; Perelman et al. 2001), mientras que los arbustos generalmente son escasos
salvo en algunas localidades y condiciones (Altesor et al. 2006).

Son escasas las evidencias para ambas regiones sobre sus historias
evolutivas de pastoreo reciente (pre hispanica) (Cingolani et al. 2005; Oesterheld
& Semmartin 2011). Durante el Pleistoceno tardio se produjo la extincion de una
megafauna diversa y abundante de herbivoros en el sur de Sudamérica
(McFadden 1997; Barnosky & Lindsey 2010). Desde entonces, los principales
herbivoros nativos de pastizales han sido Ozotoceros bezoarticus (pampas deer),
actualmente reducidos a pequefias poblaciones en PRP, y Lama guanicoe
(guanaco), todavia comun en Patagonia (Cabrera & Willink 1976; Paruelo et al.
2007).

Lo que es mas importante, es que la totalidad de la regién ha estado sujeta
a pastoreo por herbivoros domésticos (vacunos, ovinos y equinos) por casi dos
siglos. Mas aun, la presion de pastoreo actual probablemente es ampliamente
superior a la ejercida por los herbivoros nativos previo a la colonizacion, siendo la
diferencia de un orden de magnitud, segun estimaciones realizadas por
Oesterheld et al. (1992). Las estepas Patagonicas han sido dedicadas
mayormente a la ganaderia, estando la agricultura circunscripta a los valles
irrigados (Paruelo et al. 2007). En contraposicién, mas de un tercio de los PRP
han sido transformados en tierras agricolas, estando los pastizales remanentes
dedicados a la ganaderia (Baldi & Paruelo 2008).

Dado que los pastizales naturales cubren la mayor parte de las regiones y

constituyen la principal fuente de forraje para la explotacion ganadera, el manejo
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adecuado de este recurso es particularmente importante. La generacion de
manejos ganaderos sustentables debe necesariamente partir de un adecuado
conocimiento de la estructura y el funcionamiento de este recurso (Paruelo &
Aguiar 2003).

En esta tesis se presentan datos de diferentes sistemas pertenecientes a la
region de los pastizales y estepas del sur de Sudamérica. En la seccion de
métodos de cada capitulo se provee mas informacion de cada zona y sobre todo

se describen con mas detalle los aspectos particulares de cada una.
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1.3 Hipotesis y organizacion de la tesis

En esta tesis analicé la interaccion planta herbivoro en sistemas pastoriles
del sur de Sudamérica. La tesis se organiza en cinco capitulos, con objetivos e

hipotesis especificos de cada uno:

Capitulo 1. Se plantea una introduccion general al problema que aborda la
tesis, se describen los principales antecedentes y se plantean los objetivos

generales (este capitulo).

Capitulo 2. Se analiz6 a partir de datos de campo como varian los efectos
del pastoreo sobre atributos estructurales en un gradiente de PPNA de un orden
de magnitud en las estepas y pastizales del sur de Sudamérica. La aproximacion
metodoldgica del estudio consistié en establecer una red de sitios apareados de
clausura y pastoreo, donde se describieron simultaneamente la estructura de la
vegetacion y un estimador de la productividad primaria del sistema derivado de
datos espectrales (evaluada bajo la condicion pastoreada).

La hipétesis general evaluada en este capitulo, es que la magnitud de los
efectos del pastoreo sobre la composicion de especies, la riqueza de especies, la
diversidad B y las formas de vida (graminoides, arbustos y hierbas) dependen de

la productividad del sitio.

Capitulo 3. En este capitulo se analizaron los efectos de los componentes
del pastoreo (selectividad, intensidad, pisoteo, deposicion de orina), actuando en
forma conjunta y separada, sobre la estructura y el funcionamiento de un pastizal
natural. Mediante una aproximacion experimental de tipo manipulativa a escala de
parche, se simularon los distintos componentes del pastoreo, lo que permitid
generar informacion que contribuye a la comprension de los mecanismos
subyacentes a las respuestas al pastoreo de distintos atributos de la vegetacion
documentadas a nivel nacional.

A traves de este capitulo evalué distintas hipétesis acerca de las relaciones

entre diversidad, abundancia de tipos funcionales de planta, régimen de
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perturbacion y funcionamiento ecosistémico. Las hipotesis que evalué fueron las
siguientes:

1) Debido a la estrecha relacion entre productividad y riqueza, los
componentes del pastoreo que presenten efectos sobre la productividad
produciran en dltima instancia efectos sobre la diversidad de especies (Tilman
1993).

2) El pastoreo genera claros en el pastizal que permiten la colonizacion de
nuevas especies, provocando asi un aumento en la diversidad. Se predice que los
tratamientos con pisoteo y alta remocion de biomasa generan perturbaciones y
aperturas en el canopeo, actuando solos o en combinacién, provocando de esta
manera un aumento en la diversidad (Crawley 1997).

3) La defoliacion selectiva modificara las habilidades competitivas de las
especies y el balance neto de las interacciones, promoviendo la abundancia de
las especies rechazadas por el ganado y el decremento de especies preferidas
(Anderson y Briske 1995).

4) La fertilizacion con Nitrogeno y la alta intensidad de remocién de
biomasa ejercen efectos antagonicos sobre la estructura del pastizal. Por un lado,
la incorporacion de nitrdgeno mediante la deposicion de orina aumenta la
productividad del pastizal, convirtiendo consecuentemente a la luz como un
recurso limitante lo que favorece un aumento de la abundancia de las especies y
los TFP de alto porte (competidoras por luz superiores). A la inversa, la alta
remocion de biomasa promovera la frecuencia de especies y TFP con
mecanismos de evasion a través de escape al pastoreo (hierbas de bajo porte y

gramineas postradas).

Capitulo 4. En este capitulo se estudia la relacién entre la estructura y el
funcionamiento de los pastizales y la dieta de los herbivoros que los pastorean en
varios establecimientos ganaderos de la region de sierras. Este objetivo se aborda
a través de un estudio de tipo observacional y a escala regional, explorando los
efectos de la variable de manejo carga ganadera, que opera a nivel de

establecimientos ganaderos, sobre la vegetacion y los herbivoros.
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Capitulo 5. En este capitulo se presenta la discusion general de los
principales resultados obtenidos, asi como las perspectivas y las aplicaciones que
se derivan del trabajo.
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CAPITULO 2.

CAMBIOS ESTRUCTURALES DE LA VEGETACION ASOCIADOS AL
PASTOREO A LO LARGO DE UN GRADIENTE REGIONAL DE
PRODUCTIVIDAD.

Basado en:

Lezama F, Baeza, S, Altesor A, Cesa A, Chaneton EJ, Paruelo JM. 2013.
Variation of grazing-induced vegetation changes across a large-scale productivity
gradient. J. Veg. Sci. doi: 10.1111/jvs.12053.
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2.1 INTRODUCCION

Los efectos del pastoreo a nivel de comunidad sobre atributos como la
composicion y diversidad de especies pueden variar ampliamente entre sitios,
permaneciendo aun sin dilucidarse si se ajustan a un patron general. Esta
variabilidad ha sido asociada a diferencias en la productividad del habitat o en el
suministro de recursos, (Milchunas et al. 1988; Proulx & Mazumder 1998), el tipo
de herbivoro (OIlff & Ritchie 1998; Bakker et al. 2006), el manejo (Bullock et al.
2001), el tamarfio del conjunto total de especies (Frank 2005), y la escala espacial
(Chaneton & Facelli 1991; OIlff & Ritchie 1998). Sin embargo, la escasez de
evaluaciones de los efectos de los herbivoros a lo largo de amplios gradientes de
habitat a través protocolos estandarizados restringe la posibilidad de encontrar
respuestas generalizadas, como las sugeridas por meta-analisis globales (por ej.
Milchunas & Lauenroth 1993; Chase et al. 2000; Hillebrand et al. 2007).

Diferentes modelos convergen en predecir un incremento en la magnitud de
los impactos del pastoreo sobre la estructura de la vegetacion conforme aumenta
la productividad. Entre ellos existen modelos conceptuales que haciendo foco en
atributos de las plantas, enfatizan en los compromisos de la respuesta de las
especies al suministro de recursos, la competencia y la herbivoria (Milchunas et
al. 1988; Proulx & Mazumder 1998; Cingolani et al. 2005). Estos modelos asumen
gue las plantas dominantes en ambientes ricos en recursos estan adaptadas a la
competencia por luz, caracteristica que a su vez las hace susceptibles a los
grandes herbivoros (Coughenour 1985; Osem et al. 2002). En sistemas
productivos como son los pastizales mésicos el pastoreo previene la exclusion
competitiva de plantas menos competitivas a través del consumo selectivo de
especies dominantes, facilitando entonces la coexistencia de especies y la
diversidad (Harper 1969; Pacala & Crawley 1992; Hillebrand et al. 2007). La
perturbacion asociada al pastoreo en los pastizales con canopeos densos
incrementan adicionalmente la riqueza de especies promoviendo la colonizacion
de especies ruderales (Huston 1979; Bakker et al. 2006). Por el contrario, en
sistemas de baja productividad, como las estepas semiaridas y desiertos, las
plantas dominantes estan adaptadas a la escasez de recursos edaficos y pueden

exhibir alta resistencia al pastoreo (Coughenour 1985). Bajo estas condiciones, el
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pastoreo puede reducir la rigueza de especies a través de la eliminacion de
especies palatables subordinadas o raras (Milchunas et al. 1988; Pacala &
Crawley 1992; Osem et al. 2002). Proulx & Mazumder (1998) sugirieron que la
liberacién competitiva mediada por herbivoros no ocurre en habitats improductivos
porque las limitaciones de nutrientes reducen el potencial de crecimiento de
especies subordinadas (ver Huston 1979). En conjunto, estos mecanismos
predicen una inversion del signo del efecto del pastoreo sobre la riqueza de
especies a lo largo de gradientes de productividad. Mas aun, la seleccion
divergente de atributos que confieren habilidad competitiva por la luz versus
resistencia al pastoreo (Coughenour 1985) deberia conducir a mayores cambios
composicionales provocados por el pastoreo en sistemas de alta productividad
gue en sistemas de baja productividad (Milchunas et al. 1988; Milchunas &
Lauenroth 1993; Bakker et al. 2006).

Los cambios inducidos por el pastoreo en la estructura de la vegetacion
pueden reflejar respuestas predecibles a nivel de formas de vida vegetal (FVV)
caracterizadas por diferentes atributos funcionales (Sala 1988; Diaz et al. 2007).
Este tipo de patrones han sido documentados para sistemas particulares (e.g.
Noy-Meir et al. 1989; Rusch & Oesterheld 1997), pero pueden surgir también a
escalas mas amplias. Por ejemplo, la arbustizacién de pastizales ha sido atribuida
al pastoreo intensivo tanto en ambientes xéricos como mésicos (Milchunas &
Lauenroth 1993; Van Auken 2000; Roques et al. 2001; Briggs et al. 2005). Otro
ejemplo es la invasion de hierbas de rapido crecimiento y pastos anuales
reportada para pastizales sub-himedos de Norteamérica (Milchunas et al. 1988;
Mack 1989). Sin embargo, los estudios regionales frecuentemente reportan
respuestas idiosincraticas de las FVV al pastoreo a lo largo de gradientes
ambientales (Stohlgren et al. 1999; Anderson et al. 2007), y por consiguiente el
tema permanece aun sin resolverse.

Finalmente, el pastoreo puede influenciar la heterogeneidad espacial de la
composicién de especies, o diversidad B (Adler et al. 2001; Anderson et al. 2011).
Existe evidencia de que el pastoreo incrementa (Bakker et al. 2003) o reduce
(Chaneton & Facelli 1991; Adler & Lauenroth 2000; Frank 2005) la heterogeneidad
dentro de una comunidad. Estos resultados contradictorios podrian estar

reflejando la dependencia espacial de los impactos del pastoreo sobre la
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vegetacion (OIff & Ritchie 1998; Adler et al. 2001; Dorrough et al. 2007). El efecto
de los grandes herbivoros sobre la heterogeneidad espacial seria dependiente de
la interaccion entre el patrén de pastoreo y la escala del parcheado del habitat
(Adler et al. 2001). Por lo tanto, cuando el pastoreo es homogéneo en relacion al
parcheado de pequefia escala, y promueve la colonizacion de especies
resistentes, se espera que la diversidad B disminuya frente al pastoreo (OIff &
Ritchie 1998). Hasta el momento, al menos para nuestro conocimiento, solamente
un estudio de pastizales (Frank 2005) examino si el pastoreo altero la diversidad 3
en forma consistente a lo largo de un gradiente de productividad primaria.

Ciertos estudios previos que observaron el impacto del pastoreo a lo largo
de gradientes de habitat o productividad se apoyaron en meta-andlisis de
tratamientos pastoreo vs. clausura de ecosistemas dispares (Milchunas &
Lauenroth 1993; Proulx & Mazumder 1998; Chase et al. 2000; Bakker et al. 2006;
Hillebrand et al. 2007; cf. Frank 2005; Anderson et al. 2007). Si bien esta
aproximacion puede detectar tendencias de respuesta, las diferencias en los
protocolos de medicion y en la escala de observacion pueden llevar a confundir
comparaciones entre sitios (Brown & Allen 1989; de Bello et al. 2007). En este
trabajo se us6 un esquema de muestreo estandarizado para examinar los
cambios asociados al pastoreo en atributos estructurales de los pastizales a
través de un gradiente de productividad del sur de Sudamérica. La region de
estudio comprende los pastizales sub-himedos del Rio de la Plata y las estepas
semiaridas graminoso-arbustivas de la Patagonia (Soriano 1992; Paruelo et al.
2007; Figura 2.1). Los efectos del pastoreo por ganado doméstico sobre la
composicion y diversidad vegetal han sido reportados para ambas sub-regiones
(por ejemplo Facelli et al. 1989; Perelman et al. 1997; Rusch & Oesterheld 1997;
Chaneton et al. 2002; Altesor et al. 2005, 2006; Cesa & Paruelo 2011). Sin
embargo, hasta ahora no existe una sintesis de los patrones de respuesta al
pastoreo dentro y a través de las subregiones.

El objetivo de este estudio fue evaluar la magnitud y la direccién de los
efectos del pastoreo sobre la composicion de especies, la riqueza de especies, la
diversidad B y las FVV (graminoides, arbustos y hierbas) a lo largo de un amplio
gradiente de productividad en el sur de Sudamérica. Se espera incremento en la

magnitud de los cambios inducidos por el pastoreo en la composicién de especies
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con la productividad. Se predice que los efectos del pastoreo sobre la riqgueza de
especies iban a cambiar de negativos en los sistemas de baja productividad a
positivos en los sitios de alta productividad. Se predice asimismo que la diversidad
B y las FVV no mostrarian patrones direccionales en su respuesta al pastoreo a lo
largo de un gradiente de productividad, ya que estos atributos parecen ser de
respuesta contexto-dependientes e independientes de la productividad (Stohlgren
et al. 1999; Adler et al. 2001; cf. Frank 2005). La aproximacion usada se baso6 en
evaluar si las diferencias entre parcelas apareadas de pastoreo y clausura
estaban correlacionadas con la productividad a través de toda la regién y dentro

de cada una de las subregiones.

2.2 METODOS
2.2.1 Region de estudio

El estudio abarca los pastizales y estepas de Uruguay y Argentina ubicados
entre las latitudes 30° y 46° S (Figura 2.1). En la region estd comprendido un
gradiente de precipitaciones que va de menos de 200 mm por afio en Patagonia
hasta superar los 1200 mm en la porcion norte de los pastizales del Rio de la
Plata (PRP) (Soriano 1992). La Temperatura media anual varia de 5°C en el
extremo sur de Patagonia, a 19°C en el extremo norte de PRP. Las subregiones
de Patagonia y PRP representan unidades fitogeograficas diferentes, aunque
comparten linajes Antarticos, mientras que los PRP estan enriquecidos por taxa
neotropicales (Burkart 1975; Cabrera & Willink 1976). Las estepas Patagolnicas
estan dominadas por pastos C3 cespitosos y arbustos de baja estatura (Ledn et
al. 1998). Los PRP comprenden una combinacion de pastos C3 y C4 cespitosos y
postrados, y un conjunto amplio de hierbas (Soriano 1992; Perelman et al. 2001),
mientras que los arbustos generalmente son escasos salvo en algunas
localidades (Altesor et al. 2006). Las estimaciones a campo de la productividad
primaria neta aérea (PPNA) indican una variaciéon de ~60 g m™? afio en Rio
Mayo, Patagonia (Fernandez et al. 1991) a ~750 g m™ afio® en las Pampas
Argentinas (Hidalgo & Cahuepé 1991).

La totalidad de la regidn ha estado sujeta a pastoreo por herbivoros

domésticos (vacunos, ovinos y equinos) por casi dos siglos. Las estepas
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Patagonicas han sido dedicadas mayormente a la ganaderia, estando la
agricultura circunscripta a los valles irrigados (Paruelo et al. 2007). En
contraposicion, mas de un tercio de los PRP han sido transformados en tierras
agricolas, estando los pastizales remanentes dedicados a la ganaderia (Baldi &

Paruelo 2008).
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Figura 2.1. Localizacion de los sitios de estudio en las estepas de Patagonia
(Argentina) y los pastizales del Rio de la Plata (Argentina y Uruguay).
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2.2.2 Obtencion de datos

Se seleccionaron 23 sitios apareados de clausura y pastoreo ubicados en
9 localidades con pastizales naturales como tipo de vegetacion dominante (Tabla
1; Fig. 2.1). Los sitios de Patagonia comprendieron las estepas graminosas del
distrito Subandino y las estepas arbustivo — graminosas del distrito Occidental
(Lebn et al. 1998). Los sitios de los PRP estuvieron localizados en la Pampa
inundable, la Pampa Mesopotamica y los Campos de Uruguay (Soriano 1992). El
presente estudio no incluyd las provincias fitogeogréaficas del Monte y el Espinal
(Cabrera 1976), las cuales estan dominadas por estepas arbustivas, matorrales y
bosques xerofiticos.

Solamente se incluyeron en el estudio sitios con exclusién de herbivoros
domésticos por lapsos mayores a 5 afios. En Patagonia el estudio incluyé 8 sitios
apareados de clausura y pastoreo distribuidos en 3 localidades, mientras que en
los PRP se estudiaron 15 sitios distribuidos de 6 localidades (Tabla 2.1). Los sitios
apareados se ubicaron en areas contiguas de clausura y pastoreo dentro de un
mismo tipo de suelo y posicion en el paisaje. Ademas se corroboré que el area
pastoreada fuera representativa del potrero mayor, evitando zonas excesivamente
pisoteadas o transitadas por el ganado.

Se registré la cobertura de plantas vasculares a lo largo de tres lineas de
intercepcion de 5m de longitud dispuestas en forma paralela al alambrado que
dividia el area clausurada del area pastoreada. Las lineas de intercepcion fueron
establecidas aproximadamente a 4 m de cada lado del alambrado y a 1 m de
distancia entre ellas. Los nombres cientificos de las especies registradas fueron
actualizados segun la base de datos de la Flora del Conosur (Zuloaga et al.
2008); en el Apéndice 1 se detalla la lista completa de especies registradas en el
estudio.

Se utilizé la integral anual del indice Verde Normalizado (IVN) como un
estimador de la PPNA a escala de sitio (Paruelo et al 1997). El IVN es un indice
espectral calculado a partir de la reflectancia en las bandas del rojo (R) y del

infrarrojo cercano del espectro electromagnético:
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Este indice muestra una relacion lineal y positiva con la fraccion de radiacion
interceptada por los tejidos verdes (DiBella et al. 2004) y por lo tanto esta
estrechamente ligado a la productividad primaria del ecosistema (Monteith 1980).
Los datos de IVN se obtuvieron del sensor MODIS (Moderate Resolution Imaging
Spectroradiometer) a bordo del satélite EOS Terra. Para cada sitio, se calculd la
integral anual de IVN (IVN-I) siguiendo del procedimiento descrito en Paruelo et al.
(1997). Las estimaciones de PPNA a partir de los datos de IVN-I se obtuvieron
utilizando el modelo de Monteith (Pifieiro et al. 2006). Se utilizé una relacién lineal
para transformar la IVN-I en la fraccién de radicacion fotosintéticamente activa
absorbida por la vegetacion (Ruimy et al. 1994). La radiacion incidente
fotosintéticamente activa se obtuvo de estaciones meteorologicas ubicadas
préximas a los sitios de estudio (ver Tabla 1). En el modelo se emplearon valores
promedio de eficiencia de uso de la radiacion (EUR) para cada regién
provenientes de la bibliografia; 0.42 g materia seca MJ™ para los PRP (Pifieiro et

al. 2006) y 0.3 g materia seca MJ™ para Patagonia (Paruelo et al. 2004).

2.2.3 Andlisis de datos

Se utilizé la distancia cuantitativa de Sorensen a efectos de evaluar las
diferencias en composicidn de especies entre las parcelas clausuradas y las
pastoreadas adyacentes (McCune & Mefford 1999). Adicionalmente, se
examinaron los efectos del pastoreo sobre dos componentes de la diversidad de
la comunidad vegetal: la riqueza de especies (Sprom) y la diversidad Beta (). La
rigueza de especies se calculé como el promedio de especies por linea de
intercepciéon dentro de cada parcela. La diversidad Beta se calculd de la siguiente

manera,

ST
~ Sprom

B

donde ST representa el niumero total de especies encontradas en una parcela y
Sprom representa la rigueza promedio definida mas arriba (Whittaker 1972). En
este contexto, la diversidad beta refleja la variacion espacial en composicion de

especies dentro de una comunidad (Anderson et al. 2011). Las especies se
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clasificaron en tres categorias de formas de vida vegetal (FVV): arbustos,
graminoides y hierbas. La cobertura y riqgueza de cada FVV, y la cobertura de las
especies dominantes se calcularon promediando sus respectivos valores en las
lineas de intercepcion de una parcela. Las especies que representaron mas del
50% de la cobertura total del area clausurada fueron consideradas dominantes;
variando el nimero de especies dominantes entre sitios de 1 a 5 especies.

La magnitud del efecto del pastoreo (AEP) sobre cada atributo estructural
de la vegetacion (Sprom, B, cobertura y riqueza de FVV) fue calculado para cada

sitio apareado de la siguiente manera:

(P —CL)

—

donde P y CL representaron los valores de los atributos para la parcela

AEP =

pastoreada y clausurada respectivamente. Asimismo, el efecto sobre la cobertura
de cada especie dominante (AEP cd) en la parcela clausurada fue calculado de la

siguiente manera:
(P —CL)
(P+CL)

La respuesta agregada de aquellas especies catalogadas como “dominantes” fue

AEP cd =

obtenida mediante el promedio ponderado del cambio relativo en cobertura de
todas estas especies.

Se realizaron analisis de regresion simples entre los atributos de respuesta
medidos en las parcelas pastoreadas y clausuradas apareadas. A efectos de
determinar la significancia de los efectos del pastoreo, cada regresion fue
comparada con la linea 1:1 (efecto nulo), evaluando si la pendiente difirid de 1y el
intercepto-y difirié de 0.

Para evaluar si los efectos del pastoreo variaron con la productividad, se
realizaron analisis de regresion utilizando los valores de IVN-lI como variable
independiente y la distancia de Sorensen y los AEP para cada atributo de la
vegetacion (Sprom, B, cobertura y riqueza de FVV, cobertura de especies
dominantes) como variables dependientes. Las regresiones se efectuaron para el
conjunto total de datos (n = 23 parcelas apareadas), y separadamente para las
subregiones de Patagonia y PRP (n = 8 y 15, respectivamente) para determinar si

el signo de los efectos del pastoreo varia entre sistemas de baja y alta
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productividad. Los analisis se realizaron con la version 3.0 del software GraphPad
Prism (GraphPad Software 1999).

2.3 RESULTADOS
2.3.1 Cambios en la composicién y diversidad de la comunidad

La integral anual de IVN varié de 0.223 a 0.732 a lo largo de los sitios de
estudio, lo cual correspondi6 a un gradiente de PPNA de 9.9 g m? afio” (Rio
mayo, Patagonia) y 785.1 g m? afio™ (El Palmar, PRP) (Tabla 2.1). La magnitud
de los cambios en composicion de especies asociados al pastoreo mostré una
tendencia significativa a lo largo del gradiente de productividad (Figura 2.2). Las
diferencias en composicién entre las parcelas pareadas clausura-pastoreo se
incremento con la integral anual de IVN de los sitos (F 21 = 81.46, p<0.001). Los
analisis para cada subregion por separado indicaron que la relacién fue positiva y
altamente significativa para los PRP (Fi, 13 = 24.06, p<0.001), pero negativa y
marginalmente no significativa para Patagonia (F1 ¢ =5.33, p = 0.07).

1.0+
0.8+
0.6+
0.4+

0.2

(indice de Sorensen)

0.0 T T T T 1
0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0

IVN-I

Cambio en composicion de especies

PAT+ PRP: R%,=0.79, p<0.001
PAT: R%,=0.38, p=0.07
PRP: R?,=0.62, p<0.001

Figura 2.2 Disimilitud en composicion de especies en sitios apareados de
pastoreo y clausura en funcion de la productividad primaria estimada a partir de datos de
IVN-I en el sur de Sudamérica. El andlisis comprende parcelas apareadas en estepas de
la Patagonia (PAT, circulos vacios) y en los pastizales sub-himedos del Rio de la Plata
(PRP, circulos solidos). Se presentan los estadisticos de la regresion del conjunto total de
datos y de la regresion de los datos de cada region por separado.
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Tabla 2.1. Descripcion general de los sitios de estudio en los pastizales del Rio de la Plata (PRP) y las estepas Patagonicas (PAT).

Nombre de la localidad Lat. /Long. Sub- N° de sitios PMA TMA PPNA
region apareados  (mm) (°C) (g m? afo™)
de pastoreo
y clausura
El Palmar (parque nacional) 31.871/58.289 PRP 3 1300 18.9 663.4-785.1
El Relincho (establecimiento privado) 34.341/56.980 PRP 5 1099 17.4 624.8-701.7
Cerro Colorado (estacion experimental, 33.881/55.559 PRP 1 1161 16.3 707.0
SUL)
Glencoe (estacion experimental, INIA) 32.011/57.169 PRP 2 1406 17.3 646.5-652.5
Las Chilcas (establecimiento privado) 36.245/58.289 PRP 2 861 14.9 638.8-676.0
Quebrada de los Cuervos (area 32.912/54.447 PRP 2 1293 16.8 577.4-598.3
protegida)
Media Luna (establecimiento privado) 45591 /71.427 PAT 2 325 7.3 181.4-232.8
Rio Mayo (estacion experimental, INTA) 45.393/70.273 PAT 3 154 8.0 9.9-31.2
Tecka (establecimiento privado) 43.763/71.319 PAT 3 324 7.9 80.1-250.4

PMA = precipitacion media anual
TMA = temperatura media anual

PPNA = productividad primaria neta aérea (rango)
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La rigueza de especies promedio vari6 de 3.7 a 33.7 por linea de
intercepcion de 5m de longitud. La riqueza de las parcelas pastoreadas estuvo
relacionada positivamente con la riqueza observada en las parcelas
clausuradas correspondientes (F;, 21 = 43.16, p<0.0001, Figura 2.3a). La
pendiente de la linea de regresion no difirio de 1 (F1, 25 = 0.76, p = 0.39),
mientras el intercepto fue mayor a 0 (F1, 26 = 4.44, p = 0.045). Por lo tanto, en
promedio, el pastoreo ejercié un efecto positivo sobre la rigueza de especies a
lo largo de todo el gradiente de riqueza, con 17 de las 23 parcelas apareadas
mostrando una riqueza mayor bajo la condicién pastoreada que clausurada.
Notablemente, sin embargo, la mayoria de las parcelas de Patagonia se
ubicaron por debajo de la linea de equidad (Figura 2.3a). La magnitud del
impacto del pastoreo sobre la riqueza estuvo asociado positiva y fuertemente a
la productividad del sitio (F1, 21 = 39.7, p<0.0001, Figura 2.4a). El pastoreo
provocd una reduccién del 36% en la riqueza de especies en el extremo
menos productivo del gradiente, mientras que caus6 un incremento hasta del
106% en los sitios mas productivos. Interesantemente, a nivel de subregion, los
efectos del pastoreo sobre la riqgueza mostraron un incremento significativo con
la IVN-I en Patagonia (F1, 6= 13.44, p = 0.01), variando de levemente negativos
a neutrales. En PRP, por el contrario, el pastoreo increment6 la riqueza
independientemente de la variacion de IVN-I observada (F1, 13=1.27, p = 0.27,

Figura 2.4a).
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Figura 2.3. Relacion entre (a) la rigueza de especies, (b) la diversidad beta, y (c)
cobertura de especies dominantes registrada en parcelas apareadas de pastoreo y
clausura ubicadas en estepas de la Patagonia (PAT, circulos vacios) y en pastizales
del Rio de la Plata (PRP, circulos sdlidos). La linea de equidad indica efecto nulo del
pastoreo.

La diversidad Beta de las parcelas pastoreadas y clausuradas contiguas
se correlaciond significativamente (F;, 21 = 17.54, p<0.001, Figura 2.3b). En
total, la diversidad B se vio reducida por el pastoreo en 18 de los 23 sitios
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apareados. La pendiente de la regresion fue menor a 1 (F1, 25 = 25.5, p<0.001),
implicando que el efecto del pastoreo fue méas fuerte conforme aumentaba la
diversidad 3 (Fig. 2.3b). Los cambios asociados al pastoreo en la diversidad 3
se relacionaron negativamente con los valores de IVN-I a través de toda la
region (Fy, 21 = 11.27, p = 0.003, Figura 2.4b), mientras que las diferencias en
diversidad B no dependieron de la productividad dentro de cada region (PRP:
F1 13 = 1.63, p = 0.22; Patagonia: F; ¢ = 0.006, p = 0.94). En promedio, el
pastoreo no afecté consistentemente la diversidad 8 en Patagonia, en cambio
la redujo en forma generalizada en PRP (Figura 2.4b).

El pastoreo redujo la cobertura de las especies dominantes en 15 de los
23 casos evaluados vy, relacionado a esto, la cobertura de las especies
dominantes en la parcelas pastoreadas no estuvo relacionada
significativamente con su cobertura en la parcelas clausuradas (F; 21 = 1.82, p
= 0.19, Figura 2.3c). Los cambios inducidos por el pastoreo en este atributo
estuvieron relacionados fuertemente a la IVN-I en el conjunto total de datos (F1,
21 =53.70, p<0.0001), indicando que las especies dominantes fueron afectadas
en forma mas negativa hacia los sitios mas productivos (Figura 2.4c). Mientras
esta tendencia también se observé a nivel de la sub-region de los PRP (F1 13=
6.73, p = 0.02), no resulté significativa en el conjunto de datos correspondientes
a Patagonia (F1, 6= 1.44, p =0.27).
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Figura 2.4. Cambio relativo de la magnitud del efecto del pastoreo sobre (a) riqueza
de especies, (b) diversidad beta, y (c) cobertura de especies dominantes, en funcion
de la productividad primaria estimada a partir de datos de IVN-l. Los andlisis
comprenden parcelas apareadas en estepas de la Patagonia (PAT, circulos vacios) y
en los pastizales sub-himedos del Rio de la Plata (PRP, circulos soélidos). Se
presentan los estadisticos de la regresion del conjunto total de datos y de la regresion
de los datos de cada region por separado.

2.3.2 Cambios en la abundancia de las formas de vida
Los graminoides fueron la FVV dominante en la totalidad de los sitios

abarcados. La riqueza de especies discriminada por FVV mostré6 una
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variabilidad mayor en graminoides (desde 2 a 23.3 spp por transecta) que en
hierbas (0-11.6 spp por transecta) y arbustos (0-5 spp por transecta). La
riqueza de graminoides y arbustos de las parcelas pastoreadas estuvieron
correlacionadas positivamente con su rigueza en las parcelas clausuradas
(graminoides: Fi1, 21 = 106.7, p<0.0001; arbustos: F; 1 = 58.83, p<0.0001,
Figura 2.5a, b). La riqueza de graminoides fue mayor en la parcela pastoreada
gue en la clausurada contigua en 16 de los 23 sitios apareados. La pendiente
del modelo de regresion de graminoides fue mayor a 1 (F1, 25 = 8.35, p = 0.007),
implicando que el efecto promotor de riqueza de graminoides del pastoreo se
incrementd hacia las areas con mayor riqueza de especies (Figura 2.5a). Por el
contrario, el pastoreo redujo la riqueza de arbustos en 19 de los 23 sitios
apareados. La pendiente del modelo para arbustos no difirio de 1 (F1, 25 = 0.09,
p = 0.76), mientras el intercepto fue significativamente menor a 0 (F1, 26 = 4.30,
p = 0.05), indicando por lo tanto una reduccién proporcional de la riqueza de
arbustos con el pastoreo a lo largo del gradiente de riqueza (Figura 2.5b). La
regresion entre la riqueza de hierbas de parcelas pastoreadas y clausuradas
fue marginalmente no significativa (F1, 21 = 3.84 p = 0.06). La riqueza de hierbas
fue mayor en la condicién pastoreada en 13 de los 23 casos, y estos aumentos
ocurrieron mayormente en los sitios con menor riqueza de los PRP (Figura
2.5¢).

La cobertura de graminoides de las parcelas pastoreadas y clausuradas
estuvo correlacionada significativamente (F 1 »; = 22.83, p<0.001), mientras que
las coberturas de hierbas y arbustos no presentaron este patron (Figura 2.5d-f).
La regresion de la cobertura de graminoides no difiri6 de la linea 1:1,
denotando una ausencia de impacto claro del pastoreo sobre la matriz de la
vegetacion. De hecho, aproximadamente el mismo nimero de casos cayd a
cada lado de la linea de equidad en ambas subregiones (Fig. 2.5d). La
cobertura de arbustos disminuyé en 21 de los 23 casos, mostrando efectos
leves o nulos en las areas de baja productividad, pero en cambio mostrando
cambios pronunciados en las areas mas productivas (Figura 2.5e). Si bien la
cobertura de hierbas tendié a ser mayor con el pastoreo en 14 de los 23 casos,
esas diferencias fueron generalmente muy leves (ver Figura 2.5f).

Los cambios asociados al pastoreo en la riqueza de graminoides fueron

independientes de la IVN-I en el conjunto total de datos, y lo mismo sucedio
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para la subregion de los PRP (Tabla 2.2). Sin embargo, el efecto sobre la
riqueza de graminoides estuvo relacionado positivamente con la IVN-I a través
de los sitios de Patagonia. En contraposicion, las magnitudes de los efectos del
pastoreo sobre la rigueza de arbustos y hierbas estuvieron negativa y
positivamente relacionadas a la IVN-| a escala regional, respectivamente (Tabla
2.2). Estas relaciones no fueron significativas analizadas en cada subregion por
separado. Los cambios en la cobertura de graminoides y hierbas asociados al
pastoreo no variaron significativamente con la IVN-I, mientras que los cambios
en la cobertura de arbustos estuvieron correlacionados negativamente con la
IVN-I en el conjunto total de datos, pero no asi en el analisis a nivel de

subregion (Tabla 2.2).
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Figura 2.5. Relacién entre la riqueza de especies y cobertura de graminoides
(a, d), arbustos (b, e), y hierbas (c, f) registradas en parcelas apareadas de
pastoreo y clausura. La linea de equidad indica efecto nulo del pastoreo. Los
analisis comprenden parcelas apareadas localizadas en estepas de la
Patagonia (PAT, circulos vacios) y en los pastizales sub-humedos del Rio de la
Plata (PRP, circulos sélidos).

Tabla 2.2. Estadisticos de la relaciéon entre cambios inducidos por el pastoreo
en la riqueza (AS) y cobertura (AC) de las formas de vida con la productividad
primaria estimada a partir de IVN-l. Se indican con nimeros en negrita los
modelos de regresion significativos (p < 0.05).
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Conjunto total de datos PRP PAT

Variable  Formade Fi 21 P R%, Fi13 P Fie P
vida
Graminoides 0.07 0.79 -0.05 0.01 0.90 0.01 0.93
AS Hierbas 13.33 0.001 0.32 1.44 0.25 1.62 0.25
Arbustos 8.37 0.009 0.24 0.60 0.45 2.36 0.17
Graminoides 0.074 0.79 -0.03 2.206 0.16 15.39 0.01
AC Hierbas 0.05 0.82 -0.05 0.24 0.64 0.23 0.65
Arbustos 8.84 0.007 0.25 0.11 0.74 0.90 0.38
2.4 DISCUSION

Nuestros resultados apoyan en general la hipotesis de que los impactos
del pastoreo sobre la estructura de la vegetacién se incrementan conforme
aumenta la productividad del habitat. Se encontré que la magnitud de las
diferencias entre clausura y pastoreo en composicion y rigueza de especies,
diversidad B y cobertura de especies dominantes se incrementaron a lo largo
de un gradiente de productividad de un orden de magnitud de variacién que
abarca desde estepas semiaridas a pastizales sub-humedos en el sur de
Sudamérica (Figuras 2.2, 2.4). Ademas, se encontré que el signo del efecto de
pastoreo sobre la rigueza de especies cambidé de negativo a positivo con el
aumento en la productividad. Estos patrones son consistentes con las
predicciones de modelos conceptuales para los efectos de grandes herbivoros
sobre pastizales (Milchunas et al. 1988; Osem et al. 2002). Nuestros resultados
en relacion a la disimilitud de especies, la rigueza de especies y la respuesta
en abundancia de las especies dominantes concuerdan también con los meta-
analisis cuantitativos de cambios asociados al pastoreo a lo largo de gradientes
de suministro de recursos y productividad primaria (Milchunas & Lauenroth
1993; Proulx & Mazunder 1998; Chase et al. 2000; Hillebrand et al. 2007). Sin
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embargo, a diferencia de estos meta-analisis en este estudio se aplicd un
protocolo estandarizado de muestreo y se usé el mismo descriptor de la PPNA
a través de toda la region. Por consiguiente, las diferencias entre sitios no
estan confundidas con el efecto de factores como la escala espacial, la medida
de la productividad o la variable de respuesta medida en la vegetacion. (ver OlIff
& Ritchie 1998; Stohlgren et al. 1999; Anderson et al. 2007).

2.4.1 Cambios en la composicién de especies asociados al pastoreo

Un gran porcentaje de la variacion en disimilitud de especies entre
parcelas apareadas de pastoreo y clausura fue explicada por la productividad a
escala de toda la region. Se estimé la productividad a partir de datos de IVN-I
para la condicion pastoreada, por lo que las medidas reflejan diferencias en
productividad primaria real, mas que la productividad potencial de areas no
pastoreadas. Un patrdon similar ha sido reportado en otros andlisis regionales
(Bakker et al. 2006; Anderson et al. 2007) y globales (Milchunas & Lauenroth
1993; Chase et al. 2000). Estos estudios encontraron un porcentaje
extraordinariamente menor de varianza explicada por la productividad o la
humedad ambiental (R? = 0.21-0.39), en comparacién al reportado en este
trabajo (R? .= 0.79). Los factores que contribuyen a este resultado podrian ser
varios, incluyendo el uso uniforme de indices para la estimacion de la PPNA y
la disimilitud de especies a través de todo el espectro de sitios, pero también
que sean pastizales y estepas climaticamente determinados y con historias
evolutivas de pastoreo similares, ademas del hecho de que han sido
pastoreadas desde hace mas de cien afos.

Los andlisis por sub-regibn mostraron que la productividad influencié
positivamente la magnitud del impacto del pastoreo sobre la composicion de
especies en los PRP. Por el contrario, la relacién no fue significativa para las
estepas Patagobnicas, aunque ambas sub-regiones comprendieran rangos
similares de valores de IVN-I (Figura 2.2). Por lo tanto, parece que el rol de la
productividad en la modulacion de la respuesta de la comunidad al pastoreo es
mas importante en habitats altamente productivos. En pastizales sub-humedos,
la herbivoria selectiva suprime la dominancia de plantas de alto porte

favoreciendo frecuentemente la colonizaciéon de especies ruderales de porte
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rastrero (Milchunas et al. 1988; Collins et al. 1998; Bakker et al. 2006). Esto
puede conducir a importantes cambios a nivel de especies dominantes y de
toda la comunidad como los reportados en este trabajo para los PRP (Figura
2.4c; ver Rusch & Oesterheld 1997; Chaneton et al. 2002; Altesor et al. 2005).

Los sistemas de baja productividad, por otro lado, frecuentemente estan
dominados por plantas altamente resistentes al pastoreo, como son los pastos
duros y arbustos espinosos (Milchunas et al. 1988; Milchunas & Lauenroth
1993). Esta idea es consistente con el leve cambio en términos de especies
dominantes observado en las parcelas apareadas de Patagonia (Figuras 2.3c,
2.4c). En sistemas improductivos, ademas, el bajo suministro de recursos y el
reducido pool de especies pueden limitar las tasas de colonizacién y por ende
también los cambios composicionales en respuesta al pastoreo (Leibold 1996;
Proulx & Mazunder 1998; Oesterheld & Semmartin 2011).

2.4.2 Inversion del impacto del pastoreo en la rigueza de especies con la
productividad del habitat

La segunda prediccion establecia que la diferencia en riqueza entre las
parcelas pastoreadas y clausuradas contiguas iba a cambiar de signo a lo largo
del gradiente de productividad. Los resultados presentados claramente apoyan
este patron. La riqgueza promedio se incrementé con el pastoreo en los
pastizales productivos del Rio de la Plata pero se redujo o no fue afectada por
el pastoreo en las estepas Patagbnicas (Figura 2.4a). En otros estudios que
investigaron los efectos del pastoreo sobre la diversidad de especies a escala
de paisaje o region fueron hallados resultados cualitativamente similares
(Osem et al. 2002; Frank 2005; Bakker et al. 2006). El incremento en la riqueza
de especies en los pastizales productivos estuvo asociado con una drastica
reduccion en la cobertura de especies dominantes y el incremento en la
colonizacion de hierbas y pastos postrados (Figura 2.5c; ver Facelli et al. 1989;
Chaneton et al. 2002; Rodriguez et al. 2003; Altesor et al. 2005). Estos
resultados para los PRP concuerdan con los modelos de coexistencia mediada
por herbivoros en sistemas con elevada competencia (Huston 1979; Leibold
1996; Collins et al. 1998; Bakker et al. 2006). A medida que la productividad se
incrementa, aumenta la importancia de la competencia por luz como

determinante de estructura de la vegetacion, asi como la susceptibilidad al
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pastoreo de las comunidades vegetales de alta productividad (Milchunas et al.
1988; Osem et al. 2002; Frank 2005).

A la inversa, el impacto levemente negativo del pastoreo sobre la riqueza
en Patagonia involucré una escasa pérdida de especies de pastos palatables y
de hierbas efimeras (Perelman et al. 1997; Cesa & Paruelo 2011). La baja
produccion primaria de las estepas Patagonicas (Tabla 2.1) determina que la
biomasa aérea permanece por debajo de los ~300 g m, un umbral propuesto
por Huisman & OIff (1998) por encima del cual la limitacion por luz reduciria el
establecimiento de varias especies de plantas. Osem et al. (2002) postularon
que las especies dominantes en sistemas improductivos estan bien adaptadas
para competir por recursos edaficos, y por eso asignan mas carbono a los
organos subterraneos haciéndolas menos vulnerables al pastoreo (ver también
Coughenour 1985; Leibold 1996). En este tipo de sistemas, el pastoreo
reduciria la diversidad a través de la remocidén de especies subordinadas y
raras (Milchunas et al. 1988). Por otra parte, las severas restricciones de
recursos impedirian el rebrote después de la herbivoria, incrementando por lo
tanto el riesgo de pérdida de especies bajo pastoreo sostenido (Proulx &
Mazumder 1998; Frank 2005).

Curiosamente, en Patagonia el pastoreo redujo la riqueza de especies
en los sitios menos productivos pero tuvo escaso efecto en los sitios mas
productivos (ver Figuras. 2.3a, 2.4a). Este patron podria explicar la pendiente
marginalmente negativa de la relacion entre disimilitud de especies y
productividad encontrada en Patagonia (Figura 2.2). En esta sub-regién, el
reemplazo en composicion de especies estaria asociado por cambios en la
rigueza de especies, mientras que los cambios composicionales en PRP
involucrarian cambios sustanciales en la abundancia tanto de especies
dominantes como subordinadas (por ejemplo. Chaneton et al. 2002). El leve
efecto del pastoreo sobre la composicibn de especies en los sitios de
productividad intermedia (sitios mas productivos de Patagonia) correspondio
con una zona del gradiente donde tanto la rigueza como la composicién
cambiaron levemente.

Los patrones de respuesta encontrados en términos de riqueza total de
especies no son explicados ni por la respuesta en la riqueza de graminoides ni

por la de arbustos. La riqueza de arbustos se redujo con el pastoreo a través
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de todo el gradiente de productividad, mientras que la riqueza de graminoides
no mostré una tendencia con la productividad, si bien su nUmero aumentoé en
los sitios mas productivos de los PRP (Tabla 2.2, Figura 2.5). Pareceria que
ocurriera una dinamica compensatoria entre especies con habitos
contrastantes que evitan diferencias en la riqueza de graminoides entre

pastoreo y clausura (Chaneton et al. 2002; Diaz et al. 2007).

2.4.3 La diversidad B se redujo con el pastoreo a lo largo del gradiente de
productividad

Encontré que el pastoreo redujo consistentemente la heterogeneidad
espacial (diversidad B) de las comunidades de plantas tanto en las estepas
semiaridas de la Patagonia como en los pastizales sub-humedos del Rio de la
Plata. Este componente de la diversidad a nivel de comunidad (Whittaker 1972;
Anderson et al. 2011) ha sido poco o nada considerado por los modelos y
meta-analisis sobre las relaciones del pastoreo y la productividad. Por lo tanto,
no tenia expectativas previas de como la PPNA podria influenciar el efecto del
pastoreo sobre la diversidad . Los resultados mostraron una ausencia de
efecto promedio significativo del pastoreo sobre la diversidad 3 hacia los sitios
menos productivos, pero una disminucion de la heterogeneidad espacial en las
areas pastoreadas en los pastizales mas productivos (Figuras 2.3b, 2.4b). No
obstante, los andlisis indicaron que este patron estuvo determinado
mayormente por diferencias de escala gruesa entre las sub-regiones
estudiadas.

Una posibilidad podria ser que los efectos del pastoreo sobre la
diversidad (3 reflejen una diferencia fundamental entre subregiones en cuanto a
las escalas relativas del patron de pastoreo y el grano de la heterogeneidad de
habitat subyacente (Sala 1988; Adler et al. 2001). Si el patrén espacial de
pastoreo es mas grueso que la variacion ambiental de pequefia escala
existente, entonces el pastoreo podria actuar homogeneizando la composicién
de especies (por ejemplo, Adler & Lauenroth 2000; Dorrough et al. 2007).
Estudios previos en la Pampa Inundable (PRP) sugirieron que el pastoreo
reduce la variacion floristica espacial a través de la supresion de la dominancia

de pastos cespitosos altos distribuidos en parches, y a través del incremento de
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la frecuencia de hierbas invasivas y pastos resistentes al pastoreo (Chaneton &
Facelli 1991; Chaneton et al. 2002; see also OIff & Ritchie 1998). Pareceria que
estos efectos enmascaran las diferencias microtopogréficas y edaficas intra-
sitio (Chaneton et al. 2005). En sistemas manejados, la escala del pastoreo
esta influenciada por la presion de pastoreo, el tamafio de los potreros, y el
tamafo corporal de los herbivoros, todas caracteristicas dependientes de la
capacidad de carga del ecosistema (Oesterheld et al. 1999). Los potreros de
los PRP se solapan con los patrones topograficos y edaficos a escala de
paisaje (Perelman et al. 2001), y son mucho menores que las unidades de
manejo tipicas de las estepas Patagdnicas. Ademas, los potreros de los PRP
son pastoreados en forma relativamente uniforme por vacunos durante todo el
afio. Por el contrario, los potreros grandes de Patagonia contienen una
considerable heterogeneidad asociada con la topografia y la localizacién de las
fuentes de agua. Esto genera una presion de pastoreo variable espacialmente
reforzada por los movimientos de los animales (principalmente ovinos) entre las
estaciones de invierno y verano (Paruelo et al. 2007).

Solamente un estudio previo ha reportado como afecta el pastoreo a la
diversidad B a lo largo de gradientes de productividad. Frank (2005) examiné el
efecto de los herbivoros nativos sobre la diversidad 3 a lo largo de un gradiente
de PPNA de 500 g m™ en el parque nacional de Yellowstone (USA). En este
estudio, el pastoreo ejerci6 un efecto no lineal sobre la diversidad B, al
disminuir la heterogeneidad espacial tanto en los sitios extremos de baja y alta
productividad, pero aumentandola en sitios intermedios (Frank 2005).
Llamativamente, este patron se correlacion6 con el impacto del pastoreo sobre
la riqueza de especies local. Asi, considerados en conjunto, nuestros datos
para pastizales y estepas de Sud América y los datos de Frank (2005) de los
pastizales de Yellowstone indican que un entendimiento cabal de la influencia
de la productividad del habitat en la respuesta de la vegetacion al pastoreo
deberia hacer foco en el reemplazo espacial de especies entre y dentro de las
comunidades. Mas aun, se destaca la necesidad de futuros estudios para
determinar como los herbivoros afectan la diversidad 3 a lo largo de gradientes
de productividad.

2.4.4 Respuestas idiosincraticas de las formas de vida al pastoreo
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Me propuse examinar si las diferentes formas de vida exhiben
respuestas consistentes al pastoreo a través de gradientes regionales de
productividad. Los patrones de abundancia de formas de vida podrian ayudar a
comprender los cambios provocados por el pastoreo mas alla de las respuestas
individuales de las especies (Milchunas & Lauenroth 1993; Noy-Meir et al.
1989; Diaz et al. 2007). Sin embargo, encontré escasa evidencia de la
ocurrencia de cambios predecibles asociados al pastoreo en la cobertura de
grandes formas de vida en un conjunto de sitios de productividad variable
(Tabla 2.2; Figura 2.5).

El incremento del efecto promotor de la exclusion de ganado de la
cobertura de arbustos a lo largo del gradiente completo de productividad fue la
Gnica tendencia clara observada. Sorpresivamente, el pastoreo redujo la
cobertura de arbustos en la mayoria de los sitios, y este efecto fue mas
pronunciado en los pastizales sub-humedos que en las estepas semiaridas (ver
Fig. 2.5d). Los arbustos dieron cuenta de mas del 20% de la cobertura vegetal
en la mitad de las &reas clausuradas incluidas en nuestro estudio. Este
resultado contrasta con la visidbn generalizada de que el pastoreo promueve la
lignificacion en pastizales aridos y mésicos alrededor del mundo (McPherson
et al. 1988; Milchunas & Lauenroth 1993; Van Auken 2000; Roques et al. 2001;
Briggs et al. 2005). Los mecanismos responsables de la disminucién de la
cobertura de arbustos con el pastoreo permanecen escasamente explorados.
Aungue, al menos para la subregién de los PRP, éstos podrian involucrar la
reduccion en la infiltracion de agua asociada a la compactacion del suelo y el
dafio fisico directo del pisoteo a los renuevos de los arbustos.

Por otro lado, hierbas y graminoides mostraron respuestas al pastoreo
mayormente idiosincraticas a través de los sitios de pastizales y estepas
estudiados (Figuras 2.5b, f). Se observaron incrementos y reducciones
similares de la cobertura de graminoides en sitios de productividad variable.
Probablemente, esto es reflejo de la heterogeneidad funcional contenida
dentro del grupo de graminoides, que podria estar incluyendo tanto especies
susceptibles como resistentes al pastoreo, inclusive dentro de una misma
comunidad (Sala 1988; Chaneton et al. 2002; Anderson et al. 2007; Diaz et al.
2007). La falta de consistencia en la respuesta de la cobertura de hierbas fue

algo inesperado, al menos en los sitios de los PRP (ver Perelman et al. 2001;
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Chaneton et al. 2002). Aunque las hierbas tendieron a incrementarse en las
areas pastoreadas, estuvieron lejos de mostrar un patron significativo tanto a
escala regional como subregional (ver Figura 2.5f, Tabla 2.2). Muchas de las
especies de hierbas en estos sistemas son de vida corta y se comportan como
colonizadoras oportunistas, y por lo tanto su respuesta al pastoreo podria ser
fuertemente dependiente de factores locales (como por ejemplo el manejo) y la
estocasticidad ambiental.
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CAPITULO 3.
EL PISOTEO, LA SELECTIVIDAD Y LA DEPOSICION DE ORINA TAMBIEN
CONTRIBUYEN A COMPRENDER LOS EFECTOS DEL PASTOREO
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3.1 INTRODUCCION

El efecto del pastoreo por grandes herbivoros involucra los efectos
individuales y/o combinados de distintos componentes que ocurren
simultdneamente; defoliacion, pisoteo, deposicion de heces y orina (Mikola et
al. 2009). La defoliacién, i.e. remocién de tejido foliar, ha sido el componente
mas exhaustivamente estudiado y muchas veces considerado el mas relevante.
Este provoca cambios a varios niveles de organizacion, tanto a nivel aéreo
como por debajo del suelo en sistemas de pastizales (Olff et al. 1999). Sin
embargo, experimentos de simulacibn de los otros componentes han
demostrado también importantes efectos desde el nivel de planta individual
hasta el nivel ecosistémico (Steinauer & Collins 1995; Striker et al. 2011). El
analisis de los efectos aislados de los componentes ha permitido ahondar en la
comprension de los mecanismos responsables de las respuestas al pastoreo. A
través de estas aproximaciones, se han observado desde efectos convergentes
hasta efectos opuestos de los distintos componentes. Por ejemplo, por un lado
la defoliacion y el pisoteo promueven especies de habito postrado y roseta,
mientras que la fertilizacion con nutrientes favorece a especies competidoras
por luz de alto porte (Tilman 1993; Striker et al. 2011).

La intensidad del pastoreo, entendida como la proporcién de la PPNA
consumida por los herbivoros, asi como de los restantes componentes, es
muy variable a distintas escalas espaciales. A escala de potrero, la variabilidad
es altamente dependiente de la densidad y del tipo de herbivoros. Dentro de
una misma unidad de manejo, la defoliacibn a bajas densidades
frecuentemente es parcheado, coexistiendo en un mismo potrero éareas
visitadas en forma reiterada, donde los animales remueven el forraje en areas
previamente defoliadas, y areas menos visitadas donde se acumula forraje
senescente (Mc Naughton 1984). Por el contrario a altas densidades, la
defoliacion tiende a ser mas uniforme y a homogeneizar fisondmicamente la
vegetacion. A escala de potrero es usual que haya zonas donde se concentra
particularmente la deposicion de heces y orina y el pisoteo, como sucede en

dormideros y senderos (Kohler et al. 2004; Seifan et al. 2012).
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A escala de stand (area de vegetacion fisbmicamente homogénea)
también ocurre una marcada variabilidad espacial de los efectos del pastoreo.
Se ha observado que la deposicion de orina afecta una pequefia proporcion del
area de un sitio de pastoreo (Augustine & Frank 2001), inclusive la intensidad
de la defoliacion a la que son sometidas las plantas puede ser sumamente
variable entre las especies presentes en el dosel. Es decir, la selectividad en el
consumo de una especie, definida como la relacion de la frecuencia con que
son consumidas con respecto a la frecuencia en la que aparecen en la oferta
suele ser variable entre las especies. Esta selectividad se origina de la
expresion en forma diferencial de mecanismos de evasion entre las especies,
que actian reduciendo su palatabilidad y/o accesibilidad (Briske 1991;
Augustine & McNaughton 1998). La selectividad de los herbivoros ha sido
identificada como el principal factor responsable del reemplazo de especies y
del cambio en composicion en estudios de campo de largo plazo en pastizales
de Norteamérica, Sudamérica y Africa (O'Connor 1991; Brown & Stuth 1993;
Moretto & Distel 1999).

Los pastizales que cubren el territorio de Uruguay estan comprendidos
en la zona fitogeografica de los campos del Rio de la Plata (Soriano 1992).
Estos pastizales presentan una marcada heterogeneidad en términos de tipos
de comunidades y comprenden un conjunto diverso de especies vegetales y
tipos funcionales de planta (Soriano 1992; Lezama et al. 2011). La estructura a
escala de stand consiste basicamente en una matriz de gramineas perennes,
de crecimiento fundamentalmente estival, y un grupo secundario de especies
intersticiales que incluyen gramineas anuales y hierbas. Frecuentemente se
agrega a esta estructura un estrato de mayor altura de subarbustos y
gramineas de alto porte (Lezama et al. 2011). El espectro de apetecibilidad de
las especies es amplio, abarcando desde pastos y leguminosas de alta calidad
nutritiva hasta subarbustos espinosos o téxicos y pastos extremadamente
duros (Rosengurtt 1979). Altesor et al. (1998) observaron que la ocupaciéon
continua de potreros por parte de ganado durante 50 afios produjo importantes
cambios a nivel de la composicién de la comunidad, identificando especies de
comportamiento claramente creciente y otras de comportamiento decreciente.
Si bien a grandes rasgos las especies decrecientes comprenden pastos

palatables y las crecientes pastos y dicotiledéneas no palatables, algunas de
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las especies escapan a esta tipificacion como es el caso de Paspalum
dilatatum, un pasto de alta palatabilidad y que paso6 de ser raro a comun en el
lapso de 50 afios. En definitiva, aun falta dilucidar los mecanismos atras de los
cambios de largo plazo reportados para los pastizales de Uruguay.

Las consecuencias del pastoreo en los pastizales del Rio de la Plata
estan ampliamente documentadas, proviniendo la informacién mayormente de
comparaciones clausura-pastoreo (Sala et al. 1986; Chaneton & Facelli 1991;
Altesor et al. 2006; Lezama et al. 2013). Se han reportado patrones claros a
nivel de comunidades, habiéndose detectado cambios en la composicion de
especies, riqueza, diversidad, estructura del dosel y atributos morfolégicos de
las plantas (Rodriguez et al. 2003). El efecto descrito sobre la riqueza de
especies es un aumento de la misma, explicado fundamentalmente por el
aumento en el numero de gramineas postradas y hierbas de pequefio porte
(Rodriguez et al. 2003). A nivel ecosistémico, atributos como la productividad
primaria neta (PPN), carbono organico del suelo (COS), materia organica del
suelo (MOS), composicion de tipos funcionales de planta (TFP), también se
han visto modificados (Sala 1988; Altesor et al. 2006). Sin embargo, es preciso
afirmar también que varios de los atributos no presentan respuestas
consistentes al pastoreo. Tal es el caso de la fenologia de la vegetacion. Por un
lado, en un estudio de seguimiento temporal en el noreste del pais se detectd
un aumento en la abundancia de especies de gramineas con metabolismo
fotosintético C3 bajo clausura al pastoreo (Rodriguez et al. 2003). En cambio,
otro estudio que abarcé una serie de pares clausura-pastoreo ubicados en el
Departamento de San José, no detectd una diferencia significativa en la
abundancia de las gramineas C3 entre tratamientos (Altesor et al. 2006). Otro
ejemplo es la respuesta individual de muchas especies de gramineas
frecuentes en los pastizales. Cayssials (2010) encontré que de una lista de 41
especies solamente el 41.5 % mostré respuestas consistentes a la exclusién al
pastoreo. Los patrones de respuesta de las especies o los tipos funcionales de
planta asi como los cambios en la estructura del pastizal se han interpretado
fundamentalmente sobre la base del efecto de la defoliacion (Rodriguez et al.
2003; Altesor et al. 2005), siendo escasas las menciones existentes a los otros
componentes del pastoreo en este contexto (ver sin embargo Altesor et al.
2006).
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Si bien a nivel mundial el pastoreo ha sido analizado ampliamente en
experimentos con animales, evaluando por ende la accion combinada de los
distintos componentes, asi como también se ha analizado cada componente en
forma aislada en experimentos manipulativos de simulacion, existen escasos
antecedentes de estudios desglosando los componentes del pastoreo (Kohler
et al. 2004; Mikola et al. 2009; Sorensen et al. 2009). El objetivo de este trabajo
fue analizar a través de un experimento factorial los efectos de la intensidad de
defoliacion, la selectividad en la remocion, la fertilizacion con nitrégeno y el
pisoteo en la estructura y funcionamiento de un pastizal natural a escala de
parche. El trabajo experimental se plante6 de manera de describir la respuesta
del ecosistema a los componentes aislados del pastoreo y a su combinacion, y
por consiguiente permitira determinar si los componentes interactian en su
efecto sobre la estructura de la comunidad vegetal, una cuestion escasamente
analizada en la literatura en sistemas tan diversos como los pastizales
templados del Rio de la Plata. M&s aun, aportara informacion sobre los efectos
de la selectividad de la defoliacion a nivel de la totalidad de la comunidad, de
los cuales no existen antecedentes (en condiciones de invernaculo, ver
Anderson & Briske, 1995).

A través de este estudio evalué distintas hipotesis acerca de las
relaciones entre diversidad, abundancia de tipos funcionales de planta, régimen
de perturbacion y funcionamiento ecosistémico. Las hipoétesis que evalué
fueron las siguientes:

1) Debido a la estrecha relacién entre productividad y riqgueza (Tilman 1993),
los componentes del pastoreo que presenten efectos sobre la productividad
produciran en ultima instancia efectos sobre la diversidad de especies. Los
tratamientos que provoquen un aumento en la PPNA traeran aparejados
efectos sobre la diversidad al ocurrir un desplazamiento de las especies menos
productivas por especies de alto porte competitivamente superiores (Tilman
1993). Particularmente, la prediccibn que se pone a prueba es que la
diversidad disminuira en aquellos parches donde ocurra un aumento en la
productividad asociada a la fertilizacion con N.

2) El pastoreo genera claros en el pastizal que permiten la colonizacion de
nuevas especies, provocando asi un aumento en la diversidad. Se predice que

los tratamientos con pisoteo y alta remocidn de biomasa generan

52



perturbaciones y aperturas en el canopeo, actuando solos 0 en combinacion,
provocando de esta manera un aumento en la diversidad (Crawley 1997).

3) La defoliaciéon selectiva modificaré las habilidades competitivas de las
especies y el balance neto de las interacciones, promoviendo la abundancia de
las especies rechazadas por el ganado y el decremento de especies
apetecidas. A partir de los antecedentes reportados en el Uruguay para el
elenco de especies presentes en el sitio de estudio se predice el aumento de
las especies (crecientes en pastoreo) Eryngium horridum y Baccharis trimera
en los tratamientos con remocion selectiva y la disminucién de Aristida
uruguayensis. A su vez, para la especie Paspalum dilatatum reportada como
creciente y simultaneamente palatable no se tiene una prediccion especifica.
4) La fertilizacidon con Nitrégeno y la alta intensidad de remocion de biomasa
ejercen efectos antagonicos sobre la estructura del pastizal. Por un lado, la
incorporacion de nitrdgeno mediante la deposicion de orina aumenta la
productividad del pastizal, convirtiendo consecuentemente a la luz en un
recurso limitante, lo que favorece un aumento de las especies y los TFP de alto
porte (competidoras por luz superiores). A la inversa, la alta remocion de
biomasa promovera la frecuencia de especies y TFP con mecanismos de
evasion a través del escape al pastoreo (hierbas de bajo porte y gramineas
postradas). Las predicciones asociadas a esta hipétesis son:

- La fertilizacion con N favorecera a especies y TFP reportados como
decrecientes bajo pastoreo y provocara una reduccion en la riqgueza de
especies a través del desplazamiento competitivo.

- La alta intensidad de remocion de biomasa favorecera a especies y TFP de
bajo porte (crecientes bajo pastoreo) y aumentara la diversidad mediante el

relajamiento de la exclusion competitiva.

3.2 METODOS

3.2.1 Area de estudio

El estudio se llevo a cabo en el establecimiento “El Relincho”, ubicado
en el Departamento de San Jose, region centro-sur de Uruguay (31°54’S,
58°15’0). El promedio anual de lluvia es de 1099 mm, mientras que el

promedio anual de temperatura es de 17.4 °C (Direccion Nacional de
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Meteorologia). El establecimiento abarca aproximadamente 400 hectareas
destinadas a la ganaderia extensiva. Si bien el predio tiene una historia de
actividades agricolas, hace 25 aflos que presenta pastoreo de ovinos y
vacunos ininterrumpido sobre pastizales naturales. En este mismo
establecimiento se han realizado varios trabajos de investigacion en ecologia
de pastizales (ver Altesor et al. 2005, Altesor et al. 2006, Pifieiro et al. 2009). El
experimento se llevd a cabo en un area de 5000 m? clausurada al pastoreo en
2006 y ubicada en un éarea alta plana, sobre un suelo de tipo Vertisol raptico
(Altamirano et al. 1976). El potrero en el cual esta ubicada la clausura abarca
aproximadamente 100 hectareas y durante el transcurso del experimento

presentd una carga ganadera promedio de 0. 4 UG/ha.

3.2.2 Disefio experimental

El experimento consistié en la aplicacion de 4 factores que simulan los
distintos componentes del “sindrome pastoreo” a. pisoteo, b. fertilizacién
(deposicidon de orina), c. intensidad de remocién de biomasa y d. selectividad
de la remocion. Los factores experimentales presentaron dos niveles cada uno:
intensidad de remocion moderada e intensa (Intensidad); remocion no
selectiva y selectiva (Selectividad); pisoteo nulo y con pisoteo (Pisoteo); con y
sin fertilizacion (Fertilizacion con nitrégeno). De la combinacién de los 4

factores resulto la aplicacion de 16 tratamientos (ver Tabla 3.1).

INTENSIDAD

SELECTIVIDAD

S+ S- S+ S-
P+ N | N | I+4S+P+N+ | I+S-P+N+ | [-S+P+N+ | [-S-P+N+
+ |+
N [+S+P+N- | 14+S-P+N- | [-S+P+N- | |-S-P+N-
o -
o |P-| & N [ N | +S+P-N+ | I+5-P-N+ | I-S+P-N+ | I-S-P-N+
2|9 |+l
Q = N [+S+P-N- | 1+5-P-N+ | I-S+P-N- | I-5-P-N-
a 2 -

Tabla 3.1. Representacion de los dieciseis tratamientos del experimento
factorial de simulacién de los componentes del pastoreo.
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En el 4rea cercada se demarcé una grilla de parcelas de 2.56 m? (1.6 x
1.6 m) con un arreglo espacial de 4 x 28 parcelas y corredores de 0.4 m. Del
total de 112 parcelas presentes en la grilla se seleccionaran 68 en base a su
homogeneidad estructural y floristica. En este conjunto de parcelas se
asignaron en forma aleatoria los 16 tratamientos experimentales (nUmero de
repeticiones=4 para cada tratamiento) y 4 parcelas de referencia sin
intervencion. Paralelamente, se establecieron 4 parcelas en el area pastoreada
contigua a efectos de contar con una situacion de referencia de pastoreo sin
control.

La remocion de biomasa se llevd a cabo en forma estacional, sobre la
base de una grilla de 64 celdas de 20x20cm. El corte se efectué en forma
secuencial hasta alcanzar el peso fresco de 300 gramos en los tratamientos de
remocion intensiva y 150 gramos en los tratamientos de remocién moderada.
La secuencia de celdas defoliadas siguié un orden aleatorio determinado en
cada estacion de corte mediante un nuevo sorteo. La biomasa removida fue
secada 48 hs a 50°C, para estimar la materia seca removida. En el transcurso
de un afio se removieron en promedio a 210.9 g/m? y 105.4 g/m? de materia
seca en los tratamientos intensivos y moderados respectivamente. Estos
valores representan aproximadamente el 35% y 17.5 % de la PPNA anual
estimada en un area proxima (Altesor et al. 2005). La remocién no selectiva
consistié en el corte de todo el material vegetal por encima de los 2 - 3 cm. en
cada celda, mientras que en el modo selectivo permanecieron sin remover las
especies catalogadas como no apetecidas en la bibliografia (Baccharis trimera,
Baccharis coridifolia, Eryngium horridum, Stipa charruana, Sporobolus indicus
y Schizachyrium microstachyium) (Rosengurtt 1979).

Los tratamientos de pisoteo y fertilizacion se aplicaron en forma
homogénea sobre toda la superficie de la parcela. La metodologia del pisoteo
siguié el procedimiento descrito por Striker et al. (2006) y consistido en la
aplicacibn de una pezuia artificial de plomo con una superficie de
aproximadamente 82 cm? y un peso de aproximadamente 22.5 kg. Las
aplicaciones de pisoteo se realizaron a intervalos de 2- 3 meses, totalizando 12
al final del experimento. La fertilizacion se efectué mediante una regadera,

aplicando en cada parcela una solucion de 200g de urea en 10 litros de agua
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(36 g N/m?). Las fertilizaciones se realizaron en el mes de junio de tres afios
consecutivos (2007-2009).

3.2.3 Obtencién de datos

Se registr6 la composicion de especies al inicio del experimento,
registrando las condiciones iniciales (diciembre del 2006), y al cabo de tres
afos de aplicacion de los tratamientos (diciembre del 2009). EI muestreo de
vegetacion se realizd en cuadrados permanentes de 80x80cm ubicados en el
centro de cada parcela, de forma de dejar una franja buffer de 40 cm. de ancho
alrededor de cada cuadrado. Se obtuvieron datos de frecuencia de las especies
empleando la técnica de intercepcion de canopeo (Greig—Smith 1983). Dentro
del cuadrado se registraron los contactos de las especies con una aguja
vertical en 4 hileras de 13 puntos distribuidos en forma sistematica (totalizando
52 posiciones).

Mediante un radiémetro de mano (modelo Skye) se registro la radiacion
incidente y reflejada por el dosel en 4 bandas de longitud de onda: 530, 570,
900 y 990 nm. Las mediciones con Skye fueron hechas sombreando las
parcelas para disminuir el efecto de la reflectancia bidireccional al trabajar con
luz difusa y posicionando el radiometro a una altura aproximada del suelo de
1.50 m para cubrir una superficie circular de 0.70 m de didmetro en el centro de
cada parcela. Estas mediciones se efectuaron reiteradas veces a lo largo de la
duracién del experimento.

Al final del periodo experimental se tomaron en cada parcela muestras
compuestas, mezclas de tres sub-muestras, de los primeros 5 cm de suelo con
un barreno de 2cm de diametro. Las muestras de suelo se sometieron a de
andlisis nitrogeno y densidad aparente. Las concentraciones de nitrégeno
mineral (amonio y nitratos) fueron estimadas por reflectometria a partir de kits
de ensayo de la marca Reflectoquant® System y reflectdmetro RQflex10. El
contenido de nitrégeno total, por su parte, se determiné mediante el método
Kjeldahl.

3.2.4 Andlisis de datos
A partir de los datos floristicos se calcularon la riqueza (S= niumero de

especies por parcela), indice de Shannon-Weiner (H'= -Ypilnp;, donde p;
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corresponde a la frecuencia relativa de la especie i) (Greig-Smith 1983) y
equitatividad (E= H'/In(S)), como medidas de la variabilidad inter-parcela para
cada tratamiento. Se utiliz6 la distancia de Bray-Curtis, como medida de
diversidad Beta, para evaluar la disimilitud en composicion de especies entre
parcelas de un mismo tratamiento (McCune & Mefford 1999). Los valores de
este indice varian entre 1 (composicion de especies idéntica) a 0 (ninguna
especie compartida) (McCune & Mefford 1999). A efectos de analizar si los
cambios en la rigueza estan relacionados con procesos de colonizacion y/o
extincion de especies, se calculd la ganancia y pérdida de especies por parcela

comparando la composicién del afio 2006 contra la composicion del 2009.

El funcionamiento del pastizal fue evaluado mediante dos indices
espectrales calculados a partir de las reflectancias cuantificadas como:
(reflejado/incidente) con el radiometro a campo. Se calculd el indice de
Vegetacion Normalizado (IVN), un indice calculado a partir de la reflectancia en
las bandas del rojo (R) y del infrarrojo cercano (IRC) del espectro
electromagnético:

VN — IRC-R
IRC+R

Este indice es un estimador de la radiacion interceptada por los tejidos
verdes (DiBella et al. 2004) y por lo tanto esta estrechamente ligado a la
productividad primaria del ecosistema (Monteith 1980). Ademas se calculé el
indice de Reflectancia Fotoquimica (IRF), un estimador de la eficiencia en el
uso de la luz por parte de las plantas, a partir de la siguiente ecuacion: (Rszo-
Rs70)/(Rs30tRs70) (Pefiuelas et al. 1995).

Los efectos de los tratamientos sobre riqueza, diversidad, equitatividad,
frecuencia de las especies dominantes y los tipos funcionales de planta y los
indices espectrales se analizaron mediante Analisis de Varianza de cuatro vias
para medidas repetidas, con efectos principales e interacciones de segundo
orden. Cuando se encontraron efectos significativos de los tratamientos se
realizaron Test de t para muestras apareadas con los factores implicados.

Para explorar los efectos generales de los tratamientos sobre la
comunidad de pastizal se analizo la matriz de parcelas por especies con los

datos de frecuencia al inicio y al fin del experimento (2006 y 2009) a través de
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analisis de componentes principales. Se incluyeron en este analisis 26 de 73
especies registradas y la totalidad de las parcelas con tratamientos de
simulacion (68). Los efectos de los tratamientos sobre los ejes principales de
variacion detectados fueron analizados mediante Analisis de Varianza de
cuatro vias para medidas repetidas. En todos los casos se tested la
homogeneidad de varianzas a través del test de Levene y cuando fue
necesario se utilizaron distintas transformaciones segun la variable de

respuesta (hubo casos en que no se logré la homogeneidad).
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3.3 RESULTADOS

3.3.1 Efectividad de los tratamientos

Al cabo de tres afios los tratamientos experimentales provocaron efectos
significativos sobre algunos atributos del suelo (ver Tabla 1 en Apéndice 2). La
densidad aparente de los primeros 5 cm de suelo aumenté en promedio
aproximadamente un 9,2% con el pisoteo (Figura 3.1a). El suelo de las
parcelas fertilizadas con urea presentd en promedio una concentracion de N
mineral un 93.4% superior al de las no fertilizadas. Por el contrario, la fraccion
de N organico no mostré diferencias entre parcelas con y sin fertilizacion
(Figura 3.1b).
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Figura 3.1. a) Densidad aparente y b) contenido de Nitrégeno mineral (NO3 +
NH4) en respuesta a la simulacién de los componentes de pastoreo (Promedio
+ Error Estandar). Se presenta solamente la variacion relacionada a los
factores que presentaron efectos significativos sobre las variables de
respuesta.
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Al final del periodo experimental la superficie defoliada por parcela,
expresada como numero de celdas defoliadas, ademéas de estar determinada
por la intensidad de remocion, estuvo afectada por la interaccion de los factores
de selectividad y fertilizacion con Nitrégeno (Figura 3.2a y b). En la dltima fecha
de corte la superficie defoliada de las parcelas con remocién intensa fue en
promedio un 170% mayor que las parcelas moderadamente defoliadas (Figura
3.2a). La superficie defoliada de las parcelas con remocion selectiva fue un
108% mayor a la de las parcelas con remocion no selectiva en ausencia de
fertilizacion y un 34% mayor en las parcelas con fertilizacion nitrogenada
(Figura 3.2b) Este resultado permite inferir que la fertilizacion aumentd la

capacidad de compensacion de las especies palatables a las pérdidas por

defoliacion.
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Figura 3.2. N° de celdas defoliadas en la ultima fecha de corte en respuesta a
la simulacién de los componentes de pastoreo (Promedio + Error Estandar).
Se presenta solamente la variacion relacionada a los factores que presentaron
efectos significativos a) Intensidad de Remocién, b) Interaccion Fertilizacién -
Selectividad.

3.3.2 Riqueza, diversidad y heterogeneidad

En los muestreos llevados a cabo en los afios 2006 y 2009 se
registraron 61 y 72 especies respectivamente, acumulandose entre ambos
muestreos un total de 73 especies (ver Tabla 2 en Apéndice 2). Del conjunto

total de especies, 5 son calificadas como especies anuales y 68 como
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especies perennes. En el afio 2009 no se registré la graminea perenne S.
platensis (registrada en el 2006) y en cambio se registraron 12 especies

nuevas, mayoritariamente hierbas perennes.

La fertilizacion con Nitrogeno redujo la riqueza de especies a nivel de
parcela, registrdndose cambios significativos en el transcurso del experimento
en los tratamientos con y sin adicion de N (ver Tabla 3 en Apéndice 2) (Figura
3.3a). Por un lado las parcelas fertilizadas presentaron una disminucién del 8.9
%, mientras que por otro lado las parcelas sin fertilizar mostraron un aumento
del 13.4 % de su riqueza. Los cambios en la riqueza de especies asociados a
la fertilizacion se explican por el aumento del 101% en la tasa de extinciéon de
especies, en tanto que no hubo cambios significativos en la tasa de
colonizacion. La fertilizaciéon con N present6 efecto ademas sobre la diversidad
de especies medida como indice de Shannon pero no sobre la Equitatividad.
Los factores tiempo, intensidad de defoliacion, pisoteo y selectividad no
tuvieron efectos sobre la riqueza ni sobre los procesos de colonizacion y
extincion de la comunidad (ver Tabla 3 en Apéndice 2).

Si bien la riqueza global permanecié sin cambiar con el tiempo
(independientemente de los tratamientos), la riqueza de especies discriminada
por tipos funcionales de planta mostr6 tendencias de cambio temporal en todos
tratamientos. Se produjo un aumento generalizado en la riqueza de hierbas, el
cual fue contrarrestado por la disminucion en la riqueza de los otros TFP (ver
Tabla 3 en Apéndice 1). La reduccién en la riqueza global a la fertilizacién esta
explicada por su impacto sobre la rigueza de arbustos y gramineas estivales. El
nitrogeno afectd la riqueza de arbustos en un 58.8 % (Figura 3.3b), y el efecto
negativo sobre las gramineas estivales dependié del tipo de remocién. Las
parcelas fertilizadas con remocioén no selectiva mostraron una disminuciéon del
17.3% y en las de remocién selectiva la disminucién fue del 38.9 % (Figura
3.30).

La heterogeneidad espacial de la comunidad de pastizal aumento
durante el periodo experimental. Entre 2006 y 2009 disminuyd la similitud
general entre parcelas, medida como 1- Distancia Bray Curtis entre todos los
pares de parcelas, de 42.6% a 37.6% (F433,=250.32, p>0.05). Por otro lado, la
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heterogeneidad entre parcelas de un mismo tratamiento no present6 efectos

significativos de ninguno de los componentes (ver Tabla 3 en Apéndice 1).
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Figura 3.3. Variacion en la riqueza de especies total (a) y riqueza de tipos
funcionales de planta (b y c) relacionada a los tratamientos experimentales de
Fertilizacién con N (N) y remocion selectiva de biomasa (S) (Promedio * Error
Estandar).

3.3.3 Frecuencia de tipos funcionales de planta

Los cuatro factores (intensidad de remocion, selectividad, pisoteo y
fertilizacion con nitrégeno) presentaron efectos significativos, per se o0 en

interaccién con los otros factores, sobre la frecuencia de al menos un TFP (ver
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Tabla 4 en Apéndice 2). A la vez, se observOo una tendencia temporal de
aumento en la frecuencia promedio de hierbas, gramineas invernales y
graminoides (un aumento de 201%, 13.8% y 177% respectivamente). Por otro
lado, dos de los cinco tipos funcionales, gramineas estivales y gramineas
invernales, no difirieron entre las parcelas con tratamientos distintos en
términos de frecuencia (ver Tabla 4 en Apéndice 2).

El pisoteo presentd efectos significativos sobre la frecuencia de
graminoides (Figura 3.4a). Si bien ésta aumentd independientemente del
tratamiento entre 2006 y 2009, este aumento fue mayor en las parcelas con
pisoteo  (aproximadamente 202%). Ademas el pisoteo interactuo
significativamente con la fertilizacién con N por un lado, y con la intensidad de
remocién por otro, sobre la frecuencia de arbustos (Figura 3.4 b y c). En
general, en los tratamientos que incluyeron pisoteo se produjo una reduccion
en la frecuencia de arbustos. Los tratamientos que no incluyeron pisoteo,
incrementaron la frecuencia de arbustos un 132.5% cuando no fueron
fertilizados, no cambiando la frecuencia de este TFP en los que incluyeron
fertilizacion. La frecuencia de arbustos en las parcelas con pisoteo disminuy6
un 67.7% y un 27.7% cuando se adicion6 N y cuando no se hizo
respectivamente. Las parcelas con pisoteo cuando experimentaron remocién
moderada vieron reducida la frecuencia de arbustos en un 50.0%, mientras que
en las parcelas con remocién intensa la reduccién fue de un 38.3%. Los
tratamientos que no incluyeron pisoteo, y la remocién fue moderada
incrementaron la frecuencia de arbustos en un 87%, en tanto que las parcelas

con remocion intensa no manifestaron cambios en este sentido.

63



FRECUENCIA (%)
0]

25 1)

FRECUENCIA (%)

- 2006 2009
40 ——P-N- ANO

35 1 --m- PN+
o ] PN /
25 PN+

FRECUENCIA (%)
N
o

2006 . 2009
ANO

Figura 3.4. Frecuencia de Tipos Funcionales de Planta (Promedio + Error
Estandar). Se presenta solamente la variacion en frecuencia relacionada a los
factores que presentaron efectos significativos a) Graminoides; b, ¢ y d)
Arbustos y e) Hierbas. Las abreviaturas corresponden a: |. Intensidad de
remocion, S: Selectividad, P: pisoteo, N: fertilizacion con Nitrégeno.

La selectividad presentd efectos significativos sobre la frecuencia de
arbustos y hierbas (Figura 3.4 d y e). La remocion no selectiva disminuyé la
frecuencia de arbustos un 25,8%. El factor selectividad interactu6 con la
intensidad de remocion en el caso de las hierbas. Los tratamientos que
incluyeron remocioén intensiva y/o selectiva produjeron aumentos significativos
en la frecuencia hierbas, alcanzando un méaximo de 368% en la combinacion de
remocién moderada y selectiva. El tratamiento de remocién moderada y no

selectiva, en cambio, no presentdé cambios en el periodo 2006-2009.

3.3.4 Cambios en la composicion de especies
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Los tres primeros ejes del Analisis de Componentes Principales de la
matriz de 128 parcelas x 26 especies con los datos de 2006 y 2009 explicaron
el 37.3% de la varianza. El pisoteo, la fertilizacion con nitrégeno, la selectividad
en la remocién de biomasa y la fecha de muestreo mostraron efectos generales
significativos sobre la composicion floristica (Tabla 3.1).

El eje 1, relacionado negativamente a S. secundatum y S. papposa y
positivamente a P. stipoides y S. charruana (Tabla 3.2), fue afectado por el
pisoteo en primer lugar y en segundo lugar por la fertilizacion con Nitrdgeno
(Tabla 3.2). El eje 2 estuvo asociado negativamente a las especies S.
secundatum y S. charruana y positivamente a A. uruguayensis y S. papposa.
Sobre este eje se detectaron efectos en primer lugar de importancia de la
fertilizacion con Nitrogeno, y en segundo lugar por la Selectividad y la
interaccion Selectividad x Pisoteo. El eje 3, asociado positivamente a C.
dactylon y P. stipoides y negativamente a A. uruguayensis y E. horridum,

presenté efectos significativos del pisoteo.

Tabla 3.2. Resultados del ANVA de medidas repetidas de los datos de las
coordenadas en los ejes del ACP Se presentan los valores de F.
*P<0.05;**P<0.01;***P<0.001; ns P>0.05.

EJE 1 EJE 2 EJE 3

Fecha 57349+ 318747  7.254%

FXI 1.346 3.070  0.001
FXS 0.357 4.344* 1114
FXP 9.041* 0.892  9.296"
FXN 8.280* 15.270%*  1.738
FXIXS 1311 0.970  0.009
FXIXP 0.938 1.042  0.003
FXIXN 0.055 3706  0.073
FXSXP 1631  4.404*  1.384
FXSXN 1.136 0.002  0.000
FXPXN 0.241 0133  0.781

Tabla 3. 3. Contribucion de las especies al Analisis de Componentes
Principales de la matriz de especies x parcelas con datos de 2006 y 2009. Solo
se representan las especies con contribuciones mayores a 0.2.
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EJE1 EJE 2 EJE 3

A. murina 0.298

A. uruguayensis 0.2356 0.338 -0.4035
B. laguroides -0.2372

B. megapotamica 0.1388

C. selloana -0.1717 -0.1441
C. dactylon 0.2025 0.6604
C. phalaroides 0.1745

E. horridum 0.177 -0.259
P. dilatatum 0.2019 0.2303
P. stipoides 0.3799 -0.1741 0.4191
S. microstachyum -0.1244
S. secundatum -0.517 -0.5118

S. charruana 0.3118 -0.513 -0.1695
S. neesiana 0.1511 -0.1207
S. papposa -0.5042 0.3019

3.3.5 Respuesta individual de las especies dominantes

En 2006 se registraron doce especies con una frecuencia de ocurrencia
mayor al 65%, y por consiguiente pasibles de ser consideradas dominantes. En
el 2009 pasaron a ser diez especies las dominantes, de las cuales solamente
A. murina no presentaba la condicion de dominante al inicio del experimento
(ver Tabla 2 en Apéndice 2). La mayor parte de estas especies, once de trece,
estan presentes entre las especies con mayor contribucion a los primeros ejes
del Analisis de componentes principales (Tabla 3.2). Dentro del conjunto de
especies dominantes, diez presentaron algin efecto de los tratamientos en su
frecuencia analizadas individualmente, una especie presentd un efecto
exclusivamente temporal (S. neesiana) y dos no presentaron cambios
significativos por efecto de los tratamientos ni asociados al tiempo de muestreo
(S. charruana y P. stipoides) (ver Tabla 5 en Apéndice 2). Los efectos
significativos de los factores sin interaccion con el factor tiempo se interpretan
como diferencias previas a los tratamientos explicadas por error experimental y

no se presentan en las tablas.
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En concordancia con el andlisis de los efectos generales, los andlisis
individuales de las especies dominantes mostraron efectos significativos del
pisoteo, la fertilizacion con Nitrogeno y de la selectividad en la remocion de
biomasa (ver Tabla 5 en Apéndice 2). No obstante, a nivel de especies
dominantes, se detectaron tres interacciones entre factores, que no se
manifestaron en el analisis multivariado: N x S en P. dilatatum, P x N en E.
horridum e | x N en B. laguroides. En cambio no se detect6 a nivel de especies
individuales la interaccion S x P manifiesta en el segundo componente
principal.

El pisoteo presentd efectos significativos sobre varias de las especies
dominantes (Figura 3.5). Los tratamientos que incluyeron pisoteo promovieron
la frecuencia de la cyperacea C. phalaroides (es la especie que explica la
respuesta positiva de graminoides) y de la graminea estival P. dilatatum
(aumentaron un 358% y 476% respectivamente) (t=-7.915, gl=31, P<0.001: t=-
6.814, gl=31, P<0.001 respectivamente). Por otro lado, los tratamientos que
incluyeron ausencia de pisoteo provocaron un incremento en la frecuencia de la
graminea estival A. uruguayensis en un 46 % (t=-2.713 gl=31, P=0.011), y
redujeron la frecuencia de la graminea invernal S. papposa en un 62.3%
(t=4.625, gl=31, P<0.001).
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Figura 3.5. Variacion en la frecuencia de especies dominantes relacionada a
los tratamientos con pisoteo (Promedio + Error Estandar). a) A. uruguayensis;
b) S. papposa; c) P. dilatatum y d) C. phalaroides.

La fertilizacion con N produjo un aumento del 57.2% en la frecuencia de
A. uruguayensis y una reduccion en la frecuencia de las gramineas estivales B.
imperatoides y S. secundatum (66.3 y 74.3% respectivamente) (t=4.937, gl=31,
P<0.01) (t=6.727, gl=31, P<0.01) (Figura 3.6). En la frecuencia de tres especies
hubo efecto de la interaccidn entre la fertilizacién con nitrégeno y alguno de los
restantes factores. El efecto de la fertilizacion con N sobre la graminea P.
dilatatum dependi6 del tipo de selectividad en la remocién. La fertilizacion con
N produjo en promedio un incremento en la frecuencia de P. dilatatum pero al
combinarse con remocién no selectiva el aumento fue aiin mayor (varia de 388
a 498%) (t=-2.908, gl=15, P=0.011) (t=-4.381, gl=15, P=0.001). En cambio, en
las parcelas sin fertilizacién no hubo diferencias en la frecuencia en respuesta
al factor selectividad. En la especie subarbustiva E. horridum se detectdé un
efecto de la interaccion Pisoteo x Nitrdgeno. La ausencia de pisoteo en
combinacion con la ausencia de fertilizacion nitrogenada produjo una
disminucién en la frecuencia de E. horridum del 162% (t=-4.07, gl=15,
P=0.001), mientras que en las parcelas con las restantes combinaciones de
pisoteo y fertilizacion no ocurrieron cambios significativos en su frecuencia. En
la frecuencia de la graminea estival B. laguroides se detectaron efectos de la
interaccion Intensidad de remocion x fertilizacion con Nitrégeno. Esta especie
disminuy6é un 51,5% en las parcelas con remocion moderada y sin fertilizar
(t=2.200, gl=15, P=0.044), disminuyd cerca de un 90% en las parcelas con
fertilizacion (t=2.334, gl=15, P=0.034) (t=4.576, gl=15, P<0.001) y permanecio
incambiada en las parcelas con alta intensidad de remocién y sin fertilizar
(t=0.324, gl=15, P=0.751).
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Figura 3.6. Variacion en la frecuencia de especies dominantes relacionada a
los tratamientos con fertilizacién nitrogenada (Promedio + Error Estandar). Se
presentan los efectos individuales de la fertilizacién sobre: a) A. uruguayensis;
b) B. imperatoides; c¢) S. secundatum; y sus efectos en interaccion con la
selectividad, el pisoteo y la intensidad de remocion sobre d) P. dilatatum; e) E.
horridum y f) B. laguroides. Las abreviaturas corresponden a: I: Intensidad de
remocion, S: Selectividad, P: pisoteo, N: fertilizacion con Nitrégeno.

El factor selectividad presenté efectos per se en la frecuencia de cuatro

especies dominantes (sin interaccién con los otros componentes) (Figura 3.7a-
c). Las gramineas A. uruguayensis y A. murina incrementaron su frecuencia en
los tratamientos con remocion uniforme (53.7 y 108.7%) (t=-3.695, gl=31,
P=0.001)(t=-4822, gl=31, P<0.001). La primera no cambio en los tratamientos
con remocion selectiva y la segunda aumentd pero en menor proporcion que
cuando la remocién era no selectiva (71.2%) (t=-2.522 P=0.016). El subarbusto
B. trimera experimentd una disminucion en su frecuencia en los tratamientos
con remocion no selectiva del 93.4% (t=4.305, P<0.001), mientras que su

frecuencia permanecio sin cambiar significativamente bajo los tratamientos con
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remocién selectiva. El subarbusto E. horridum, por el contrario, aumentd su
frecuencia en los tratamientos con remocion selectiva (88%) (t=-2.642,
P=0.013), mientras que su frecuencia permanecio estable en los tratamientos
con remocion no selectiva.

La intensidad de remocion, si bien no mostrd efectos generales sobre la
comunidad vegetal, presentd efectos sobre la frecuencia de la graminea estival
S. secundatum (Figura 3.7d). En los tratamientos con alta intensidad de
remocién provocO una acentuacion en la reduccion de su frecuencia entre
2006 y 2009. Las parcelas con tratamientos de remocion leve vieron reducida
la frecuencia de esta especie en un 40.9% mientras que en las parcelas con
alta intensidad de remocion la reduccion fue del 62.9% (t=3.053, gl=31,
P=0.005) (t=5.304, gl=31, P<0.001).
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Figura 3.7. Efecto de la Selectividad (S) y la Intensidad de remocién (I) sobre la
frecuencia de especies dominantes (Promedio + Error Estandar). Se presenta
solamente la variacion relacionada a los factores que presentaron efectos
significativos a) A. uruguayensis; b) A. murina; c) B. trimera; d) E. horridum y f)
S. secundatum.
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3.3.6 Cambios en el funcionamiento del pastizal

Los indices espectrales evaluados mostraron variacion temporal
significativa (Figura 3.8a-c) (ver Tabla 6 en Apéndice 2). El IVN alcanzo los
mayores valores en julio del 2009 y los minimos en febrero del 2009, mientras
que el IRF presenté el minimo en julio del 2009 y el méximo en febrero del
2009. En cuanto a los componentes del pastoreo, la fertilizacion con N, el
pisoteo y la intensidad de remocion presentaron efectos sobre alguno de los
indices espectrales. Solamente el factor selectividad de remocion no mostré
efectos sobre las variables de funcionamiento evaluadas.

La fertilizacion con Nitrogeno present6 un efecto positivo sobre el indice
de vegetacion normalizado. El IVN aumentd en promedio para las seis fechas
estudiadas un 3,3%, observandose la mayor diferencia en julio del 2009 (8,8%)
(Figura 3.8a).

El pisoteo provocé un incremento en la eficiencia en el uso de la
radiacion del dosel medida a través del IRF. EI aumento promedio en
respuesta al pisoteo, para todas las fechas, fue de un 7,3% (Figura 3.8b). El
factor fecha de medicién interactu6 en forma significativa con el factor
intensidad de remocion para la variable IRF (Figura 3.8c) (ver Tabla 6 en
Apéndice 2). Los tratamientos con alta intensidad de remocion presentaron
mayores valores de IRF que los tratamientos con remocién moderada en abiril

del 2009, no detectandose efecto de este factor en las restantes fechas.
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Figura 3.8. indice de Vegetacion Normalizado (a) e indice de Reflectancia
Fotoquimica (b y c) registrados en el periodo agosto/2008 a noviembre/2009 en
las parcelas con simulacion de componentes del pastoreo. Se presentan
solamente los factores con efectos significativos sobre los indices espectrales
(N= fertilizacion con Nitrégeno, P= pisoteo) (Promedio * Error Estandar).

3.4 DISCUSION
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Nuestros resultados muestran efectos significativos de los cuatro
componentes del pastoreo simulados sobre la estructura del pastizal. Los
efectos se manifestaron a nivel de especies individuales, la composicion y
diversidad de la comunidad y a nivel de tipos funcionales de planta. La
aplicacion de los tratamientos provocOd una divergencia en la composicion
botdnica entre las parcelas pertenecientes a los distintos tratamientos
aumentando la variabilidad espacial del pastizal a escala de parche. Sin
embargo, dado que la mayor parte de las especies al finalizar el experimento
estaban ya presentes al inicio o en la comunidad pastoreada adyacente, y
tampoco hubo especies que pasaron a ser dominantes a raiz de los
tratamientos, se puede afirmar que el experimento no modificé la composicion
de la comunidad en términos cualitativos, sino que mas bien afectd la

importancia relativa de las distintas especies.

Tres de los componentes, fertilizacion con N, pisoteo e intensidad de
remocidén, presentaron asimismo efectos significativos sobre atributos
funcionales del pastizal. Los componentes afectaron la PPNA del pastizal a
través del porcentaje de radiacion fotosintéticamente absorbido estimado a
partir del IVN (adicibn de N) y a través de la EUR (pisoteo e intensidad de

remocion).

La estructura del pastizal evidencié una tendencia temporal de cambio
independiente de los tratamientos, manifiesta en el andlisis de componentes
principales asi como en las respuestas individuales de algunas especies y TFP.
Esto es frecuente en experimentos de campo que involucran periodos de
observacion de varios afios, donde es abarcada la variacion interanual de
factores climaticos o la exclusibn de ganado para efectuar experimentos
controlados como es nuestro caso (Bullock et al. 2001). La tendencia temporal
se manifesté por ejemplo en un aumento de la riqueza y frecuencia de hierbas,
algo que también sucedié en las parcelas de referencia pastoreadas (ver
Apéndice 2). Por el contrario, las parcelas clausuradas de referencia no
presentaron estas tendencias. Es probable que los cambios en la importancia
de hierbas estén asociados a la variabilidad climatica interanual

(particularmente al evento de sequia ocurrido en el 2008, ver Figura 1 en
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Apéndice 2). En cambio, la cobertura de gramineas invernales y de
graminoides que se incrementaron en el experimento mientras que
permanecieron estables en las parcelas pastoreadas adyacentes y en las
clausuradas exigen otra explicacion. Es probable que sea parte de un proceso
de sucesion desencadenado por la introduccién de los tratamientos en el area
clasurada.

La importancia relativa de los distintos factores varié6 segun el atributo
evaluado. La composicion de formas de vida fue determinada en mayor medida
por el pisoteo, mientras que la diversidad especifica fue afectada
primordialmente por la adicion de N. La estructura del pastizal en términos de
composicion especifica global evidencia la importancia de ambos factores,
Pisoteo y Nitrdgeno (dependiendo del eje del andlisis multivariado). Desde el
punto de vista del funcionamiento se destaca la importancia de la fertilizacion
con N sobre la variable IVN, y el pisoteo sobre la variable EUR. En estudios
experimentales previos de simulacion de pastoreo, los distintos componentes
han diferido en la jerarquia de importancia como mecanismos de estructuracion
de las comunidades. Tal vez esta variabilidad esté relacionada en parte por la
variacion de los herbivoros simulados y por la variacion de los sistemas. Por
ejemplo, mientras que Sorensen et al. (2011) encontraron un efecto
predominante del pisoteo en la estructuracién de un pastizal subartico, Kohler
et al. (2004) y Mikola et al. (2009) determinaron un efecto primordial de la
defoliacién en el control de la estructura de la comunidad de plantas en
pastizales de montafa y pasturas implantadas respectivamente. A diferencia de
los estudios citados, en este trabajo no se conté con un nivel de remocion nulo
(a excepcion de las parcelas de referencia), y es posiblemente por este motivo

que no se detecto al factor intensidad de remocion como primordial.

3.4.1 Diversidad

La hipotesis de que los cambios en el funcionamiento del pastizal

estaban asociados a cambios en la diversidad encuentra soporte en nuestros
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resultados. De los componentes evaluados solamente la fertilizacion presento
efecto sobre la diversidad de la comunidad afectando simultaneamente al IVN,
nuestro estimador de la productividad primaria del pastizal. La fertilizacion
presentd un efecto negativo sobre la diversidad y se expresd sobre el
componente riqueza pero no sobre el componente equitatividad,
coincidentemente con lo reportado para otras comunidades herbaceas (Gough
et al. 2000; Kohler et al. 2004).

Estos resultados concuerdan con la prediccion derivada de la hipotesis
de que la disminucion es debida al desplazamiento competitivo de especies de
baja estatura, resultante de la limitacién por luz (Theodose & Bowman; 1997).
Mas aun, dado que la reduccion en la riqueza y la diversidad por la fertilizacion
nitrogenada esta basada en el aumento en la tasa de pérdida de especies
existentes en las parcelas y no en una reduccién en la tasa de ganancia
(colonizacién) de especies se encontr6 mayor soporte a la idea de exclusién
competitiva tal como lo plantea Tilman (1993).

Al igual que en la mayor parte de los antecedentes (Tilman 1993), el
efecto de la fertilizacion no fue uniforme a través de los distintos TFP. En
nuestro estudio los grupos cuya riqueza se vio afectada negativamente fueron
los arbustos y las gramineas estivales. Por consiguiente, los efectos sobre la
riqgueza de especies redundan en ultima instancia también en una reduccion de
la diversidad funcional del sistema.

Los antecedentes indican que la exclusiébn de grandes herbivoros, al
igual que la fertilizacion con N, provoca una disminucion de la riqueza en estos
pastizales. Inclusive hay coincidencia parcial en el hecho de que el patron esta
basado mayormente en la respuesta de las riqueza de gramineas estivales,
un TFP desplazado por TFP competitivamente superiores bajo estas
condiciones (Rodriguez et al. 2003; Altesor et al. 2006). Estos resultados
indican que se estaria observando efectos convergentes de la exclusion y la
fertilizacion a través de un mecanismo en comuan. Sin embargo, es preciso
sefialar que las respuestas son divergentes en cuanto a los arbustos. Se ha
observado que la exclusion promueve la arbustizacion (Altesor et al. 2006), en
tanto que nuestros resultados indican que la fertilizacion actua en sentido
contrario, provocando su reduccion. Los subarbustos, cuya resistencia al

pastoreo esta basada en evitar la defoliacién, representan plantas de alto porte
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y por lo tanto competidoras por luz. Estos se podrian encontrar en desventaja
competitiva en circunstancias de alta disponibilidad de nitrégeno frente a
especies tolerantes a la defoliacion y de rapida reposicion del area foliar como
proponen Augustine & McNaughton (1998).

El efecto del pisoteo y de la intensidad de remocién sobre el IRF, y por
ende sobre la productividad del pastizal, no trajo aparejado cambios en la
diversidad. Ambos componentes producen cambios en la estructura vertical
en el sentido contrario a la fertilizacion (Striker et al. 2011), concentrando la
biomasa aérea en los primeros centimetros por encima del suelo. Asimismo
reducen la cantidad de tejido senescente en pie (Altesor et al. 2006) al cual el
IRF seria sensible segun lo reportado por Gamon & Surfus (1999).
Evidentemente, este efecto no produce una limitacibn por luz ni, por
consiguiente, el desplazamiento competitivo de especies de pequefio tamafio.

La hipétesis de que el pisoteo y la alta intensidad de remocion
provocarian un aumento de la diversidad a través de la generacion de claros y
un consecuente aumento en la colonizacién de especies no encontré respaldo
en nuestros datos. Contrariamente a lo que se esperaba, no se detectd efectos
de estos factores sobre la riqgueza a nivel de parcela y tampoco sobre la tasa de
ganancia de especies. Estos resultados concuerdan con lo reportado por
Kohler et al. (2004) que tampoco encontraron efectos del pisoteo simulado ni
de distintos niveles de defoliacion sobre la riqueza de la comunidad vegetal.
Una explicacion podria residir en que la riqueza esta limitada por la
disponibilidad de propagulos (Foster 2001). De hecho en el pool de especies
del pastizal estudiado son muy escasas las especies anuales y la reproduccién
es primordialmente vegetativa por medio de rizomas y estolones de plantas ya
instaladas. La colonizacion por semillas no seria especialmente beneficiada por
los claros creados por el pisoteo y la alta intensidad de remocién. Sin embargo
Foster (2001) en un experimento con adicibn de semillas encontré escasa
evidencia de la limitacion de disponibilidad de especies en la riqueza de
ambientes productivos como los de este sistema. Segun este autor la riqueza
en estos sistemas estaria controlada primordialmente por factores bioticos
como las interacciones entre plantas vecinas. En cualquier caso, estos
resultados aportan evidencia en la linea de sefalar la escasa importancia

relativa de la reproduccién por semillas en este sistema, caracteristica que ya
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ha sido indicada para pastizales de la region, particularmente en condiciones

de pastoreo (Rodriguez et al. 2003).

3.4.2 Especies dominantes y tipos funcionales de planta

Se predijo efectos antagénicos de la fertilizacién y la defoliacion; se
esperaba que la primera promoveria especies y tipos funcionales de alto porte,
y que la defoliacion intensa actuaria en sentido contrario favoreciendo especies
y TFP postradas. Los resultados obtenidos apoyan parcialmente estas
predicciones. Solamente la respuesta de la graminea B. laguroides es
consistente con la idea del antagonismo de los efectos de la fertilizacion y la
intensidad de remocion. Esta especie posee habito postrado y ha sido
identificada como indicadora de pastoreo en varios trabajos (Rodriguez et al.
2003; Cayssials 2010), representando la Unica especie entre las dominantes
del sitio experimental con estas caracteristicas. Contrariamente a lo esperado,
la especie S. secundatum, en lugar de mostrar efectos antagdnicos mostré
efectos convergentes, fue perjudicada tanto por la fertilizacion con N como por
la intensidad de remocion alta. Llamativamente esta especie, de habito
tipicamente postrado, es calificada como de respuesta inconsistente al

pastoreo en los antecedentes (Cayssials 2010).

Las hierbas, de acuerdo a lo que se esperaba (Hipétesis 4),
incrementaron su frecuencia frente al aumento de la intensidad de la
defoliacion y a los tratamientos con remocion selectiva. Estas respuestas
pueden ser explicadas en gran medida por su capacidad de reducir la
probabilidad de ser defoliada por el mecanismo de escape (Briske 1991). Los
efectos de la selectividad son mayormente atribuibles a su componente
accesibilidad y no a la palatabilidad, ya que todas las especies de este grupo
fueron consideradas palatables a efectos del disefio experimental.
Coincidentemente varias de las especies que componen el TFP hierbas son
plantas en forma de roseta, reportadas como indicadoras de sobre pastoreo
(Rosengurtt, 1979) o crecientes frente al pastoreo en experimentos clausura —

pastoreo (Rodriguez et al. 2003; Cayssials 2010).
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La prediccion de que la abundancia de las especies no palatables iba a
ser promovida por la remocion selectiva de biomasa a expensas de las
especies palatables encontré escaso apoyo en nuestros datos. De hecho, de
las cinco especies no palatables solamente E. horridum respondié en forma
positiva a no ser defoliada y su frecuencia no cambio6 frente al tratamiento de
remocion uniforme. Por su parte, la especie B. trimera no respondio al
tratamiento de remocion selectiva. En cambio si respondié a la defoliacion
uniforme frente a la cual redujo su frecuencia, al igual que el grupo de
subarbustos al que pertenece. Entretanto, la Unica especie dominante palatable
que respondié en forma negativa al tratamiento selectivo fue P. dilatatum, y
solo respondi6 de esta forma al combinarse la remocién selectiva con la adicion
de N. En realidad el efecto del tratamiento selectivo consistio en atenuar el
efecto promotor de la adicion de N, no detectandose efectos en los
tratamientos sin adicion de N. Curiosamente tanto E. horridum como B. trimera
y P. dilatatum han sido catalogadas en la bibliografia como crecientes al
pastoreo en el largo plazo (Altesor et al. 1998), un patron dificil de relacionar

con las respuestas observadas en este trabajo.

Los reemplazos de especies inducidos por la defoliacion pueden ser
explicados por cambios en la habilidad competitiva de las especies mediados
por el pastoreo y también sobre la base de la resistencia diferencial al pastoreo,
incluyendo en este concepto la tolerancia a la defoliacién y su evasién (Briske
1991). Varios trabajos (Anderson & Briske 1995; Moretto & Distel 1999)
seflalan que la herbivoria selectiva es el determinante principal en este
proceso. La reduccion en la capacidad de capturar recursos y por ende en la
habilidad competitiva de las plantas defoliadas en relacion a la de las plantas
vecinas no defoliadas, al asignar recursos al rebrote, magnificaria el efecto
negativo de la competencia. Por el contrario, Del Val & Crawley (2005)
encontraron que las especies dominantes bajo pastoreo en pastizales
britAnicos son aquellas de alta tolerancia, con alta capacidad de reponer el
tejido removido por la herbivoria. Dado que la estrategia de defensa de las
plantas a la herbivoria implica una asignacion de recursos en desmedro de la
capacidad de rebrotar, se ha postulado que existe un compromiso entre la

estrategia de defensa y tolerancia (Pacala & Crawley 1992). Augustine &
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McNaughton (1998) proponen que el grado de reemplazo de especies por el
pastoreo depende de las diferencias entre las especies en la tolerancia a la
defoliacion y de las diferencias de selectividad.

Nuestro abordaje no permite dilucidar la importancia relativa de la
tolerancia o la interaccion defoliacion selectiva- habilidad competitiva en la
contribucion al reemplazo de especies asociado al pastoreo. Sin embargo a
partir de nuestros resultados es posible afirmar que en estos pastizales bajo
pastoreo coexisten especies dominantes con estrategias disimiles. La
categorizacion simple de crecientes no palatables promovidas por la
selectividad tal como se ha observado en sistemas semi-aridos (Moretto &
Distel 1999) o crecientes tolerantes al pastoreo como en Gran Bretafia (Del Val
& Crawley 2005) no da cuenta del recambio en la composicion de especies en
los pastizales de la region.

Es importante precisar aqui que en este experimento el tratamiento
selectivo implicd no solamente dejar intactas las especies no palatables sino
también una mayor presion de defoliacion sobre las plantas preferidas. Este
hecho podria significar una ventaja amplificada en la habilidad competitiva de
las plantas no palatables. Si bien es similar a lo que sucede en situaciones de
herbivoria real, experimentalmente presenta el inconveniente de confundir los
efectos del factor defoliado versus no defoliado con los efectos del la intensidad
de defoliacion. Es decir, las plantas preferidas de los tratamientos con remocién
selectiva no solo se encuentran en desventaja frente a las no palatables al no
ser estas Ultimas defoliadas, sino que ademas la presencia de éstas
incrementa la presion de defoliacion sobre las primeras. De todos modos, es
destacable la respuesta moderada a nivel de especies dominantes a este
factor, lo que estaria indicando un alto nivel de tolerancia y/o habilidad
competitiva de las especies palatables presentes en el pastizal y una alta
resiliencia del pastizal a este factor de perturbacién.

Existe evidencia de que el pisoteo actla tanto directamente sobre la
vegetacion a través del dafio mecanico de 6rganos aéreos y subterraneos e
indirectamente modificando la aireacion y el régimen hidrico del suelo a través
de la compactacion del suelo (Cole 1995; Striker et al. 2011). Cole (1995)
encontré que la respuesta de la vegetacion al pisoteo puede ser explicada a

partir de caracteristicas morfologicas simples de las plantas (altura, forma de
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vida, habito). Nuestros resultados aportan evidencia en este mismo sentido, de
hecho el pisoteo aparece como el factor mas gravitante en la determinacion de
la composicion de forma de vida. Por un lado, el pisoteo incremento la
frecuencia de graminoides y por otro lado tuvo efectos duales sobre la
frecuencia de arbustos. Los tratamientos que incluyeron pisoteo produjeron una
disminucién en los arbustos, en tanto que la ausencia de pisoteo produjo un
incremento cuando se combinaba con la no aplicacién de N o la intensidad de
remocién moderada. Las interacciones implicaron ademas que en ausencia de
pisoteo no se observaron cambios significativos en la frecuencia cuando el
tratamiento incluia adicién de Nitrégeno o alta intensidad de remocion. El
impedimento que ejerce la adicion de N al incremento de arbustos podria estar
explicada por la hipétesis sugerida por Augustine & McNaughton (1998) de que
la fertilizacién constituye una ventaja para las especies tolerantes al pastoreo,
el nitrogeno adicionado lo capitalizarian sobre todo las herbaceas con altas
tasas de rebrote (Bullock et al. 2001), y no asi para las especies con
estrategias de resistencia basadas en la evasibn como es el caso de los
subarbustos.

A diferencia de lo que sucede en otras regiones del mundo, en los
pastizales del Rio de la Plata se manifiesta una arbustizacién generalizada en
ausencia de pastoreo (Altesor et al. 2006; Lezama et al. 2013). En condiciones
de exclusion de grandes herbivoros los arbustos son capaces de establecerse
y crecer por encima de los pastos tornandose una forma de vida dominante
dentro de la comunidad. Nuestros resultados estarian indicando que los
arbustos son altamente susceptibles al pisoteo, ya sea directa o
indirectamente, y que los patrones de arbustizacion descritos pueden ser
explicados a partir de este componente del pastoreo.

A nivel de especies, el pisoteo incrementé la frecuencia de C.
phalaroides, especie que explica mayormente la respuesta general de las
graminoides. Esta especie y el TFP al que pertenece han sido identificadas
como indicadores de situaciones pastoreadas (Altesor et al. 2006; Cayssials
2010). La compactacion del suelo producida por el pisoteo y el cambio
asociado en el régimen hidrico del suelo probablemente promueva a estas
plantas con caracteristicas hidrofiticas. El pisoteo promovié ademas a la

especie P. dilatatum, resultado que concuerda con las resultados obtenidos en
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condiciones de invernaculo por Striker et al. (2011). Segun este autor la alta
tolerancia al pisoteo de esta especie podria estar relacionada con
caracteristicas anatomicas de las raices (Striker et al. 2011).

En reiteradas oportunidades a lo largo de la discusion se ha explorado la
relacion de los patrones observados en el experimento de simulacién de
pastoreo con respuestas al pastoreo reportadas en otros trabajos que
involucraron extensiones temporales variables, desde 2 a 3 aflos hasta varias
décadas (Rodriguez et al 2003; Altesor et al 1998). En el caso de las
respuestas reportadas a partir de estudios de exclusion se ha observado que
los cambios mas drasticos ocurren en el transcurso de los primeros 2-3 afios
(Rodriguez et al 2003), es decir, cambios que son perceptibles a través de la
escala temporal empleada en este estudio. En cambio, en el caso de las
respuestas de largo plazo, como las reportadas por Altesor et al 1998, se
vuelve mas problematico establecer comparaciones. Tal vez esta sea la razon
de la escasa coincidencia entre las respuestas encontradas en este trabajo y
las reportadas por el mencionado trabajo en ocasion de discutir el rol de la

selectividad en el reemplazo de especies asociado al pastoreo.

3.5 CONCLUSIONES

En conclusién, los resultados presentados en este capitulo refuerzan la
escasa evidencia empirica obtenida hasta el momento de que todos los
componentes del pastoreo presentan al menos algun tipo de efecto sobre la
estructura y el funcionamiento de la vegetacién. Evidencian ademas que los
efectos globales del “complejo” pastoreo son el resultado del balance entre los
distintos componentes, pudiendo diferir éstos por lo tanto en magnitud y en
sentido segun la importancia de cada componente. Las implicancias de estos

resultados seran tratadas con mayor amplitud en el capitulo final.
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CAPITULO 4. RELACIONES ENTRE EL COMPORTAMIENTO DIETARIO DEL
GANADO, LA ESTRUCTURA DEL PASTIZAL Y LA CARGA GANADERA EN
PREDIOS DE SIERRAS

82



4.1 INTRODUCCION

Los efectos de la remocién del pastoreo sobre la estructura de los
pastizales del Uruguay estan documentados a través de estudios de pares
clausura - pastoreo (Formoso & Collucci 2003; Rodriguez et al. 2003, Altesor et
al. 2006; Lezama et al. 2013). No obstante, es escasa la informacion acerca de
cuales son las respuestas de la vegetacion a factores de manejo como la
intensidad o el método de pastoreo. AUn mas escasa es la informacion sobre
como estas respuestas de la estructura de la vegetacion inciden en la
productividad animal. Considerando que el consumo y la dieta de los
herbivoros y los efectos del pastoreo sobre la vegetacion son el resultado de
complejas interacciones entre los animales y la vegetacion (Prache &
Delagarde 2011), esta informacioén es especialmente relevante tanto desde el
punto de vista aplicado como basico (Bullock et al. 2001).

Una de las formas en las que incide la vegetacion sobre el desempefio
animal es a través de sus efectos sobre la selectividad y a su vez la
selectividad por parte de los animales en pastoreo es un elemento clave para
entender la dinamica del sistema planta-herbivoro (Heady & Child 1994). A
través del pastoreo selectivo los animales consumen una dieta de calidad
nutritiva mayor que la de la oferta y re-distribuyen materiales de una calidad
distinta en el paisaje (Prache & Delagarde 2011). La seleccion se manifiesta
por un cambio relativo de la frecuencia de un item forrajero particular (una dada
especie) en la dieta respecto de la oferta (por ejemplo su cobertura o biomasa
en la comunidad). La selectividad es el resultado de la preferencia animal, de
su habilidad para alcanzar el forraje preferido y de las limitaciones que impone
la composicion y estructura del dosel (Grant et al. 1985). En este contexto
preferencia esta definida como aquello que los animales seleccionan con el
minimo de restricciones fisicas y selectividad como la preferencia modificada
por circunstancias ambientales (Rutter 2006). Una serie de factores controlan la
preferencia. Heady & Child (1994) citan a la composicibn quimica,
particularmente la cantidad de proteina cruda, silice, fibra cruda y la presencia
de ciertos aceites esenciales o compuestos secundarios; al estado ontogénico
y de desarrollo de la planta, fundamentalmente a través de cambios en la

cantidad de tejidos estructurales lignificados y de material senescente y a las
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caracteristicas estructurales de las plantas, presencia de espinas, pelos. Por
supuesto una serie de factores relacionados con el animal modificaran también
la preferencia. Entre ellos se encuentran el estado fisiologico del animal, el
comportamiento y las condiciones ambientales (Heady & Child 1994).

La metodologia mas utilizada mundialmente para conocer el uso de la
vegetacion por herbivoros en sistemas extensivos es la estimacion de la
composicién botanica de sus dietas por microandlisis de heces (Sparks &
Malechek 1968; Holechek et al. 1984). A pesar de que la ganaderia en Uruguay
se realiza mayormente en forma extensiva, no existen antecedentes del uso de
esta técnica con herbivoros domésticos. En cambio si hay informacion de dieta
generada sobre la base de animales fistulados en parcelas experimentales
(Formoso 1993; Montossi et al. 1998, 2000). El estudio ya sea de muestras
fecales, ruminales o esofagicas tiene un requerimiento basico comdudn, la
utilizacion de caracteristicas de la epidermis para la identificacion de los
componentes vegetales la de dieta (Holechek et al. 1982). Los distintos
elementos celulares que componen la epidermis (células epidérmicas
propiamente dichas, tricomas, estomas) y su distribucion en los 6érganos de las
plantas presentan una enorme variabilidad y proporcionan caracteres utiles
para el reconocimiento de especies y para estudios de relaciones filbgenéticas
a distintos niveles. Por otro lado, la presencia de cutina en forma de cuticula o
de impregnaciones en las paredes celulares le confiere a la epidermis gran
resistencia a la descomposicién por microorganismos, permitiendo su estudio
en materiales poco conservados como en ejemplares fésiles y componentes
digeridos por herbivoros (Esau 1977). Si bien es reconocida su importancia
desde el punto de vista basico y aplicado en ecologia de pastizales, los
estudios que describen patrones micro-histolégicos de especies nativas del
Uruguay son escasos Yy parciales. No se dispone de claves y patrones para la
identificacion de especies a partir de preparados micro-histolégicos lo que
restringe seriamente la posibilidad de analizar la selectividad en forma directa y
objetiva de animales en pastoreo y de integrarla a los modelos de dinamica de
las comunidades de campo natural y de manejo de la vegetacion.

El pastoreo conjunto de lanares y vacunos en proporciones variables es
una practica extendida en el Uruguay y particularmente en la region bajo

estudio. A raiz principalmente de la desvalorizacién de la lana, en las dltimas
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décadas ha ocurrido una disminucion importante de la presencia de lanares y
un concomitante incremento de vacunos, reviviendo la controversia en torno a
las ventajas del pastoreo mixto frente al pastoreo exclusivamente vacuno que
aun resta resolver. Se ha propuesto que el pastoreo mixto presenta ventajas
desde el punto de vista de la productividad animal, sobre todo en términos de
productividad de carne ovina (Millot et al. 1987). Desde el punto de vista de la
productividad de pastizal sin embargo no hay evidencias claras de las ventajas
del pastoreo mixto (Arosteguy, 1984) (ver sin embargo Abaye et al. 1994 por
efectos en la calidad de la pastizal). En cuanto a la seleccién de dieta hay
algunas evidencias que indicarian complementariedad en el pastoreo. Por
ejemplo, estd reportado que los ovinos consumen forraje préximo a fecas
mientras que el ganado lo rechaza (Brelin 1979). La dieta del ovino ademas
suele contener un mayor porcentaje de dicotiledéneas, mientras que el vacuno
esta capacitado para consumir forraje mas fibroso proveniente de pastos altos
(Montossi et al. 2000). Dentro del marco conceptual de la competencia entre
especies, esta interaccion entre herbivoros mediada por el forraje representa
un caso particularmente interesante, dada las relaciones de retroalimentacion
entre el consumidor y el recurso (Prins & Van Langevelde 2008).

La heterogeneidad de la vegetacion de la regién de Sierras del Este ha
sido interpretada en un sentido amplio por su relacion con factores edaficos
(basicamente por su relacibn con gradientes de disponibilidad de agua
controlados por la profundidad del suelo) (Lezama et al. 2011). Si bien en
diferentes estudios de pares clausura-pastoreo se han observado cambios
drasticos en la composicién de especies (Formoso y Colucci 2003; Lezama et
al. 2013), el pastoreo como un factor determinante de la heterogeneidad entre
predios es escasamente comprendido. En cuanto a la dieta, existen algunas
evidencias de los efectos del método de pastoreo (Formoso 1993) y de la
relacion lanar - vacuno (Formoso 1999) las cuales estarian indicando que son
de escasa magnitud. A la luz de estos antecedentes surge que resta evaluar
aun el efecto de la presién de pastoreo tanto sobre la composicion de los
pastizales como sobre la dieta de los herbivoros. Dado que este factor de
manejo es identificado en la literatura como el factor mas relevante en los

sistemas pastoriles (Heady & Child 1994), la informacion acerca de sus efectos
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constituye un prerrequisito para entender y mejorar la utilizacion de los

pastizales de sierras.

El objetivo general de este capitulo es estudiar la relacion entre la estructura y
el funcionamiento de los pastizales y la dieta de los herbivoros que los
pastorean en varios establecimientos ganaderos de la region de sierras. Se
explord en particular los efectos de la variable de manejo carga ganadera, que
opera a nivel de establecimientos ganaderos, sobre la vegetacion y los

herbivoros.

4.2 METODOS
4.2.1 Area de estudio

El estudio se llevo a cabo en las sierras del este del Uruguay, una region
eminentemente ganadera. La regién abarca aproximadamente el 14.3% del
territorio nacional (2,5 millones de hectareas). Conforma un conjunto de
elevaciones con una direccion SW-NE, representando la region con mayor
energia de relieve del territorio uruguayo. Comprende una amplia variedad de

materiales geoldgicos (ectinitas, migmatitas, granitos, basaltos, entre otros).
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Asimismo comprende una gran diversidad de tipos de suelos, predominando
los superficiales y muy superficiales con alto contenido de gravilla y
pedregosos. Los pastizales y pastizales arbustivos naturales son las
formaciones vegetales dominantes en la region (aproximadamente un 90%)
(Ferreira 2001), aunque localmente pueden adquirir importancia en términos
de superficie arbustales y bosques. Los pastizales naturales de la regién
presentan una alta variacion en términos de composicion boténica, variabilidad
a su vez altamente asociada a los gradientes de profundidad del suelo
presentes en la region (Lezama et al. 2011). La ganaderia extensiva con
pastoreo mixto de bovinos y ovinos es la actividad preponderante en la region,
con cifras de dotaciones entre las més altas del pais (Ferreira 2001).

Se seleccionaron 5 establecimientos de ganaderia ubicados en los
departamentos de Lavalleja, Treinta y Tres y Florida (Figura 4.1). Los predios
se seleccionaron de manera de incluir las situaciones mas representativas de la
regibn en cuanto a método de pastoreo (pastoreo continuo), razas de
herbivoros (vacunos Hereford y ovinos Corriedale) y tipos de suelo (presencia
de Litosoles y Brunosoles). Ademas se tomd en cuenta que se tratara de
predios con pastoreo mixto al menos en los ultimos 5 afios. Desde el punto de
vista de la carga ganadera los establecimientos se clasificaron en tres
categorias: dos de alta carga (1,34 - 1,36 UG/ha), uno de carga media (0,9 -
1UG/) y dos en carga baja (0,64-0,7 UG/ h4). Se obtuvo informaciéon de dieta,
composicion y productividad de la vegetacion de 20 potreros distribuidos a
través de los predios seleccionados.

Las muestras de dieta de vacunos y ovinos se obtuvieron colectando
una muestra compuesta por potrero de material fecal fresco de 10 - 15
deposiciones asumidas como provenientes de individuos diferentes. La colecta
de material fecal se efectu6 en marzo y agosto del 2008 (abarcando el final del
verano Y el final del invierno respectivamente), periodos contrastantes desde el
punto de vista de la disponibilidad forrajera (Mas et al. 1991).

En los mismos potreros en que se obtuvieron muestras de dieta se
llevaron a cabo relevamientos de vegetacion de acuerdo al método releve
(Mueller - Dombois & Ellenberg 1974). Los censos abarcaron stands de la
comunidad A (dominantes en los predios bajo estudio), caracterizada por

presentarse sobre suelos medios-profundos de topografia plana y convexa
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(Lezama et al. 2011). Se localizaron cuadrados de 25 m2 en areas centrales de
los stands seleccionados y se registraron todas las especies presentes en los
mismos. A cada especie se le asigné visualmente un valor de cobertura —
abundancia siguiendo la escala de Braun-Blanquet (Mueller - Dombois &
Ellenberg 1974).

Asimismo, se dispuso de la informacion de PPNA correspondiente a los
potreros evaluados a partir de la base de datos del sistema SEGEF (Paruelo et
al. 2011). La PPNA fue calculada a partir de serie temporales de imagenes
MODIS del Indice de vegetacion Normalizado del periodo 2001-2008.
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Figura 4.1. Localizacién de los predios estudiados dentro de la regién de
Sierras del Este de Uruguay. Los predios estan representados sobre un mapa
geomorfolégico (Panario 1988) y departamental.

4.2.2 Obtencion de datos

Las muestras fecales se analizaron microhistologicamente, analizando la
composicion y abundancia de los items forrajeros, de acuerdo al protocolo
elaborado por Holechek y Gross (1982). Las particulas pequefas, asi como
pelos y tricomas no fueron cuantificados segun recomienda el protocolo
mencionado.

La determinacién de los items dietarios se realiz6 a nivel de tipos
forrajeros de plantas, que por otra parte pueden ser asignados a tipos
funcionales de planta habitualmente utilizados en ecologia de pastizales:
Gramineas Estivales, Gramineas Invernales, Dicotiledoneas (hierbas vy
arbustos) y Graminoides (Cyperacea y Juncaceae).

Gramineas Estivales: células epidérmicas organizadas en filas de células

largas y cortas alternadas, paredes celulares sinuosas, presencia de
micropelos y cuerpos siliceos en forma de pesas de gimnasia o de cruz.
Estomas con células auxiliares de forma levemente cupulada a triangular, o
semicirculares.

Gramineas Invernales: células epidérmicas organizadas en filas de

células largas y cortas, paredes celulares lisas 0 poco sinuosas, cuerpos
siliceos nodulares, rectangulares o circulares. Estomas con células auxiliares
de forma rectangular.

Dicotiledéneas: células epidérmicas no organizadas en hileras, de forma

poligonal, pentagonal o irregular.

Graminoides: células epidérmicas organizadas en hileras, ausencia de
células cortas. Estomas con células auxiliares de forma de domo.

Para la identificacion del material a este nivel se elaboraron preparados
de referencia para 60 especies, y sobre esta base y las descripciones
disponibles en la bibliografia se elaboré una clave de clases forrajeras o tipos
forrajeros de plantas. Para la coleccion de preparados de referencia se
seleccionaron especies de plantas vasculares con frecuencia de ocurrencia
media y alta observada en un conjunto de censos floristicos llevados a cabo en

la regidn de sierras (Lezama et al. 2011). El material proveniente de ejemplares

89



creciendo a campo se acondiciono por el método descrito por Hansen et al.
(n.d.).

La exactitud y la precision de las cuantificaciones realizadas por el
operador se evaluaron mediante la cuantificacion de mezclas de composicion
conocidas en peso seco (Holechek & Gross, 1982). Se efectuaron
comparaciones entre el peso estimado y el peso real de muestras problema de
composicién conocida las cuales fueron elaboradas por una persona distinta al
observador, y su composicion era desconocida al momento de las
observaciones miscroscopicas. Las muestras problema se prepararon con
material molido en molino Wiley, tamiz 1mm, con especies de los cuatro grupos
forrajeros: P. notatum, E. angustifolius, P. plicatulum, S. charruana, P.
montevidense, Carex bonariensis y Oxalis sp. La relacion entre el peso
estimado y el peso real se cuantific6 mediante analisis de regresion lineal,
comparandose asimismo la ecuacion obtenida con la ecuacion de la linea de

equidad.

4.2.3 Andlisis de datos

La relacién entre la composicion del pastizal y la carga ganadera a la
gue esta sometida fue evaluada mediante procedimientos de multirespuesta
por permutacion (la sigla en inglés es MRPP) (McCune & Mefford 1999). El
efecto de la carga ganadera sobre la cobertura de las especies dominantes del
pastizal, la cobertura de los tipos forrajeros y de la PPNA fue analizada
mediante un ANVA de una via.

La composicion dietaria en términos de tipos forrajeros se analiz6 a
través de andlisis de varianza de tres vias (Fecha, Tipo de herbivoro, Carga
Ganadera). La homogeneidad de varianza fue evaluada a través del test de
Levene. Se transformaron los datos mediante la funcion raiz cuadrada en los
casos que fue necesario para cumplir el requisito de homogeneidad de
varianza.

El solapamiento entre las dietas de vacunos y ovinos se evaluo

mediante el indice de similitud de Sorensen (McCune & Mefford 1999). Se
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evaluaron los efectos de la fecha de muestreo y la carga ganadera sobre el
solapamiento a través de analisis de varianza de dos vias.

La selectividad de la dieta se calculo a través del indice de similitud de
Sorensen entre la oferta de tipos forrajeros de cada potrero y la informacion de
dieta de agosto, fecha mas proxima a la descripcion de la oferta. La oferta de
tipos forrajeros de los potreros fue estimada mediante mapas de vegetacion de
los predios (Baeza et al. 2011). Para ello se utilizaron los valores promedio de
las comunidades (publicados en Lezama et al. 2011), ponderados por la

importancia de cada comunidad presente en el potrero.

4.3 RESULTADOS

4.3.1 Variacion en la estructura y el funcionamiento del pastizal entre potreros

con niveles de carga ganadera contrastante

El analisis a través del MRPP mostré diferencias en la composicion
floristica entre potreros relacionadas a la carga ganadera, detectdndose
diferencias significativas entre los tres niveles de carga (MRPP: d= 0.73, p <
0.001). A nivel de especies dominantes también se encontraron diferencias
entre las distintas cargas ganaderas (Tabla 4.1). La hierba de bajo porte
Dichondra sericea presenté en los niveles medio y alto, una cobertura dos
ordenes de magnitud superior que en el nivel de carga bajo. Por el contrario, la
graminea erecta Panicum millioides presento valores de cobertura un orden de
magnitud mayores en los niveles de carga bajo en relacién al nivel de carga
alto (Tabla 4.1). Algunas de las especies dominantes presentaron respuestas
no lineales frente a la carga ganadera. Por ejemplo, la hierba Richardia
humistrata presentd mayor cobertura en los niveles de carga bajo y alto en
relacion al nivel de carga intermedio.

Con respecto a la cobertura en términos de tipos forrajeros se
observaron diferencias significativas entre los potreros en las gramineas
invernales y dicotiledoneas, no asi en gramineas estivales ni graminoides
(Tabla 4.1). La cobertura de gramineas invernales disminuy6 en funcién del

nivel de carga ganadera, variando un 66.9% desde el extremo de carga baja al
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extremo de carga alta. La cobertura de dicotiledoneas, por su lado, mostré una
tendencia opuesta, difiriendo significativamente entre el nivel de carga
moderada y alta en un 36 %. Al discriminar las dicotiledéneas de acuerdo a su
forma de vida, arbustos y hierbas, queda evidenciado que el patrén de
dicotiledoneas se explica a partir del aumento de las hierbas (Tabla 4.1).

Tabla 4.1. Cobertura de especies dominantes (de alta ocurrencia) y Tipos
forrajeros en comunidades de pastizal bajo distintos niveles de carga ganadera
(Promedio + Error Estandar). Se indican las comparaciones entre cargas
significativamente diferentes (Holm-Sidak, p<0.05).

CG1 (baja) CG 2 (media) CG 3 (alta) P<0.05
N° de censos 14 8 7
ESPECIES
P. montevidensis 104 £2.1 12.0+4.5 6.1£1.8 ns.
R. humistrata 9.312.5 3.7+2.7 14.8 £3.1 1>2, 2<3
D. sericea 0.04 +0.01 1.3+0.8 4.4 +1.9 1<2,1<3
P. notatum 2.1 +0.9 10.9 4.9 0.1 +0.02 2>3
B. laguroides 10.1+24 1.5+0.8 3.9+1.3 1>2
B. trimera 22+21 48 +2.5 2.8 %15 1<2
P. millioides 1.2+0.7 0.2 +0.12 0.02 +0.01 1>3
TIPOS FORRAJEROS
Gramineas
Estivales 35.5+5.3 49.7 £7.9 31.8+5.6 ns.
Gramineas
Invernales 26.9 +3.9 13.6 £5.0 8.9+2.2 1>3
Graminoides 49+1.1 2.2+1.3 1.6 0.9 ns.
Dicotiledéneas 17.0£3.9 14.8 £7.0 35.3 6.9 1<3, 2<3
FORMAS DE VIDA
Hierbas 13.9+2.4 8.8+4.4 30.6 £3.5 1<3, 2<3
Arbustos 5.6 +3.9 10.8 5.9 15.2 5.2 ns
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La cobertura vegetal del suelo de la comunidad dominante (comunidad
A) no difiridé significativamente entre potreros con distintas cargas ganaderas,
ubicandose ésta en el entorno del 86% (F; 23=0.0613; p=0.48). En relacion al
funcionamiento del pastizal, los potreros con distintos niveles de carga no
difirieron es términos de su productividad forrajera estimada a partir de
imagenes satelitales (F,, 17=0.09176, p=0.913). La PPNA promedio para el
periodo 2001-2008 fue de 4592 kgMS ha. ™ afio™, con un rango de 4168 a
5153 kgMS ha. * afio™. La carga ganadera tampoco mostré efectos sobre la
estacionalidad de la PPNA (Kruskal — Wallis , 17=3.718, p=0.156). La PPNA
promedio de marzo del 2008 se ubicé en 456.7 kgMS ha. * afio™ y en agosto

de ese mismo afio en 257.9 kgMS ha. * afio™.

4.3.2 Ajuste de la técnica microhistologica

El andlisis de regresibn mostr6 una relacion positiva y altamente
significativa entre el peso seco real y el estimado de cada item considerado en
las muestras problema, explicando la ecuacién obtenida el 94,3% de la
varianza de los datos (F1, 2s: 413.1; p>0.0001) (Figura 4.2). La comparacién de
la ecuacion de regresion con la linea de equidad no encontrd diferencias en la
pendiente ni en intercepto (F1, 20=0.000, p=0.99) (F1, 30=0.004, p=0.95), de los
cual se desprende que las estimaciones fueron exactas y precisas. El elevado
ajuste de las cuantificaciones de la composicién botanica de las muestras
problemas con los valores reales permite considerar aceptables los

microandlisis del conjunto total de las muestras analizadas.
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Figura 4.2. Relacién entre el porcentaje de tipos forrajeros por microanalisis
estimado (y) y real (x), en peso seco, para las muestras problema.

4.3.3 Patrones de dieta

Las gramineas estivales fueron claramente el tipo forrajero dominante en
las dietas de ovinos y vacunos. Su porcentaje supero el 50 % en todas las
combinaciones de Tipo de Herbivoro, Carga Ganadera y Fecha, salvo en
invierno en los potreros de alta carga donde se ubicé en un 41.7 % en vacunos
y 47.1 % en ovinos (Figura 4.3a). En el segundo lugar de importancia en la
dieta se alternaron las gramineas invernales y las dicotileddéneas segun la
fecha, el tipo de herbivoro o la carga ganadera.

La importancia de las gramineas estivales en la dieta varié
significativamente entre fechas de muestreo y niveles de carga ganadera, no
difiriendo en cambio entre tipo de herbivoro (ver Tabla 1 Apéndice 3) (Figura
4.3a). El porcentaje de gramineas estivales, promediando ovinos y vacunos,
vario de 72.5% en marzo a 52.3% en agosto y fue un 15% menor en los
potreros con alta carga ganadera.

El porcentaje de gramineas invernales de la dieta varié de 7% en marzo
a 22.2% en agosto, promediando datos de ovinos y vacunos. En tanto que el
efecto de la carga ganadera sobre la importancia de este tipo forrajero
dependio del tipo de herbivoro (ver Tabla 1 Apéndice 3). La dieta de ovinos de

los potreros con mayor nivel de carga presenté un 19.1% menos de gramineas
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invernales en relacion a los otros niveles, representando la Gnica situacion en
que la dieta de ovinos difiri6 significativamente de la dieta de vacunos en
términos de este componente (dentro de la misma fecha de muestreo) (Figura
4.3b).

Los porcentajes de dicotileddéneas y graminoides también variaron con la
carga ganadera pero en interaccion con el tipo de herbivoro y la fecha de
muestreo (ver Tabla 1 Apéndice 3). En ovinos y vacunos el efecto de la carga
se expreso en el porcentaje de dicotileddéneas en la dieta, mostrando siempre
mayores valores en los potreros con mayor carga ganadera en relacion a los
potreros restantes dentro de la misma estacion (Figura 4.3c). El ejemplo mas
acentuado de este patron se observé en la dieta de vacunos de agosto en la
cual la diferencia entre los niveles medio y alto de carga fue del 104%. La
diferencia entre herbivoros en marzo se manifesté en los niveles de carga bajo
y alto, en los cuales los ovinos presentaron mayores porcentajes de
dicotiledéneas en sus dietas que los vacunos. En agosto, por el contrario, los
vacunos presentaron valores mayores de dicotileddéneas en la dieta que los
ovinos en el nivel de carga alto.

El porcentaje de graminoides de la dieta de ovinos no vario entre niveles
de carga ganadera mientras que en vacunos difirié con la carga en los datos de
agosto, cuando vario de 10.8 % en el nivel de carga baja a 3.3% en el nivel de
carga alta. Por otro lado, la dieta de los ovinos mostré un cambio estacional en
términos de su porcentaje de graminoides, variando en promedio de 3.9 % a
8.1% de fines de verano a fines de invierno (mas que duplicaron su
importancia), mientras que en la dieta de vacunos no se manifest6 esta

tendencia (Figura 4.3d).
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Figura 4.3. Contribucion porcentual (%) de los tipos forrajeros a la dieta de
ovinos y vacunos en marzo y agosto de 2008 en tres situaciones de carga
ganadera contrastantes (CG1: 0,64-0,7 UG/ ha; CG 2: (9,0-1UG/h4d y CG 3:
1,34-1,36 UG/ha) (Promedio = Error Estandar): a) Gramineas estivales, b)
Gramineas invernales, c) Dicotiledoneas y d) Graminoides. Letras distintas
indican diferencias significativas (Test de Holm- Sidak, p<0.05).

La variacion en la composicion de dieta de tipos forrajeros resulté en que
el solapamiento entre los herbivoros mostrara claros efectos de la carga
ganadera (Figura 4.4). En promedio, los potreros con alta carga presentaron un
grado de solapamiento un 11% menor que los potreros con carga baja y media
los cuales no difirieron entre si. Por otro lado, el solapamiento entre las dietas
no manifestdé diferencias entre las fechas de muestreo (Ver Tabla 2 en
Apéndice 3).
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Figura 4.4. Solapamiento de dieta entre vacunos y ovinos en pastizales de
Sierras del Uruguay. Se representan los valores promedio de las dos fechas de
muestreo (marzo y agosto 2008) para las tres cargas ganaderas evaluadas
(Promedio * Error Estandar) (Baja: 0,64-0,7 UG/ h&; Media: (0,9-1 UG/ha y
Alta: 1,34-1,36 UG/ha).

En la Figura 4.5a estad representada la oferta de los distintos tipos
forrajeros en los pastizales de sierra durante la primavera, estimadas a partir de
los mapas de vegetacion de las unidades fitosociologicas. La mayor
disponibilidad corresponde a dicotiledéneas y gramineas estivales con valores
de cobertura promedio similares, 38,3 % y 37,3% respectivamente. En segundo
lugar se ubican las gramineas invernales con un aporte aproximado de 20 % y
en ultimo lugar los graminoides con valores proximos al 4%.

En la comparacion de la dieta con los valores de oferta se puede
observar en términos generales un desacople similar en términos cualitativos
para ambas especies de herbivoros (ver Figura 4.3 y Figura 4.5a). Existe una
sobrerrepresentacion generalizada de gramineas estivales y graminoides y una
subrepresentacion de dicotiledéneas en la dieta.

La selectividad a finales de invierno, medida como 1 — indice de
Sorensen, fue afectada por el tipo de herbivoro en interaccién con la carga
ganadera (ver Tabla 2 en Apéndice 3) (Figura 4.5b). Los test a posteriori
indican que la selectividad de vacunos de los potreros de alta carga es la Unica
que difiere de las restantes, siendo ésta un 61.5 % menor que las demas
(Figura 4.5b).
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Figura 4.5. a) Cobertura de tipos forrajeros (Promedio = Error Estandar), para
los distintos potreros a partir de muestreos de campo realizados en octubre y
noviembre 2008-2009 (GE: gramineas estivales, Gl: gramineas invernales,
GOIl: graminoides, DICOT: dicotiled6neas). b) Selectividad de la dieta de
vacunos y ovinos en los muestreos de agosto (1- indice de Sorensen). Letras
distintas indican diferencias significativas (Test de Holm- Sidak, p<0.05).
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4.4 DISCUSION

4.4.1 Cambios estructurales y funcionales del pastizal relacionados a la

variacion en carga ganadera

En este estudio se detectaron claros patrones de variacion de la
vegetacion entre predios, a escala regional, asociados a la intensidad del
pastoreo expresada en términos de carga ganadera. La comunidad A de P.
stipoides —B. laguroides — G. fragilis caracteristica de suelos medios y
profundos drenados mostré una marcada diferenciacion de acuerdo al predio
donde se ubicaba. Fundamentalmente nuestros resultados indicarian el
reemplazo de gramineas invernales por hierbas con el sobrepastoreo.

Estos tipos funcionales de planta, por otra parte, han sido identificados
como de respuesta opuesta al pastoreo, mas precisamente las gramineas
invernales como crecientes frente a la ausencia de pastoreo mientras que las
hierbas han sido sefialadas como decrecientes. El descenso de la importancia
de gramineas invernales en presencia de pastoreo seria un indicio de que son
altamente seleccionadas debido a su mayor palatabilidad (Formoso & Collucci
2003), pero su susceptibilidad ademas ha sido relacionada con la ausencia de
mecanismos de escape entre las especies que lo integran (Rodriguez et al.
2003) y que el reinicio del crecimiento estacional y floracion coincide con la
salida del invierno, momento en el que es mas agudo el déficit forrajero
(Rossengurtt 1979). Independientemente de cuél sea el mecanismo esta claro
que la susceptibilidad de las gramineas invernales se acentia conforme
aumenta la intensidad del pastoreo. La respuesta de las hierbas (tanto de
crecimiento invernal como estival) puede ser explicada por su habito de
crecimiento predominantemente de tipo roseta o estolonifero rastrero
promovido con el pastoreo al posibilitar mecanismos efectivos de escape de la
defoliacion (Rodriguez et al. 2003). Llamativamente, dos aspectos conspicuos
de la estructura de la vegetacibn de pastizales como es su grado de
arbustizacion y el porcentaje de cobertura vegetal del suelo no mostraron estar
relacionados con el gradiente de carga ganadera. El hecho de que dentro de

una comunidad floristica la variacion fisonémica y composicional estén
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desacopladas dificulta sensiblemente el monitoreo de su condicion asi como
también la elaboracion de mapas de vegetacion (Paruelo et al. 2004).
Frecuentemente se asume la existencia de wuna estrecha
correspondencia entre la estructura de la vegetacidon y su funcionamiento
(Paruelo et al. 2004), y en todo caso generalmente se postula que el
funcionamiento de la vegetacion es mas sensible que su estructura frente a los
impactos antropicos (Milchunas & Lauenroth 1995). Sin embargo en el caso de
los pastizales de las sierras se puede observar un desacople entre estos
aspectos frente a la intensificacion del uso ganadero, manifestandose cambios
estructurales previamente a cambios en el funcionamiento. Estos resultados
concuerdan con los reportados por Pereira (2013) para comunidades de
pastizal post-agricolas de la region norte del Uruguay, y en conjunto presentan
importantes implicancias para el monitoreo de la condicion de estos pastizales
naturales. El mantenimiento de los servicios que brindan los pastizales requiere
necesariamente que éstos sean medidos y reportados, lo que requiere
desarrollar procedimientos de monitoreo y un sistema de reporte de datos a los
interesados. En este contexto algunos indicadores tradicionalmente empleados
como la PPNA vy la cobertura vegetal del suelo no parecen ser tan apropiados
considerando su escasa sensibilidad a los impactos de altas cargas ganaderas.
Alternativamente, la composicion funcional del pastizal aparece como un

aspecto central a tener en cuenta en el monitoreo de estos pastizales.

4.4.2 Patrones de variacion en la dieta relacionados a la estacionalidad del
pastizal, la carga ganadera y el tipo de herbivoro

La técnica microhistologica empleada en este estudio permitio generar
informacion acerca de las dietas de vacunos y ovinos en condiciones de
pastoreo extensivo sobre pastizales naturales de sierras. Los resultados
presentan en general concordancia con resultados obtenidos a través del
estudio de animales fistulados en parcelas de campo experimentales (Formoso
1993; Montossi et al. 1998; Montossi et al. 2000). Las dietas se caracterizaron
en primer lugar por ser ampliamente generalistas, conteniendo proporciones

importantes de distintos tipos forrajeros (Baldi et al. 2004). Un aspecto
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llamativo, y esta es una de las principales diferencias en relacion a los
antecedentes nacionales mencionados, es la elevada importancia de
dicotiledéneas en las dietas, siendo especialmente llamativos los altos
porcentajes alcanzados en la dieta de vacunos. En general se considera que la
estrategia de forrajeo en ungulados esta determinada fuertemente por el
tamafio corporal (Jarman 1974). En términos de composicién de dieta hay
profusa evidencia de que la importancia de dicotiledéneas decrece a medida
que aumenta el tamafo de los herbivoros. Asi, los ovinos han sido descritos
como herbivoros intermedios, desde pastadores a ramoneadores segun el
ecosistema, mientras que los vacunos han sido descritos unanimemente como
pastadores. Sin embargo, en este estudio se encontré que los vacunos en
determinadas circunstancias (agosto + potreros de alta carga) constituyeron
casi una tercera parte de su dieta en base a dicotiledéneas, superando incluso
la proporcion de dicotiledoneas encontrada en los ovinos en esas mismas
condiciones. No se encontré antecedentes de esto en la bibliografia y es un
aspecto para profundizar en futuros estudios. Tal vez la informacion mas
precisa de que especies vegetales estan consumiendo permita ahondar en la
interpretacion de los datos.

Un segundo aspecto general para subrayar es que ambas dietas
mostraron una marcada variacidn estacional en la composicion de tipos
forrajeros, acorde a la composicion mixta del pastizal, con componentes de
crecimiento estival e invernal. No obstante, si bien se pudo observar un
decremento en la importancia de las gramineas estivales acompafiado de un
incremento sustancial de las gramineas invernales en la importancia de la dieta
en el pasaje de fines de verano a fines de invierno, es notable el caracter
dominante de las gramineas estivales en la dieta. Mas aun, considerando que
los porcentajes de éstas en la dieta estan muy por encima de los porcentajes
con que se presentan en la oferta del pastizal. Una posibilidad es que estén
siendo sobreestimadas por la técnica de analisis de heces debido a que son
resistentes a la degradacion en relacion a los otros tipos forrajeros. Sin
embargo, Formoso (1993) trabajando en la misma regidn pero con ovinos
fistulados (y por lo tanto sin el problema de sesgo por degradacion diferencial),
encontr6 también valores dominantes de las gramineas estivales con

porcentajes similares. El desplazamiento en el consumo de la produccién
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estival hacia el invierno deja en evidencia ademas la escasez de oferta de
pastos invernales y la marcada estacionalidad de la produccion de forraje en
este sistema.

Curiosamente la reduccion en la importancia de gramineas estivales con
la carga ganadera en la dieta no se ve acompafada por una reduccion en la
oferta (calculada a partir de su cobertura en los censos de la comunidad de
pastizal dominante). Tal vez ocurre un cambio composicional en las especies
dominantes que trae aparejado una reduccién en la productividad de los pastos
estivales. En cualquier caso, este tipo forrajero muestra claramente que tiene
una alta capacidad de reponerse a la defoliacion selectiva por parte de los
animales en pastoreo continuo.

A patrtir de la informacién de que la productividad forrajera no cambia
significativamente entre potreros con niveles de carga ganadera marcadamente
diferentes, es posible asumir que la disponibilidad forrajera si difiere entre estos
potreros. Ahora bien, si asumimos que en forma asociada al gradiente de carga
ganadera abarcado en este trabajo ocurre una disminucion en la disponibilidad
de forraje, podriamos esperar una disminucion generalizada de la selectividad
de los herbivoros frente al aumento de carga, una hipétesis que encuentra
amplio soporte a partir de estudios bajo condiciones controladas (Burns et al
1989). Sin embargo, la evidencia a partir de los datos de dieta de agosto indico
gue solamente se vio afectada la selectividad de los vacunos a altas cargas.
Este resultado coincide con observaciones reportadas a nivel mundial de que
los ovinos se caracterizan por su alta capacidad de mantener la calidad de la
dieta independientemente de la carga ganadera (Garcia et al. 2003). En el
mismo sentido que los resultados de selectividad, el andlisis del solapamiento
de dieta tanto de otofio como de inverno permitié observar que las dietas de
ovinos y vacunos divergieron en los potreros con carga alta. los tipos forrajeros
gue explican la reducciéon en el solapamiento varian segun la fecha. La
reduccion del solapamiento en otofio en el nivel de carga alta esta explicada
por la mayor importancia de gramineas invernales en vacunos gue en ovinos
(Figura 4.3b). Al ser el grupo forrajero que disminuye en la oferta frente al
aumento de carga ganadera (Tabla 4.1), es posible afirmar que mientras que el
ovino cambié su dieta frente al aumento de carga en forma asociada al cambio

de la vegetacion, el vacuno consumié los mismos porcentajes
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independientemente de la oferta. En efecto, los vacunos consumieron el mismo
porcentaje de gramineas invernales en un rango de situaciones en que su
cobertura vario cerca de un 70%. Considerando que las gramineas invernales
en marzo recién estan reiniciando el crecimiento y que probablemente sean
mayormente maciegas de pastos duros como Stipa charruana o Stipa filifolia,
es posible pensar que la calidad de la dieta de los vacunos en esta fecha fue
muy reducida.

En invierno los tipos forrajeros que explican la reducciéon en el
solapamiento son las dicotiledoneas y los graminoides (Figura 4.3c y d).
Basicamente la divergencia se explica porque en los potreros con niveles de
carga altos los vacunos presentan un mayor consumo de dicotiledéneas que en
los restantes niveles de carga, llegando inclusive a porcentajes similares a la
oferta, y a la vez muestran porcentajes menores de graminoides en la dieta.

Formoso (1993) encontr6 que las dicotiledéneas constituyen un aporte
importante, tanto en términos de cantidad de forraje como de calidad nutritiva, a
la dieta de los ovinos en invierno en un experimento realizado sobre campo
natural. Encontr6 que las principales especies que realizaban el aporte a la
dieta eran en su mayoria hierbas de bajo porte inaccesibles para el ganado
vacuno. En contraposicién, los altos porcentajes de dicotiledoneas encontrados
en este trabajo en la dieta de vacunos en invierno en los potreros de alta carga
posiblemente se deban al consumo de subarbustos como E. horridum (D.
Formoso com. pers.). Al igual que lo que sucede con las gramineas invernales
en otofio, estas evidencias estarian indicando que el vacuno se ve mas
afectado que el ovino en términos de calidad de dieta en condiciones de alta
carga ganadera.

En resumen se puede afirmar que la variacién en la carga ganadera
presentd efectos generales sobre ambos herbivoros pero que el impacto de
altos niveles de carga fue especialmente pronunciado en los vacunos. Formoso
(2005), en un estudio experimental sobre desempefio animal en pastizales de
la region, encontrd a la carga como la variable de manejo de mayor efecto,
sefialando también que los bovinos son mas afectados que los ovinos en
condiciones de alta carga ganadera. Se ha postulado que la amplitud de la
boca es un factor determinante de la selectividad de items forrajeros de alta

calidad y relacionado a este parametro morfolégico los ungulados difieren en su
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habilidad en alimentarse en pasturas de diferente altura. lllius y Gordon (1987)
observaron una ventaja morfolégica de los ovinos que acceden a mejor forraje
inaccesible para el ganado vacuno en pasturas cortas. Nuestros resultados son
consistentes con la evidencia de que una diferencia de escasos centimetros
puede limitar el tamafo-volumen y frecuencia de bocado conduciendo a la
exclusién de los ungulados de mayor tamario.

Usualmente se asume que el solapamiento de dieta es evidencia,
aunque no suficiente, para sefalar la existencia de competencia
interespecifica (Murray & lllius 2000). Mas aun, segun esta hipotesis, en
circunstancias de escasez de recursos es esperable que el solapamiento de
dieta entre herbivoros y la competencia entre ellos se acentie (Baldi et al.
2004). Sin embargo, este seria el caso si la competencia se diera a través de la
explotacion simultanea de los recursos sin diferencias en su accesibilidad. En
nuestro caso, sin embargo, las dietas de vacunos y ovinos reducen su
solapamiento conforme aumenta la carga ganadera. Las modificaciones
impuestas por el aumento de carga, tanto composicionales como estructurales,
colocarian al ovino en una ventaja competitiva al permanecer capacitado para
consumir de forma selectiva en tanto que los vacunos quedarian relegados a
consumir las plantas de mayor porte y rechazadas por los ovinos. O sea, la
reduccion en el solapamiento no implicaria que se borre la competencia a altas
cargas sino mas bien lo contrario. A cargas bajas y medias son especies
potencialmente competidoras pero a cargas elevadas efectivamente estarian
compitiendo, siendo capturado el forraje por parte de los ovinos. Esto es
consistente con la idea de Murray Y lllius (2000) de que la herbivoria por una de
las especies puede modificar la vegetacion de tal forma de convertirla en
menos provechosa para la especie competidora. Asi, plantean estos autores, la
modificacion de la vegetacion es un componente critico en la competencia por

recursos en herbivoros.
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CAPITULO 5.
DISCUSION GENERAL
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5.1 Relacién planta - herbivoro: algunos patrones claros y mucho por aprender.

En esta tesis analicé la interaccion planta - herbivoro a través de varios
tipos de aproximaciones; desde un experimento manipulativo controlado
(capitulo 3) hasta un tipo de abordaje completamente observacional (capitulo
4), pasando por un estudio de sitios pareados clausuras-pastoreo de tipo
intermedio observacional- experimental (capitulo 2). Ademas en la tesis se
empleo diversidad de abordajes en cuanto a la utilizacion de distintas escalas
espaciales, variando éstas tanto en extension como en resolucion. Se
realizaron observaciones a escala de detalle dentro de un parche de pastizal
(capitulo 3) hasta analisis a nivel de establecimientos ganaderos a escala
regional (capitulo 4). Mas alla de la diversidad de aproximaciones empleada, la
selectividad del pastoreo aparece recurrentemente como un aspecto clave de
la interaccion planta — animal, y constituye un hilo conductor a lo largo de los
capitulos de la tesis.

El patron general de cambio de la magnitud de los efectos del pastoreo
con la productividad del habitat, descrito el Capitulo 2, se puede relacionar con
la accion de distintos mecanismos subyacentes. Entre ellos, aparece con
fuerza la hip6tesis que vincula el efecto del pastoreo al consumo selectivo de
especies competitivamente superiores (Harper 1969; Pacala & Crawley 1992).
En la medida que este mecanismo operaria en los ambientes altamente
productivos pero no asi en los de baja productividad, provee una explicacion al
patron regional observado. En el Capitulo 3 se evaluaron los efectos de la
selectividad a escala de parche, mediante una regla de decision simple de
defoliacion (plantas palatables versus no palatables). A través de este
experimento se demostrd efectos promotores y reductores de la defoliacién
selectiva y de la defoliacion uniforme sobre especies y tipos funcionales de
planta. Asimismo se mostré que el factor selectividad de defoliacion interactia
con los otros componentes del pastoreo en varios de sus efectos sobre
atributos estructurales de la vegetacion. De esta manera se contribuye al
debate instalado en la actualidad en torno a la relevancia de la selectividad de
la herbivoria (Dorrugh & Moxham 2012). Por ultimo, en el Capitulo 4 se
cuantific6 la selectividad de dos especies de herbivoros ungulados

consumiendo conjuntamente un mismo recurso. Por un lado se mostré a la
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selectividad del ganado como un proceso dependiente de la interaccion entre el
tipo de herbivoro y la densidad de herbivoros. Los resultados obtenidos son
consistentes con los obtenidos en otros sistemas (Grant et al. 1985; Kausurud
et al. 2006). Por otro lado, los resultados de este estudio coinciden con la
conceptualizacion de Prins & Van Langevelde (2008) en sefalar a la
interaccion planta — herbivoro en sistemas pastoriles como una interaccion
compleja en que la selectividad aparece como un proceso dinamico, actuando
al mismo tiempo como causa y efecto de la vegetacion (reafirmando el
concepto de control interactivo de Chapin et al. 2011).

En relacion al tema de la selectividad destaco dos areas de estudio que
requieren ser analizadas experimentalmente con mayor profundidad:

- Numerosos autores proponen que los cambios en composicion de
especies de las comunidades de pastizal frente al pastoreo se pueden predecir
béasicamente a partir de la selectividad de la herbivoria y de la habilidad de las
plantas de tolerar (rebrotar o reproducirse después del dafio) o evadir la
herbivoria (reducir de la probabilidad de ser defoliada) (Briske 1991; Augustine
& McNaughton 1998; Evju et al. 2009). Sin embargo, un aspecto clave del
impacto de la defoliacion a nivel de planta es si el efecto es directo (relacionado
a distintos niveles de tolerancia) o indirecto, afectando la interaccion de
competencia con las plantas vecinas. Nuestro abordaje en el capitulo 3 nos
permiti6 mostrar respuestas divergentes del pastizal a dos modalidades de
remocion, no obstante no nos permitié discriminar entre estos mecanismos en
las respuestas encontradas. Estudios de escala fina que cuantifiguen la
importancia de estos mecanismos ayudarian a comprender no sélo los efectos
de la defoliacion de las plantas por los animales, sino también el efecto
complejo de los vecinos sobre la planta defoliada. Asimismo permitirian
evaluar hipoétesis relativas al reemplazo de especies asociado al pastoreo, tal
como la hipétesis de que el pastoreo selectivo beneficia indirectamente a las
especies no preferidas al modificar las jerarquias competitivas y liberar los
recursos previamente utilizados por las plantas preferidas (Crawley 1997).
Recientemente esta hipotesis se ha explorado en pastizales semiaridos de
sudamérica (Moretto & Distel 1999; Graff 2009), pastizales altos de

Norteamérica (Hendon & Briske 2002) y pastizales del sur de Australia
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(Dorrough & Moxham 2012), pero se desconocen estudios con este enfoque

que se hayan realizado en pastizales templados de Sudamérica (PRP).

- Un tema central en la teoria del forrajeo es que los procesos de
selectividad pueden operar a distintas escalas espaciales (y temporales), tema
frecuentemente conceptualizado en forma de una jerarquia que abarca desde
el nivel de seleccién de o6rganos y plantas, en la escala de mayor detalle,
atravesando el nivel de parche y habitat a escalas intermedias y alcanzando el
nivel de paisaje a escalas mayores (Senft et al. 1987). De hecho, esta
documentado que el ganado es capaz de discriminar entre items forrajeros a
escalas de detalle, asi como responder también a parches de distinta calidad
forrajera a escalas mayores (Edwards et al. 1994). Desde este punto de vista,
la informacién de dieta registrada en este estudio representa una integracion de
selectividad a varios niveles, promediando en gran medida la heterogeneidad
interna de los potreros. Una descripcibn mas completa de la selectividad del
ganado deberia incluir ademés su uso del espacio, esto es, la seleccion de
habitat y su variabilidad temporal. Esta informacién significaria un insumo
importante a efectos de comprender el rol de la selectividad tanto en la
interaccion entre herbivoros como en la dinamica de la vegetacién. En relacién
a este segundo punto, precisamente en el capitulo 2 se planteé la hip6tesis de
gue los mecanismos que estan guiando los cambios en los efectos del pastoreo
sobre la heterogeneidad en funcién de la productividad del habitat involucran el
comportamiento espacial de los herbivoros, la escala del forrajeo y la escala de
la heterogeneidad del pastizal. Seria interesante asimismo, evaluar si la
selectividad de habitat es afectada por la variacion en la densidad de
herbivoros de la misma forma en que es afectada la selectividad de dieta
(como se vio en el capitulo 4), y si esta eventual variacion en la selectividad de
habitat repercute en los efectos del pastoreo sobre la heterogeneidad espacial

del pastizal.

5.2 El pastoreo no afecta la estructura de la vegetacién con un patron unico
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En el capitulo 2 se documenta para una amplia zona de pastizales y
estepas de Sudamérica un incremento generalizado de la magnitud del efecto
del pastoreo a través de un gradiente de productividad regional. No obstante,
se encontré que las relaciones entre pastoreo y productividad frecuentemente
se diluyeron al realizar el analisis a nivel de subregion, esto es reduciendo la
extension espacial del andlisis. El incremento de la incertidumbre acerca de las
respuestas dentro de las subregiones podria estar reflejando la influencia de
factores no controlados por este estudio. Por su importancia como variables de
manejo, se destacan entre estos factores la intensidad de pastoreo (Milchunas
& Lauenroth 1993) y el tipo de herbivoro (OIff & Ritchie 1998; Bakker et al.
2006). En concreto, para los pastizales del Uruguay y teniendo en cuenta el
amplio rango de cargas ganaderas presentes en el territorio y las diferencias en
el forrajeo que manifiestan vacunos y ovinos en cuanto a la selectividad
(capitulo 4 de esta tesis), aparece como particularmente pertinentes la
evaluacion de la influencia estos factores en la magnitud del efecto del
pastoreo.

Por otro lado, no resultan claros los mecanismos que controlan los
cambios en los efectos del pastoreo con la productividad del habitat. Por
ejemplo, observando simultaneamente diferentes atributos de la vegetacion, se
mostré que las respuestas son distintas dependiendo del atributo. La hipotesis
que surge es que probablemente haya varios mecanismos subyacentes
actuando en forma combinada, afectando los impactos del pastoreo sobre
diferentes componentes de la diversidad de la comunidad en ecosistemas de
alta versus de baja productividad. Tratar de dilucidar la influencia relativa de
diferentes mecanismos actuando simultaneamente representa un desafio
desde el punto de vista de la investigacion. Los estudios de gradiente, como el
reportado en el Cap. 2, permiten la elaborar hipdtesis que, necesariamente,
deben ser evaluadas con otras aproximaciones experimentales que permitan
manipular de manera independiente distintos factores (ver Cap. 3).

Por ejemplo y en relacién a los efectos variables del pastoreo sobre la
diversidad: ¢Cual es la importancia relativa del consumo selectivo de especies
competitivamente superiores (Harper 1969; Pacala & Crawley 1992), la

generacion de claros en canopeos densos (Huston 1979) y la eliminacion de
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especies palatables subordinadas o raras por pastoreo selectivo? (Pacala &
Crawley 1992)?

Desde el punto de vista aplicado nuestros resultados proveen
informacion valiosa para la conservacion de la biodiversidad en sistemas
manejados con herbivoros domésticos. El pastoreo por ganado puede ser
usado como una herramienta para mantener o incluso aumentar la diversidad
de plantas a escalas locales en los PRP asi como en otros pastizales mésicos
(Collins et al. 1988; Bakker et al. 2006; Schultz et al. 2011). Sin embargo los
cambios en riqueza de especies a pequefias escalas pueden no reflejarse a
escalas mayores en estos sistemas. Por otra parte, el pastoreo puede
potencialmente reducir la biodiversidad a escalas regionales en pastizales
meésicos, lo cual representa una cuestion importante para tener en mente en el
contexto de la toma de decisiones de manejo de la conservacion (Landsberg et
al. 2002; Dorrough et al. 2007; Lunt et al. 2007). En contraposicion con los
PRP, en sistemas poco productivos tales como las estepas Patagodnicas los
grandes herbivoros pueden tener efectos negativos sobre la diversidad a
escalas locales (Bakker et al. 2006). En definitiva esta informacion permite
predecir en qué ecosistemas los grandes herbivoros pueden cumplir un rol en
la conservacion de la biodiversidad, excluyéndolos o integrandolos al manejo
(Bakker et al. 2006).

Adicionalmente, nuestro estudio confirma que los efectos del pastoreo
evaluados en términos de respuesta de formas de vida no pueden ser
extrapolados facilmente a través de regiones climaticamente diferentes (Diaz et
al. 2007). En consecuencia, la utilidad de las clasificaciones en formas de vida
como herramientas de monitoreo de pastizales deberian ser circunscriptas a
ciertos sistemas. En resumen, los programas de conservacion de biodiversidad
deberian tomar en consideracion atentamente los impactos diferenciales que
produce el pastoreo en varios atributos de la vegetaciébn a lo largo de

gradientes de productividad.

5.3 Todos los componentes del pastoreo son relevantes
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En el capitulo 3 de esta tesis se describe un amplio espectro de efectos
individuales y en interaccion, directos e indirectos, de los componentes del
pastoreo sobre atributos estructurales y funcionales del pastizal. Asimismo, a
partir de nuestro experimento se pusieron en evidencia efectos convergentes
para algunas variables de respuesta (por €j. los efectos de la selectividad y la
intensidad de remocion sobre la frecuencia de hierbas) (ver Figura 3.4e),
mientras que para otras variables se encontraron efectos antagonicos de los
componentes (por ej. los efectos de la fertilizacion y la alta intensidad de
remocion y el pisoteo sobre la frecuencia de B. laguroides) (ver Figura 3.6f).
Este conjunto de resultados evidencia que los efectos globales del “complejo”
pastoreo son el resultado del balance entre los distintos componentes. Se
desprende claramente de este trabajo que los efectos del pastoreo
interpretados a partir de la accion aislada de un solo componente (i.e
defoliacion) es demasiado simplista. Esta evidencia se agrega a la de varios
trabajos recientes que apuntan en el sentido de que es necesario considerar no
solo la defoliaciébn sino también los restantes componentes del pastoreo
(Kohler et al. 2006, Mikola et al. 2009, Sorensen et al. 2011, Carmona et al.
2013; Schrama et al. 2013). Por otro lado, dado que el balance de
componentes puede variar tanto en magnitud como en sentido es esperable
resultados contradictorios del efecto global pastoreo como de hecho sucede
con un numero importante de atributos (Milchunas & Lauenroth 1993). Si se
considera que la importancia relativa de cada componente en situaciones de
pastoreo reales varia tanto espacial y temporalmente, y no simplemente en
términos cualitativos como en nuestro disefio experimental, la variabilidad de
los efectos globales del pastoreo esperables es sumamente amplia. Por
ejemplo, a escala de lote, la distribucién diferencial de los componentes en el
espacio, permiten esperar efectos globales distintos en distintas areas de
pastoreo.

La dependencia de la intensidad y selectividad del pastoreo, la
deposicion de orina (fertilizacion con N) y el pisoteo de la densidad de animales
estdn ampliamente documentadas en la literatura (Dormaar & Willms 1998;
Augustine & McNaughton 1998; Kausurud et al. 2006; capitulo 4 de esta tesis).
A partir de esto surge que la densidad de animales podria ser un factor de

manejo determinante del balance de componentes y por lo tanto una eventual
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explicacion de la variabilidad de los efectos del pastoreo reportados. A la luz de
nuestros resultados es posible plantear un esquema de dependencia de los
efectos del pastoreo de la carga ganadera para el caso de las respuestas de
los arbustos (Figura 5.1). El esquema representa una hipétesis de como
podrian actuar los componentes del pastoreo en situaciones extremas de carga
y explicar de esta manera respuestas opuestas de parte de los arbustos al
pastoreo. En un escenario de baja carga ganadera, con baja intensidad de
pisoteo, baja remocion de biomasa, baja fertilizacion y alta selectividad, se
verian promovidos los subarbustos (Figura 5.1a). Por el contrario, en un
escenario de alta carga ganadera, y por ende con alta intensidad de pisoteo y
de remocién de biomasa, alta fertilizacién y baja selectividad, se esperaria una
reduccion en los subarbustos (Figura 5.1b). Estas consideraciones podrian
explicar en cierta forma el elevado niamero de inconsistencias detectadas a
nivel de especies y tipos funcionales de planta en pastizales del Uruguay en
estudios de pares clausura- pastoreo. Incorporar cuantificaciones de la
importancia de cada componente en la situacién pastoreada podria aumentar la

predictibilidad a este nivel, un aspecto fundamental en el manejo de pastizales.

a) Efecto reductor en condiciones de alta carga ganadera

INTENSIDAD DE

REMOCIi
|

PASTOREO ARBUSTOS
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b) Efecto promotor en condiciones de baja carga ganadera

INTENSIDAD DE

RENIOCI
I L

Figura 5.1 Esquema hipotético que representa los mecanismos por los cuales
el balance neto de los componentes del pastoreo podria reducir (a) o promover
(b) la abundancia de arbustos en pastizales. Las flechas provenientes del
componente pisoteo se combinan con los componentes intensidad y deposicién
de orina representando el efecto en interaccion de estos componentes.

PASTOREO ARBUSTOS

Segun el enfoque fitosocioldgico, un tipo de comunidad representa un
grupo de especies que coinciden en estar presentes en ambientes semejantes
y a la vez coinciden en excluirse con otros conjuntos de especies. Esta
comunidades son el resultado de respuestas coincidentes a distintas
combinaciones de factores del ambiente (entre ellos el manejo del pastoreo)
(Perelman & Le6n 2011). Los resultados obtenidos en el experimento de
simulacion de componentes del pastoreo, al no modificar la composicion de la
comunidad en términos cualitativos sino solamente afectar la importancia
relativa de las distintas especies, tienen implicancias en este contexto. En otras
palabras, siempre y cuando estuvo presente algun componente del pastoreo
(en el conjunto de parcelas correspondientes a dieciséis tratamientos diferentes
de simulacién) el pastizal conservo su identidad cualitativamente. En
contraposicion con estos resultados, en transiciones de pastoreo a clausura el
pastizal experimenta cambios profundos en su estructura en los primeros afios
de exclusién del ganado, que dan lugar a comunidades cualitativamente

diferentes (Rodriguez et al. 2003). De esta manera el experimento de
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simulacién de componentes evalla una hipétesis subyacente al método
fitosocioldgico en pastizales: las unidades definidas persisten, mantienen su
identidad en un rango amplio de condiciones de pastoreo, cambiando

solamente con la clausura al pastoreo.

Los datos y sus analisis presentados en este capitulo promueven
nuevas perspectivas e interrogantes para estudiar acerca de mecanismos
subyacentes a los efectos de los componentes del pastoreo que aun restan
explorar (controles directos en el sentido usado por Chapin et al. 2011). Una
cuestion de particular interés es la relacionada al tema de la arbustizacion de
pastizales. La informacion generada en este trabajo (Capitulos 2 y 3) identifica
al tipo funcional de plantas arbustos como susceptibles al pastoreo en la
subregion de los PRP. Los mecanismos responsables de la reduccion de la
cobertura de arbustos con el pastoreo permanecen escasamente explorados,
aunque el componente pisoteo pareceria tener un rol destacado. A su vez, el
pisoteo  podria involucrar dos mecanismos distintos: la reduccion en la
infiltracion de agua asociada a la compactacion del suelo y el dafio fisico
directo del pisoteo a los renuevos de los arbustos. La notable compactacion
que experimenta el suelo bajo pisoteo de ganado (Pifieiro et al. 2006, capitulo 3
de esta tesis), y el hecho de que los graminoides (cyperaceas y juncaceas) con
caracteristicas hidromorficas se vieran promovidos por el pisoteo nos esta
sugiriendo que este mecanismo podria estar operando. Sin embargo, es
necesario evaluar estas hipotesis a través de experimentos controlados,
cuantificando, entre otras cosas, la dinamica del agua en suelos con y sin

compactacion y su influencia sobre la instalacién y sobrevivencia de arbustos.

5.4 Interaccién planta - herbivoro a distintos niveles de biomasa de herbivoros

Los resultados presentados en el capitulo 4 identifican a la carga
ganadera como un factor de manejo ampliamente variable entre predios de la
region de sierras del Uruguay. Asimismo, muestra que tanto la composicion de
los pastizales como la de la dieta de los herbivoros que la pastorean estan
relacionadas estrechamente con la carga ganadera a nivel predial. En este

sentido, este capitulo subraya la importancia de evaluar no solo el efecto
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geneérico del pastoreo, como ha sido sefialado por varios autores (comparando
presencia de herbivoros versus ausencia de los mismos) (Westoby 1999;
Bullock et al. 2001), sino también la variacidén en caracteristicas de su régimen
como pueden ser el momento y la intensidad del pastoreo.

Un aspecto sobresaliente de este capitulo es que se aportan fuertes
indicios sobre la estrecha interdependencia entre vegetacion y herbivoro, al
describir patrones de variacién en la vegetacion relacionados a la selectividad
del pastoreo y simultineamente mostrar como la dieta es profundamente
afectada por cambios en la estructura de la vegetacion. De acuerdo a los
resultados obtenidos, se puede relacionar el aumento de la carga ganadera con
un incremento de la selectividad de vacunos por gramineas invernales y una
reduccion de este tipo funcional de planta en el pastizal. El hecho de que el
aumento en la carga ganadera (y las modificaciones estructurales asociadas
del pastizal acarree un aumento de la selectividad del vacuno por las
gramineas invernales probablemente se deba a su mayor accesibilidad, esto
es, las gramineas invernales presentan mayor exposicion a la defoliacion que
los otros tipos forrajeros debido a su habito de crecimiento. La explicacion de la
reduccion que experimenta este tipo forrajero es menos clara, algunas
hipotesis fueron mencionadas en el capitulo 4, y en todo caso no son
excluyentes. Sin embargo, lo mas interesante, es que si se vinculan estas
variables es posible plantearse un modelo como el que esta representado en la
Figura 5.2. Posiblemente el aumento de carga ganadera desencadene un
proceso de retroalimentacion en que el aumento de la selectividad del vacuno
provoca una reduccion de las gramineas invernales al aumentar la presion de
defoliacion sobre este tipo forrajero y esto a su vez conduzca a un
agudizamiento de la selectividad. Es esperable que por debajo de un
determinado umbral de cobertura la selectividad por este tipo forrajero se vea
limitada por la probabilidad de encuentro de plantas por parte del herbivoro, de
lo cual se desprende que el modelo es aplicable dentro de un rango de
cobertura de gramineas invernales y prediga en el largo plazo una drastica
reduccion del tipo forrajero y no necesariamente su extincion. La flecha negra

contenida en el modelo representa una hipotesis a explorar (Figura 5.2).
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COBERTURA DE GRAMINEAS
INVERNALES

Figura 5.2. Esquema hipotético que plantea un modelo conceptual de
interaccibn entre carga ganadera, selectividad y oferta de gramineas
invernales.

Recientemente se ha demostrado que el forrajeo selectivo de plantas
menos nutritivas de la comunidad incrementa el ciclado de nutrientes (Stark et
al. 2000). Al eludir la via de descomposicion lenta por los microorganismos del
suelo, los nutrientes retornan al suelo en forma rapidamente disponible para
las plantas. Queda planteada la interrogante de en qué medida podria explicar
la aceleracion del ciclado a través de este mecanismo los llamativos niveles de

PPNA de los potreros con altas cargas ganaderas.

El tipo de aproximacion observacional de este estudio permitié describir efectos
a largo plazo de préacticas de manejo comerciales y a una escala espacial
dificilmente abordables por experimentos manipulativos. Adicionalmente
permiti6 explorar hipétesis ecolbgicas relacionadas a interacciones entre
especies de herbivoros. Sin embargo, no nos permitié discriminar entre los
efectos de dos aspectos de la estructura de la vegetacion influenciados por la
carga ganadera altamente correlacionados, la disponibilidad de forraje y la
composicidén de especies. Para superar estas limitaciones a la interpretacion de

los patrones de variacidon de la dieta es necesario experimentos de tipo
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manipulativos, en el que a través de pasturas “construidas” se pueda aislar los

efectos de estos factores (Prache & Delagarde 2012).

Los efectos de la variacion de la carga ganadera sobre la dieta y la
composicion de los pastizales descriptos en este estudio deberian ser
complementados con la evaluacion de sus efectos sobre la produccion animal
para confirmar en forma abarcativa su pertinencia y relevancia en el contexto
del manejo ganadero de estos pastizales (Mclvor 2011). No obstante, se ha
sefalado que la variable carga ganadera presenta limitaciones desde el punto
de vista de la interpretacion de la interaccion planta animal, ya que relaciona
simplemente un nimero de unidades animales con un area determinada. En
consecuencia, puede ocurrir que haya situaciones con cargas ganaderas
iguales sobre distintas estructuras de pastizal y con resultados de desempefio
animal dispares (Sollenberger et al 2005). Disponer en futuros estudios de
estimaciones de la oferta forrajera, una variable que integra informacion del
componente animal a la vez que abarca las caracteristicas del pastizal,
permitiria ahondar en la comprension de la interaccion planta — animal en estos

sistemas (Sollenberger et al 2005).
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APENDICE 1.

Tabla 1. Listado de las especies registradas en Patagonia (PAT) y Rio de la

Plata (PRP).
Especies Familia Sub-
region

Acaena pinnatifida Ruiz & Pav. Rosaceae PAT
Acaena splendens Gillies ex Hook. & Arn. Rosaceae PAT
Achyrocline satureioides (Lam.) DC. Asteraceae PRP
Acicarpha tribuloides Juss. Calyceraceae PRP
Acmella decumbens (Sm.) R. K. Jansen Asteraceae PRP
Adesmia bicolor (Poir.) DC Fabaceae PRP
Adesmia lotoides Hook. Fabaceae PAT
Adesmia parvifolia Phil. Fabaceae PAT
Adesmia villosa Hook. Fabaceae PAT
Adesmia volckmanni Phil. Fabaceae PAT
Agalinis communis (Cham. & Schitdl.) D"Arcy Scrophulariaceae  PRP
Agenium villosum (Nees) Pilg. Poaceae PRP
Agrostis montevidensis Spreng. Poaceae PRP
Agrostis sp. Poaceae PRP
Aloysia chamaedryfolia Cham. Verbenaceae PRP
Ambrosia tenuifolia Spreng. Asteraceae PRP
Andropogon ternatus (Spreng.) Nees Poaceae PRP
Anemone multifida Poir. Ranunculaceae PAT
Apium leptophyllum (Pers.) F. Muell. ex Benth. Apiaceae PRP
Aristida echinulata Roseng. et 1zag. Poaceae PRP
Aristida filifolia (Arech.) Herter Poaceae PRP
Aristida murina Cav. Poaceae PRP
Continta Tabla 1.

Aristida sp. Poaceae PRP
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Aristida spegazzini Arechav.
Aristida uruguayensis Henrard

Avristida venustula Arechav.

Arjona patagonica Hombr. & Jacquinot ex Decne.

Armeria maritima (Mill.) Willd.
Asclepias mellodora Saint-Hilaire
Aspilia sp.

Aster squamatus (Spreng.) Hieron.
Axonopus affinis Chase

Axonopus argentinus Parodi

Ayenia mansfeldiana (Herter) Herter ex Crist6bal
Baccharis articulata (Lam.) Pers.
Baccharis coridifolia DC.

Baccharis dracunculifolia DC.
Baccharis notosergila Griseb.
Baccharis ochracea Spreng.

Baccharis punctulata DC.

Baccharis trimera (Less.) DC.

Bacharis spicata (Lam.) Baill.

Berberis darwinii Hook.

Berberis heterophylla Juss. ex Poir.
Berroa gnaphalioides (Less.) Beauverd
Bohtriochloa laguroides (DC.) Herter
Bouteloua megapotamica (Spreng.) Kuntze
Contintia Tabla 1.

Brachyclados lycioides D. Don

Briza lamarckiana Nees

Briza minor L.

Poaceae
Poaceae
Poaceae
Santalaceae
Plumbaginaceae
Asclepiadaceae
Asteraceae
Asteraceae
Poaceae
Poaceae
Sterculiaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Berberidaceae
Berberidaceae
Asteraceae
Poaceae

Poaceae

Asteraceae
Poaceae

Poaceae

PRP

PRP

PRP

PAT

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT

PAT

PRP

PRP

PRP

PAT

PRP

PRP
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Briza rufa (J. Presl) Steud,
Briza sp.

Briza subaristata Lam.

Bromidium tandilense (Kuntze) Rugolo =Agrostis

tandilensis (Kuntze) Parodi
Bromus auleticus Trin. ex Nees

Bromus cathartlcus Vahl

Bromus setifolius J. Presl. var. pictus Skottsb.

Buddleja grandiflora Cham. & Schitdl.

Calamagrostis alba (J. Presl) Steud.

Calamagrostis viridiflavescens (Poir.) Steud.

Calceolaria polyrhiza Cav.
Carelia cistifolia Less.

Carex bonariensis Desf. ex Poir.
Carex phalaroides Kunth

Carex sp.

Carex andina Phil.

Carex sp.

Centella asiatica (L.) Urb.
Centunculus minimus L.
Cerastium glomeratum Thuill.
Cerastium sp.

Continta Tabla 1.

Cerastium arvensis L.

Chaptalia exscapa (Pers.) Baker
Chaptalia piloselloides (Vahl) Baker
Chevreulia acuminata Less.

Chevreulia sarmentosa (Pers.) S. F. Blake

Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae

Poaceae
Poaceae
Poaceae
Buddlejaceae
Poaceae
Poaceae
Calceolariaceae
Asteraceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Apiaceae
Primulaceae
Caryophyllaceae

Caryophyllaceae

Caryophyllaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae

Asteraceae

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT

PRP

PRP

PRP

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP
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Chloris grandiflora Roseng. et Izag.
Chloris sp.

Cirsium vulgare (Savi) Ten.

Cliococca selaginoides (Lam.) C. M. Rogers & Mildner

Coelorhachis selloana (Hack.) A. Camus
Conyza bonariensis (L.) Cronquist
Conyza sp.

Criscia stricta (Spreng.) Katinas

Cuphea glutinosa Cham. Et Schlecht.
Cynodon dactylon (L.) Pers

Cyperus reflexus Vahl

Cyperus sp.

Danthonia cirrata Hack. & Arechav.

Danthonia montevidensis Hack. & Arechav.

Danthonia rhizomata Swallen
Danthonia secundiflora J. Presl.
Desmanthus virgatus (L.) Willd.
Dichondra sericea Sw

Discaria americana Gillies & Hook.
Doniophyton anomalum (D. Don) Kurtz
Contintda Tabla 1.

Eleocharis sp.

Eleocharis viridans Kuk

Ephedra frustillata Miers.
Eragrostis cataclasta Nicora
Eragrostis lugens Nees

Eragrostis neesii Trin.

Eragrostis sp.

Poaceae
Poaceae
Asteraceae
Linaceae
Poaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Lythraceae
Poaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Fabaceae
Convolvulaceae
Rhamnaceae

Asteraceae

Cyperaceae
Cyperaceae
Ephedraceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT

PRP

PRP

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP
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Erianthus angustifolius Nees

Erigeron cinereus Hook. & Arn.
Eryngium ebracteatum Lam.
Eryngium echinatum Urb.

Eryngium horridum Malme

Eryngium nudicaule Lam.

Eryngium paniculatum Cav. & Dombey ex F. Delaroche
Eupatorium buniifolium Hook. & Arn.
Eupatorium inulifolium Kunth
Eupatorium subhastatum Hook. & Arn.
Euphorbia collina Phil.

Eustachys caribaea (Spreng.) Herter
Evolvulus sericeus Sw

Festuca pallescens (St.-Yves) Parodi
Festuca pyrogea Speg.

Fimbristylis sp.

Fragaria chiloensis (L.) Duchesne
Galactia marginalis Benth.

Continta Tabla 1.

Galium noxium (A. St.-Hil.) Dempster subsp. valantioides
(Cham. & Schiltdl.) Dempster

Galium richardianum (Gillies ex Hook. & Arn.) Endl. Ex
Walp.

Gamochaeta platensis (Cabrera) Cabrera
Gamochaeta sp.

Gaudinia fragilis (L.) P. Beauv.

Geranium sp.

Geranium molle L.

Gilia laciniata Ruiz & Pav.

Poaceae
Asteraceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Euphorbiaceae
Poaceae
Convolvulaceae
Poaceae
Poaceae
Cyperaceae
Rosaceae

Fabaceae

Rubiaceae

Rubiaceae

Asteraceae
Asteraceae
Poaceae
Geraniaceae
Geraniaceae

Polemoniaceae

PRP
PAT
PRP
PRP
PRP
PRP
PAT
PRP
PRP
PRP
PAT
PRP
PRP
PAT
PAT
PRP
PAT

PRP

PRP

PAT,
PRP

PRP
PRP
PRP
PRP
PAT

PAT
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Glandularia peruviana (L.) Small
Glandularia selloi (Spreng.) Tronc.
Gymnopogon sp.

Haplopappus diplopappus J. Rémy
Hedyotis salzmannii (DC.) Steud.

Helianthemum brasiliense (Lam.) Pers.

Herbertia lahue ssp. amoena (Griseb.) Goldblatt

Holcus lanatus L.

Hordeum pusillum Nutt.

Hordeum comosum J. Presl|
Huanaca acaulis Cav.

Hydrocotyle sp.

Hypochaeris montana (Phil.) Reiche

Hypochaeris sp.

Hypochaeris tenuifolia (Hook. & Arn) Griseb.

Hypochoeris radicata L.
Continta Tabla 1.
Hypochoeris sp.

Hypoxis decumbens L.
Hyptis mutabilis (Rich.) Briqg.
Indigofera sp.

Jaegeria hirta (Lag.) Less.
Juncus capillaceus Lam.
Juncus dombeyanus J. Gay ex Laharpe
Juncus imbricatus Laharpe
Juncus marginatus Rostk.
Juncus sp. .

Koeleria permollis Nees ex Steud.

Verbenaceae
Verbenaceae
Poaceae
Asteraceae
Rubiaceae
Cistaceae
Iridaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Apiaceae
Apiaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae

Asteraceae

Asteraceae
Hypoxidaceae
Lamiaceae
Fabaceae
Asteraceae
Juncaceae
Juncaceae
Juncaceae
Juncaceae
Juncaceae

Poaceae

PRP

PRP

PRP

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT

PAT

PRP

PAT

PAT

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT
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Koeleria sp.

Krapovickasia flavescens (Cav.) Fryxell
Kyllinga odorata Vahl

Lathyrus subulatus Lam.

Lathyrus magellanicus Lam.
Leptocoryphium lanatum (H. B. K.) Nees
Leucheria candidissima D. Don

Loasa bergii Hieron.

Lobelia hederacea Cham.

Lolium multiflorum Lam.

Lotus sp.

Lucilia acutifolia (Poir.) Cass.

Lycium ameghinoi Speg.

Margyricarpus pinnatus (Lam.) Kuntze

Contintia Tabla 1.

Mecardonia montevidensis (Spreng.) Pennell
Mecardonia tenella (Cham. & Schltdl.) Pennell
Medicago sp.

Melica rigida Cav.

Microbriza poaemorpha (J. Presl.) Parodi ex Nicora &
Rugolo

Microchloa indica (L. f.) P. Beauv.
Microgynella trifurcata (Less.) Grau
Micropsis spathulata (Pers.) Cabrera
Microsteris gracilis (Hook.) Greene
Mulinum spinosum (Cav.) Pers.
Myosotis stricta Link.

Myrcianthes cisplatensis (Cambess.) O. Berg

Poaceae
Malvaceae
Cyperaceae
Fabaceae
Fabaceae
Poaceae
Asteraceae
Loasaceae
Campanulaceae
Poaceae
Fabaceae
Asteraceae
Solanaceae

Rosaceae

Scrophulariaceae
Scrophulariaceae
Fabaceae
Poaceae

Poaceae

Poaceae
Asteraceae
Asteraceae
Polemoniaceae
Apiaceae
Boraginaceae

Myrtaceae

PAT
PRP
PRP
PRP
PAT
PRP
PAT
PAT
PRP
PRP
PRP
PRP
PAT

PAT,
PRP

PRP
PRP
PRP
PRP

PRP

PRP
PRP
PRP
PAT
PAT
PAT

PRP
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Nassauvia aculeata (Less.) Poepp. & Endl.

Oenotera parodiana Munz
Oenothera sp.
Ophioglossum crotalophoroides Walter

Oxalis sp.

Oxalis squamosa-radicosa Steud.

Oxypetalum commersonianum (Decne.) Fontella & E.A.

Schwarz
Panicum hians Elliott
Panicum sabulorum Lam.

Paspalum dilatatum Poir.

Continva Tabla 1.

Paspalum indecorum Mez

Paspalum notatum Flugge

Paspalum plicatulum Michx.
Paspalum pumilum Nees

Paspalum quadrifarium Lam.

Pavonia sp.

Perezia recurvata (Vahl) Less.

Pfaffia glomerata (Sprengel) Pedersen
Pfaffia gnaphalioides (L. F.) Mart.
Phalaris platensis Henrard ex Henkels
Picrosia longifolia D. Don
Piptochaetium bicolor (Vahl) Desv.

Piptochaetium lasianthum Griseb.

Piptochaetium montevidense (Spreng.) Parodi

Piptochaetium stipoides (Trin. & Rupr.) Hack.

Asteraceae
Onagraceae
Onagraceae
Ophioglossaceae

Oxalidaceae

Oxalidaceae

Asclepiadaceae

Poaceae
Poaceae

Poaceae

Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Malvaceae
Asteraceae
Amaranthaceae
Amaranthaceae
Poaceae
Asteraceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae

PAT
PRP
PRP
PRP

PAT,
PRP

PAT

PRP

PRP
PRP

PRP

PRP
PRP
PRP
PRP
PRP
PRP
PAT
PRP
PRP
PRP
PRP
PRP
PRP
PRP

PRP
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Piptochaetium uruguense Griseb.

Plantago myosuros Lam.

Plantago tomentosa Lam.

Poa lanigera Nees

Poa lanuginosa Poir.

Poa ligularis Nees ap. Steud.

Polygala sp.

Polygala darwiniana A.W. Benn.

Pterocaulon sp.

Quinchamalium chilense Molina

Continta Tabla 1.

Relbunium sp.

Rhynchosia senna Gillies ex Hook. & Arn.
Rhynchospora luzuliformis Boeck.
Rhytidosperma picta (Nees & Meyen) Nicora
Richardia humistrata (Cham. & Schltdl.) Steud.
Richardia stellaris (Cham. & Schitdl.) Steud.
Ruellia morongii Britton

Rumex acetosella L.

Rumex crispus L.

Schinus sp.

Schismus barbatus (L.) Thell.

Schizachyrium condensatum (H.B.K.) Nees
Schizachyrium salzmanii (Trin. ex Steud.) Nash
Schizachyrium spicatum (Spreng.) Herter
Scoparia montevidensis (Spreng.) R. E. Fr.
Scutellaria racemosa Pers.

Selaginella sellowii Hieron

Poaceae
Plantaginaceae
Plantaginaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Polygalaceae
Polygalaceae
Asteraceae

Schoepfiaceae

Rubiaceae
Fabaceae
Cyperaceae
Poaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Acanthaceae
Polygonaceae
Polygonaceae
Anacardiaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Scrophulariaceae
Lamiaceae

Selaginellaceae

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT

PAT

PRP

PAT

PRP

PAT

PRP

PRP

PRP

PAT

PRP

PRP

PRP

PAT

PAT

PRP

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP
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Senecio brasiliensis (Spreng.) Less.
Senecio selloi (Spreng.) DC.
Senecio sp.

Senecio filaginoides DC.

Senecio sericeo-nitens Speg.
Setaria parviflora (Poir.) Kerguélen
Setaria sp.

Sida rombifolia L.

Continva Tabla 1.

Silene sp.

Silene gallica L.

Sisyrinchium sp.

Sisyrinchium junceum E. Mey. ex C. Presl
Sisyrinchium macrocarpum Hieron.
Sisyrinchum sp.

Solanum chenopodioides Lam.
Solanum sp.

Solidago chilensis Meyen

Soliva pterosperma (Juss.) Less.
Sorghastrum pellitum (Hack.) Parodi
Sporobolus indicus (L.) R. Br.
Sporobolus platensis Parodi
Stenachaenium campestre Baker
Stenandrium sp.

Stenotaphrum secundatum (Walter) Kuntze
Stipa charruana Arechav.

Stipa filifolia Nees

Stipa humilis Cav.

Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Poaceae

Poaceae

Malvaceae

Caryophyllaceae

Caryophyllaceae

Iridaceae
Iridaceae
Iridaceae
Iridaceae
Solanaceae
Solanaceae
Asteraceae
Asteraceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Asteraceae
Acanthaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae

PRP

PRP

PRP

PAT

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT

PRP

PAT

PAT

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PRP

PAT
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Stipa megapotamia Spreng. ex Trin.
Stipa neesiana Trin. & Rupr.

Stipa papposa Nees

Stipa speciosa Trin. & Rupr.

Stipa psylantha Speg.

Stylosanthes montevidensis Vogel

Continla Tabla 1.

Taraxacum officinale Weber ex F.H. Wigg.

Trachypogon montufari (H.B.K.) Nees
Tragia geraniifolia Klotzch ex Baill.
Trifolium repens L.

Tripogon spicatus (Nees) Ekman
Triptilion achilleae DC.

Turnera sidoides L.

Valeriana clarionifolia Phil.

Verbena gracilescens (Cham.) Herter
Verbena montevidensis Spreng.
Verbena sp.

Vernonia flexuosa Sims

Vernonia squarrosa (Less.) Less.
Vicia bijuga Gillies ex Hook. & Arn.
Viola maculata Cav.

Vulpia australis (Nees ex Steud.) Blom

Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae

Fabaceae

Asteraceae
Poaceae
Euphorbiaceae
Fabaceae
Poaceae
Asteraceae
Turneraceae
Caprifoliaceae
Verbenaceae
Verbenaceae
Verbenaceae
Asteraceae
Asteraceae
Fabaceae
Violaceae

Poaceae

PRP
PRP
PRP
PAT
PAT

PRP

PAT
PRP
PRP
PAT
PRP
PAT
PRP
PAT
PRP
PRP
PRP
PRP
PRP
PAT
PAT

PAT,
PRP
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APENDICE 2.

Tabla 1. Resultados del ANVA de los datos de suelo (DAP, Nitrdgeno organico

e inorganico de marzo 2010) y N° de celdas defoliadas de octubre de 2009

(Log transformed). Los contenidos de Nirdbgeno se evaluaron solamente en las

parcelas con tratamientos de remocion intensa. Por este motivo no se

presentan estadisticos relacionados al factor Intensidad de remocion para esta

valores

variable de  respuesta. Se presentan  los
*P<0.05;**P<0.01;***P<0.001; ns P>0.05.
DAP NMIN NORG  N°CELDAS
| 0.214 66.576%**
S 0.000 0.504 0.367  22.771%
P 11502 0.011 0.125 3.470
N 0.046 2.219 20.747** 4.031*
IXS 0.281 0.000
IXP 3.272 0.030
SXP 0.003 0.009 0.168 0.017
IXSXP 0.036 1.253
IXN 1.232 1.579
SXN 0.019 0.007 0.367 4.697
IXSXN 0.768 1.631
PXN 0.274 1.410 2.375 0.187
IXPXN 0.015 0.417
SXPXN 1.689 0.022 0.626 1.373

F.
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Tabla 2. Listado de especies registradas en los muestreos floristicos iniciales y

finales del experimento. Se indica para cada una de ellas la familia y tipo
funcional (TFP) al que pertenece: graminea invernal (Gl); graminea estival

(GE); graminoide (GOI); hierba (H); y subarbusto (Sar). Se sefiala ademas con

negrita las especies dominantes en el area experimental de acuerdo a su
frecuencia de aparicion. Los nombres cientificos de las especies registradas

fueron actualizados segun la base de datos de la Flora del Conosur del Instituto
de Botanica Darwinion (URL 3).

Familia Especie TFP
Fabaceae Adesmia bicolor (Poir.) DC. H
Poaceae Agrostis montevidensis Spreng. ex Nees Gl
Iridaceae Herbertia lahue (Molina) Goldblatt GOl
Asteraceae Ambrosia tenuifolia Spreng. H
Primulaceae Anagallis arvensis L. H
Poaceae Andropogon ternatus (Spreng.) Nees GE
Apiaceae Cyclospermun leptophyllum (Pers.) Sprague H
Poaceae Aristida murina Cav. GE
Poaceae Avristida venustula Arechav. GE
Poaceae Aristida uruguayensis Henrard GE
Asteraceae Symphyotrichum squamatum (Spreng.) G.L. Nesom H
Poaceae Axonopus fissifolius (Raddi) Kuhlm. GE
Asteraceae Baccharis articulata (Lam.) Pers. Sar
Asteraceae Baccharis coridifolia DC. Sar
Asteraceae Baccharis trimera (Less.) DC. Sar
Poaceae Bothriochloa imperatoides (Hack.) Herter GE
Poaceae Bothriochloa laguroides (DC.) Herter GE
Poaceae Bouteloua megapotamica (Spreng.) Kuntze GE
Poaceae Briza subaristata Lam. Gl
Poaceae Deyeuxia sp. Gl
Gentianaceae Centaurium pulchellum (Sw.) Druce H
Asteraceae Chapatlia exscapa (Pers.) Baker H
Asteraceae Chevreulia sarmentosa (Pers.) S.F. Blake H
Linaceae Cliococca selaginoides (Lam.) C.M. Rogers & Mildner H
Poaceae Mnesithea selloana (Hack.) de Koning & Sosef GE
Asteraceae Conyza sp. H
Poaceae Cynodon dactylon (L.) Pers. GE
Cyperaceae Carex phalaroides Kunth GOl
Fabaceae Desmanthus virgatus (L.) Willd. H
Convolvulaceae Dichondra sericea Sw. H
Asteraceae Jaegeria hirta (Lag.) Less. H
Cyperaceae Eleocharis sp GOl
Poaceae Eragrostis lugens Nees GE
Apiaceae Eryngium horridum Malme Sar
Apiaceae Eryngium nudicaule Lam. H
Contintia Tabla 1.

Euphorbiaceae Euphorbia berteroana Spreng. H
Convolvulaceae Evolvulus sericeus Sw. H
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Asteraceae Gamochaeta sp

Verbenaceae Glandularia peruviana (L.) Small

Verbenaceae Glandularia selloi (Spreng.) Tronc.

Violaceae Hybanthus parviflorus (Mutis ex L. f.) Baill.

Asteraceae Hypochaeris radicata L.

Juncaceae Juncus sp.

Juncaceae Juncus capillaceus Lam.

Linaceae Linum littorale A. St.-Hil.

Rosaceae Margyricarpus pinnatus (Lam.) Kuntze

Fabaceae Medicago lupulina L.

Poaceae Melica rigida Cav.

Solanaceae Nierembergia calycina Hook.

Poaceae Dichanthelium sabulorum (Lam.) Gould & C.A. Clark

Poaceae Paspalum dilatatum Poir.

Poaceae Paspalum denticulatum Trin.

Poaceae Paspalum notatum Fliggé

Poaceae Paspalum plicatulum Michx.

Poaceae Piptochaetium bicolor (Vahl) E. Desv.

Poaceae Piptochaetium lasianthum Griseb.

Poaceae Piptochaetium montevidense (Spreng.) Parodi

Poaceae Piptochaetium stipoides (Trin. & Rupr.) Hack. ex Arechav.

Plantaginaceae Plantago sp

Rubiaceae Galium bigeminum Griseb.

Rubiaceae Galium richardianum (Gillies ex Hook. & Arn.) Endl. ex Walp.

Rubiaceae Richardia humistrata (Cham. & Schitdl.) Steud.

Poaceae Schizachyrium microstachyum (Desv. ex Ham.) Roseng., B.R. Arrill. &
Izag.

Poaceae Ssr%zachyrium spicatum (Spreng.) Herter

Poaceae Setaria parviflora (Poir.) Kerguélen

Poaceae Setaria af. vaginata Spreng.

Asteraceae Solidago chilensis Meyen

Poaceae Sporobolus indicus (L.) R. Br.

Poaceae Sporobolus platensis Parodi

Poaceae Stenotaprhum secundatum (Walter) Kuntze

Poaceae Nassella charruana (Arechav.) Barkworth

Poaceae Nassella neesiana (Trin. & Rupr.) Barkworth

Poaceae Jarava plumosa (Spreng.) S.W.L. Jacobs & J. Everett

Euphorbiaceae Tragia geraniifolia Klotzsch ex Baill.

Verbenaceae Verbena montevidensis Spreng.

I T T T T

GOl
GOl

Sar

Gl

GE
GE
GE
GE
GE
Gl
Gl
Gl
Gl

I T

GE

GE
GE
GE

GE
GE
GE
Gl
Gl
Gl

I

Tabla 3. Resultados del ANVA de medidas repetidas de los datos de Riqueza
(S), Diversidad (H), Equitatividad (E), Heterogeneidad (HET) y riqueza por tipos
funcionales de planta: Sarb: riqueza de arbustos, Sgest; riqueza de gramineas

estivales, Sinv: rigueza de gramineas invernales, Sgoi: riqueza de graminoides,
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Shier; riqueza de hierbas). Se presentan los valores de F.
*P<0.05;**P<0.01;***P<0.001; ns P>0.05.
S E H HET SARB  SGEST SGINV SGO SHIE
| R
Fecha 0.726 0.80 00912  1.062 24.242% 10.892% 26.630* 60.95 29.226
3 . . g
FXI 0039 053 0108  2.101 1515 0222 1315 0824 1722
9
FXS 2274 109 2917 0327 0970 0972 3473 0824 0994
2
FXP 0017 003 0082 0630 2970  3.088 0740 0.033  0.069
0
FXN 15.993* 0.67 8.470* 0781  6.061* 18.740% 2486 0297 3771
" 9 \ .
FXIXS 0.004 000 0020 3076 0061 0090 0514 1.615 0.620
0
FXIXP 1719 061 0381 0173  3.879 1.545 1.315 0.824  0.003
4
FXIXN 0004 000 0002 3.659(*) 0545  0.663 1664 0297 0333
5
FXSXP 0619 014 0421 2541 0061 1765 0514 2670 0.796
0
FXSXN 1895 003 1932 0026 0000 4778 1315 0824 1722
3
FXPXN  gp17 919 118 2155 0545 0002 1007 1615 0.223

Tabla 4. Resultados del ANVA de medidas repetidas de los datos de frecuencia

de tipos funcionales de planta: Arb: arbustos, Gest; gramineas estivales, Ginv:
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gramineas invernales, Goi: graminoides, Hier; hierbas). Se presentan los
valores de F. *P<0.05;**P<0.01;***P<0.001; ns P>0.05.

ARB GEST GINV GOl HIER
F 1696 211 10880" 90.686%+ 38284+
FXI 1630 0332 0.111 0.637 1.469
FXS 10.822¢ 1903  0.297 0031  4.105
FXP 30.887** 2989 0033  5.000° 1.342
FXN 11.377% 0222  0.206 2.068 2535
FXIXS 0.828 0008 1.615 0039  4.883*
FXIXP 4.164* 1369  0.004 0.010 0.196
FXIXN 3207 0418  0.008 3.025 0.333
FXSXP 0.668 0037  1.539 0.032 0.780
FXSXN 0257 2.869  2.289 1.144 2.747
FXPXN 4571 (00 010 0.150 0.224
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Tabla 5. Resultados del ANVA de medidas repetidas de los datos de frecuencia

de de las especies dominantes. En negrita se presentan los valores de F. de

los tests intra sujetos con P<0.05.

Ari Bot Car Sti Ery Sti Pas Sti Bot Ari Bac Ste Pip

uru imp pha cha hor pap dil nee lag mur tri sec sti
Fecha(F) 4.907* 13.164 49.089 3.685 7.381 12.129 47.411 21.689 23.487 28.426 3.821 38.072 2.455
FXI 0.063 1.110 .556 .030 126 .248 4,531 3.148 .381 .885 .032 4.230 .884
FXS 5.520* 123 .200 1.096 5.037 1.198 .001 2.410 .012 4.820 9.126 .000 .884
FXP 4.486* .342 9.800 1.096 13.409 4.366 14.826 3.148 .001 .000 1.547 2.158 1.844
FXN 4.305* 23.027 2.689 .030 6.153 1.198 11.407 787 5.382 .885 2.558 9.518 1.320
FXIXS 0379 2315 1089 .487 3140 248 1987  .787 910  .098 .032 1.381 .884
FXIXP 0.044 671 1.800 1.096 126 .485 2.904 .049 .693 .000 .284 .086 .884
EXIXN 0.780 014 1800 2467  .126  .248  .006 3984 4158 4.820 789 1748 .273
FXSXP  ggpp 1110 022 2467 014 2861 009  .197  .064 393 1547  .345 2455
FXSXN 1570 014 022 122 1130  .802 3.097  .787  .806 2459 2558 540 .273
FXPXN 2938 1110 556 1.096 4.033 010 1.300 .049 326  .000 1547  .194 011

148



Tabla 6. Resultados del ANVA de medidas repetidas de los indices
espectrales. Los contrastes entre tratamientos se efectuaron con el conjunto
total de datos cuando el ANVA de medidas repetidas no reveld interaccion
significativa Tratamiento x Estacion, mientras que cuando si se encontraron
esos efectos, los contrastes se evaluaron en forma separada para cada
estacion. Las abreviaturas corresponden a: I: Intensidad de remocién, S:
Selectividad, P: pisoteo, N: fertilizacién con Nitrégeno.

Efectos intra-sujetos Efectos inter-
sujetos
Estacion Estacion x Tratamiento

tratamiento

F P F P F P

IVN 437.7 <0.001 Ns 15.395 <0.001

IRF 2222.1 <0.001 3.243 0.019 5819 <0.001
(Ex)

Contrastes estadisticamente significativos

Todas las Invierno Primavera Verano  Otofio Invierno  Primavera
estaciones 2008 2008 2009 2009 2009 2009

IVN N+ > N-

IRF P+>P- -—-- ---- ---- +>1- - -—--
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Figura 1. Valores de precipitacion acumulada mensual en la Estacion del
Instituto de Investigaciones Agropecuarias “La Estanzuela”, Departamento de
Colonia. Se indican los valores promedio para la serie de afios 2000-2009, y los
valores registrados durante el periodo experimental (2007 - 2009). Se puede
observar la marcada diferencia negativa registrada a partir de Noviembre del
2007 hasta Diciembre del 2008 con respecto al promedio (marcadores de
contorno negro).
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APENDICE 3.

Tabla 1. Resultados de los ANVA realizados con los datos de porcentajes de
tipos forrajeros (TH: Tipo de herbivoro, CG: Carga ganadera).

Gramineas Gramineas Dicotiled6 Graminoi

Estivales Invernales neas des

Fuente de G.

variacion L. F P F P F P F P
TH 1 0.428 0.516 8.601 0.005 0.087 0.76 3.04 0.0
9 9 88
FECHA 1 171.205 0.000 271.974 0.000 0.304 058 40.6 0.0
4 97 00
CG 2 42.185 0.000 2.128 0.131 82.56 0.00 11.1 0.0
2 0 40 00
TH * FECHA 1 3.093 0.086 0.628 0.432 25.70 .000 30.2 0.0
7 23 00
TH*CG 2 0.377 0.688 5.710 0.006 3.901 0.02 3.40 0.0
8 1 43
FECHA * CG 2 0766 0471 0.606 0.550 4.807 0.01 1.75 0.1
3 6 85
TH * FECHA * 2 1669 0.200 1.142 0.329 9.458 0.00 6.45 0.0
CG 0 7 04

Error 43
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Tabla 2. Resultados de los ANVA realizados con los datos de solapamiento(a)
y selectividad de dieta (b) (TH: Tipo de herbivoro, CG: Carga ganadera).

a) Solapamiento de dieta

Fuente de variacion g.del. F
Fecha 1 0.102 0.752
CG 2 14.782 0.000
FECHA * CG 2 2431 0.112
Error 21
b) Selectividad de dieta
Fuente de variacion g.del. F P
CG 2 21.362 .000
TH 1 25.069 .000
CG*TH 2 5.915 .010
Error 20
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