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Resumen

Los ambientes rocosos costeros constituyen sistemas modelo para el estudio de comunidades en
ambientes caracterizados por altos niveles de estrés y disturbios. En este contexto, se esperaria
una baja riqueza de especies. Sin embargo, en la costa atlantica de Uruguay, las puntas rocosas
albergan una notable diversidad vegetal, conformada por comunidades caracteristicas y exclusivas,
compuestas por especies que presentan rasgos funcionales particulares, estrechamente
relacionados con las condiciones ambientales extremas de estos sistemas. Entre las primeras
causas de extincidn de especies a nivel global se encuentran la pérdida de habitat y la competencia
de especies invasoras, las cuales son amenazas importantes para las puntas rocosas de la costa
atldntica del pais a las que se suman la extraccién directa de plantas asi como degradacién de
paisajes y ecosistemas. Estas amenazas son significativas para la persistencia de las especies
vegetales de las puntas rocosas, incrementando el riesgo de pérdida de especies nativas, muchas
de ellas relevantes para la conservacidn, por su adaptacidon especifica y otras por tratarse de
ecotipos o variantes genéticas pre-adaptadas a condiciones ambientales extremas. En este
contexto, esta tesis tiene como objetivo general caracterizar la diversidad vegetal de las puntas
rocosas de la costa atlantica de Uruguay, determinar los principales mecanismos que la sustentany
evaluar los rasgos funcionales de las especies presentes en estas comunidades vegetales. Ello
implica la generacién de conocimiento sobre: 1) la flora y vegetacidon de una punta rocosa de la
costa atlantica de Uruguay. 2) los principales mecanismos locales y regionales que sustentan la
diversidad vegetal. 3) los rasgos funcionales de las plantas que habitan estos ambientes. La
hipotesis de trabajo planteada es que las condiciones de estrés y disturbios del ambiente marino
costero, representan filtros ambientales a escala local y regional. Estos filtros, asociados al
gradiente de estrés y disturbios costa - continente, condicionardn la riqueza y composicién de las
comunidades, asi como los principales rasgos funcionales que son seleccionados a nivel de
especies para habitar estos ambientes. A través de relevamientos botdanicos, sistematicos durante
tres afios en los sitios de estudio, y de un muestreo aleatorio estratificado por distancia a la costa 'y
modelos de regresion (GLM), se analizaron las variables ambientales locales asociadas a las
tendencias de diversidad y rasgos subterrdaneos en cuatro sitios de estudio. Esto permitid
determinar el listado de especies (flora) de las puntas rocosas de la costa atlantica de Uruguay,

reconocer endemismos locales, nacionales y regionales alli presentes y especies de interés para



ser conservadas (por criterios nacionales SNAP, e internacionales UICN). Complementariamente,
los resultados indican que la riqueza de especies esta asociada positivamente a variables como la
altitud, la cobertura vegetal y la distancia a la linea de costa, sugiriendo una atenuacion progresiva
del filtro ambiental impuesto por el estrés marino. Mientras que la disponibilidad de sustrato
mostrd una asociacién negativa con la riqueza, respaldando la hipdtesis de exclusién competitiva
en sitios con mayor disponibilidad de recursos y menor heterogeneidad micro-ambiental.
Asimismo, se observd un claro recambio de especies a lo largo del gradiente costa-continente, lo
que sugiere la formacion de distintos ensambles de especies relacionados con hdbitats de origen
diversos dentro del pool regional. Finalmente, se identificaron diversas estrategias funcionales
asociadas a rasgos subterraneos, cuya ocurrencia varia espacialmente segun las condiciones
ambientales locales. En conjunto, los resultados sugieren que la alta diversidad observada en estos
sistemas de alto estrés y disturbios es explicada por la interaccion entre gradientes opuestos de
filtrado ambiental y competencia, modulados por la heterogeneidad local del paisaje. Esta tesis
genera informacién de base para proponer estrategias de gestion, a partir del reconocimiento de
las caracteristicas de las comunidades vegetales y de los mecanismos subyacentes que determinan
la diversidad vegetal, de manera general para el sistema de puntas rocosas de la costa atlantica de
Uruguay y aportes particulares para cada uno de los sitios de acuerdo a sus particularidades. Estos
aportes subrayan la relevancia ecolégica de estos ambientes, en un contexto de especial
vulnerabilidad de la franja costera frente a los efectos del avance urbano-turistico y del cambio

climatico.
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Diversidad, ensamblaje de comunidades, flora, gradiente de estrés y disturbios, filtro ambiental,
heterogeneidad, puntas rocosas costeras, rasgos funcionales, vegetacion.



1. Introduccidn general

1.1. Zona costera, estrés ambiental y disturbios

La zona costera, sustenta una gran diversidad de ambientes como puntas rocosas, arcos de playas, campos
de dunas, barrancas sedimentarias y lagunas (Alonso-Paz & Bassagoda, 2002). Los ambientes mas proximos
a la linea de costa estdn expuestos al estrés abidtico producto de las condiciones propias del ambiente
oceanico caracterizado por la accién del oleaje, niveles de salinidad elevados, insolacion permanente,
sustratos con escasa retencion de humedad y nutrientes, vientos intensos, etc. (Chebataroff, 1950; 1952;
Chappuis et al., 2014; Delfino & Masciadri, 2005; Ciccarelli & Bona, 2022). Estas caracteristicas condicionan
la composicién de las comunidades costeras, estableciendo para las plantas un ambiente de alto estrés
caracterizado por el déficit hidrico, escasez de nutrientes (Chebataroff, 1950; 1952; Bona et al., 2020; de
Battisti, 2021), y frecuentes disturbios que generan pérdida de biomasa y dafio mecanico (Ciccarelli & Bona,
2022).

El estrés y los disturbios limitan la biomasa y la supervivencia de las plantas, por tanto influyen en el
desempeiio de los individuos. De acuerdo con Grime (1974, 1977), el estrés se define como el conjunto de
condiciones ambientales que restringen la productividad primaria y generaciéon de biomasa de las plantas;
factores como la disponibilidad limitada de luz, agua o nutrientes, temperaturas subdptimas, toxinas,
constituyen condiciones tipicas de estrés (Grime 1974, 1977). Por otra parte, un disturbio se refiere a
cualquier evento que lleva a la pérdida parcial o total de la biomasa vegetal. Bajo esta definicién incendios,
sequias extremas, herbivoria, pastoreo y perturbaciones de origen antrdpico se consideran disturbios.
Ambos procesos pueden interactuar, modulando la acumulacion y regeneracién de biomasa en funcién de
su intensidad y frecuencia (Forey et al., 2008). Si bien un mismo factor ambiental puede causar tanto estrés
como disturbios, representan dimensiones conceptualmente independientes (Grime, 1974). A lo largo de
este trabajo se diferencian conceptualmente estrés y disturbios, pero su efecto sobre las comunidades
vegetales es evaluado de forma conjunta a través de variables ambientales.

Los disturbios son factores importantes para la diversidad vegetal en estos ambientes rocosos
(White & Jentsch, 2001; Forey et al., 2008), dado que se tratan de acontecimientos relativamente discretos
en el tiempo que alteran el ecosistema, la comunidad o la estructura de la poblacidn y cambian los recursos,
la disponibilidad de sustrato o el entorno fisico (White & Pickett 1985 en White & Jentsch, 2001). Los
disturbios pueden ser de origen natural o antropogénico (White & Jentsch, 2001) y los ecosistemas pueden
recuperarse o cambiar de estado, segun diferentes caracteristicas del disturbio como su duracidn,

frecuencia, intensidad y escala espacio - temporal en la que opera (Turner & Seidl, 2023). En relacién a la



diversidad de los ecosistemas, algunos disturbios pueden promoverla, mientras que otras pueden llevar a la
degradacioén del ecosistema (White & Jentsch, 2001).

Las puntas rocosas ocednicas se encuentran en la transicidon entre el medio terrestre y el marino,
presentando un importante gradiente de estrés ambiental perpendicular a la costa (Chappuis et al., 2014)
gue promueve una zonacién de la vegetacién (Ciccarelli & Bona, 2022). Ademas de las caracteristicas del
ambiente oceanico, por tratarse de sistemas rocosos la acumulacién de tierra, arena y materia organica
estdn localmente restringidas, los nutrientes disponibles son limitados, el espacio para el desarrollo de
raices es reducido, la exposicidn a la radiacién solar y la sequia son extremas y el almacenamiento de agua
de lluvia es escaso, condiciones que acentudan el estrés ambiental experimentado por las plantas (Porembski
& Barthlott, 2000; Porembski, 2007; Cantero et al., 2017, 2021). Por su parte, entre los distintos tipos de
disturbios, algunos presentan un impacto significativo sobre la vegetacidn costera a través del
enterramiento de la arena, las tormentas, los vientos o las olas (Forey et al., 2008; 2009); o de acciones
antropogénicas como el fuego intencionado, el retiro de sedimentos, las extracciones de plantas, el trafico
de vehiculos o el corte de pasto y otras hierbas. El estrés ambiental y los disturbios suelen interactuar a lo
largo de gradientes ambientales, reforzando los efectos sobre las comunidades (Forey et al., 2008),
condicionando las interacciones entre plantas (positivas o negativas) dependiendo a su vez de la
disponibilidad de recursos (Forey et al., 2009).

Los procesos de ensamblaje de comunidades vegetales en zonas costeras, estan condicionados por
el gradiente ambiental que se genera en la costa (Cornwell & Ackerly 2009). Este ensamblaje de
comunidades es un proceso complejo influenciado por diversos factores, entre ellos: el filtrado ambiental
gue opera sobre las especies del pool regional (Chase & Leibold, 2003; Kraft et al. 2015; Keddy & Laughlin,
2022), esto determina una seleccion diferencial de rasgos de las especies en distintos puntos del gradiente
(Cornwell & Ackerly 2009, Castanho et al. 2012); el rol de las interacciones bidticas, donde en los puntos
del gradiente costero con mayor estrés adquiere mas relevancia las interacciones positivas entre las
especies, mientras que en sitios con mayor productividad y menos estrés, es preponderante la competencia
(Bertness & Callaway, 1994, Callaway & Walker, 1997; Brooker et al., 2008; He et al., 2013; He & Silliman
2016); y la heterogeneidad local, a partir de la cual las variaciones del sustrato a pequefia escala en el
territorio, crean microhabitats que favorecen especies con diferentes requisitos de habitat (Conti et al.,
2017). En las puntas rocosas costeras es de esperar el desarrollo convergente de rasgos vegetales
especificos que permiten a las especies sobrevivir bajo estos habitats extremos, de alto estrés fisico y
disturbios (Porembski, 2007; Silveira et al., 2016; Cantero et al., 2017; Cartwright, 2019). En este escenario,
se esperan comunidades simples, compuestas de pocas y raras especies con rasgos funcionales particulares

(Grime & Pierce, 2012; Cartwright, 2019; Tavilla & Lanfranco, 2025).



1.2. Pool regional y filtrado ambiental

Las comunidades se ensamblan a partir de un pool regional de especies, que se considera
determinante de la diversidad local (Eriksson, 1993; Hubbell, 2001; Vellend, 2016; Zobel, 2016; Keddy &
Laughlin, 2022). El pool regional incluye todas las especies que potencialmente podrian colonizar una
comunidad local (Mittelbach & McGill, 2019), y estd determinado por su ubicacion geografica, asi como por
su historia geoldgica y evolutiva (Keddy & Laughlin, 2022). La diversificacién histérica del pool regional y la
dispersion actual de especies a escala continental y paisajistica, condicionan los patrones de variacion local
de las comunidades (Zobel, 2016).

La estructura de las comunidades se rige por un continuo de procesos (Fig. 1) que incluyen: la
génesis del pool regional (a través de especiacidn, inmigracion y extincion) (Vellend, 2016), posteriormente
la dispersion hacia y desde el pool regional, los patrones influenciados por la presencia de filtros
ambientales y las interacciones bidticas (Leibold et al., 2004; Cornell & Harrison, 2014). La dispersion
incluye la capacidad de una especie para llegar a la comunidad local, lo cudl estd determinada por los
mecanismos de dispersidon de propdagulos, las barreras a la dispersion debido a limites fisicos, y la limitacion
de la dispersién inherente a la especie (aln no se ha producido el evento de dispersion apropiado) (Zobel
2016; Mittelbach & McGill, 2019). Los filtros ambientales representan el efecto de las condiciones
ambientales en la seleccién de las especies capaces de sobrevivir y persistir en un determinado habitat
(Cadotte & Tucker, 2019; Keddy & Laughlin, 2022). Mientras que las interacciones biéticas involucran las
relaciones entre especies (e.j. mutualismo, parasitismo, competencia) que pueden limitar o favorecer el
establecimiento y desarrollo de las mismas en una determinada comunidad (Mittelbach & McGill, 2019;
Keddy & Laughlin, 2022). A su vez la heterogeneidad ambiental y los regimenes de perturbacién,
contribuyen en gran medida a la apertura de las comunidades con la colonizacién de nuevas especies desde
el pool regional, a través de la seleccién de especies adaptadas a las distintas condiciones locales (Figura 1;
Cornell & Harrison, 2014).

Existen diferentes filtros asociados al ensamble de las comunidades locales a partir del pool
regional, el filtro de dispersion, el filtro ambiental, y el filtro generado por las interacciones bidticas (Weiher
& Keddy, 1999). Se les ha denominado “filtros jerarquicos”, dado que se plantean como mecanismos
secuenciales, sin embargo actualmente se considera que interactian entre si y operan simultdneamente
sobre las especies (Cadotte & Tucker, 2019; Mittelbach & McGill, 2019). Un habitat determinado puede
estar asociado a multiples filtros que tendran distinto nivel de importancia (o poder del filtro), siendo pocos
los filtros realmente relevantes en la estructura de las comunidades, a su vez los habitats con menores
efectos de filtros abidticos tienden a experimentar mayores efectos de filtros bidticos. Entre los factores
abidticos reconocidos como filtros importantes estan la sequia, las bajas temperaturas, la falta de oxigeno y

los incendios; mientras que la depredacidn (incluida la herbivoria) y la competencia son reconocidos como



importantes filtros bidticos (Keddy & Laughlin, 2022). Los filtros generan un efecto distinto segun el tipo de
especie, por ejemplo especies comunes son principalmente filtradas por procesos bidticos y abidticos,
mientras que las raras tienden a ser filtradas por dispersién (Mittelbach & McGill, 2019). En este contexto,
es que se reconocen distintos tipos de pools de especies. El pool regional (o pool no filtrado) representa el
conjunto de especies de una region que pueden dispersarse hacia una localidad, independientemente de su
capacidad para tolerar las condiciones ambientales imperantes. Mientras que el pool filtrado (o especifico
de un hdbitat), se corresponde con las especies que pueden dispersarse y persistir en una localidad (Cornell
& Harrison, 2014; Zobel, 2016). Finalmente, el pool potencial incluye las especies con adaptaciones para
cierto habitat (pero que auln no se encuentra en él) y las posibles especies invasoras (Keddy & Laughlin,
2022).

A través del filtrado ambiental, las especies se clasifican a lo largo de gradientes ambientales en
funcién de sus rasgos funcionales y de sus adaptaciones particulares a las condiciones ambientales
imperantes (Chase & Leibold, 2003; de Bello et al., 2012; Sommer et al., 2017; Keddy & Laughlin, 2022).
Tanto las adaptaciones asociadas a los mecanismos de dispersion (Ordoénez-Parra et al., 2023; Ribeiro et al.,
2023), y a habilidades competitivas (e.j. Navas & Violle, 2009; Grime & Pierce, 2012), como las adaptaciones
frente a diferentes condiciones abidticas, estdn vinculadas a rasgos funcionales que son los que realmente
se seleccionan o excluyen frente a los filtros locales (Shipley 2010; de Bello et al., 2012; Spasojevic et al.,
2018). Como resultado del filtro ambiental se evidencia una convergencia de rasgos funcionales dado que
las especies que coexisten tienden a coincidir en sus requerimientos de habitat (de Bello et al., 2012; Zobel
2016). Esta agrupacion funcional puede corresponderse con una base filogenética de las especies, ya que
favorece el establecimiento de especies mejor adaptadas a limitaciones ambientales especificas, lo que
conduce a que los linajes estrechamente relacionados y preadaptados son generalmente favorecidos
(Olivera et al., 2024). No obstante, organismos de especies no filogenéticamente relacionadas también
pueden converger en rasgos similares cuando responden a los mismos filtros ambientales, reflejando

convergencia funcional independiente del parentesco (Kraft et al., 2015).
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Figura 1. Filtros asociados al ensamble de las comunidades locales a partir del pool regional. El pool regional
se corresponde con una determinada flora regional (formada a partir de filtros geograficos e histéricos).
Mediante los procesos de dispersién y de seleccién del habitat (a través de un filtro ambiental), se
descartan ciertas especies mientras que se seleccionaran las especies que presentan rasgos que favorezcan
el desempefio en las condiciones ambientales locales. El flujo es mediado por rasgos o por azar entre las
metacomunidades. A su vez, las interacciones bidticas también seleccionan ciertas especies a escala local en
base al efecto de sus rasgos en el desempefiio. El azar estd presente en las distintas etapas generando

efectos rasgo-independientes.

1.3. Rasgos funcionales

Cémo se profundizé anteriormente el ensamblaje de las comunidades locales a lo largo de un gradiente
ambiental esta causado por un filtro diferencial de especies provenientes del pool regional, en funcién de
sus rasgos funcionales. Un rasgo es una caracteristica morfoldgica, fisioldgica o fenoldgica definida y
medible en los individuos, que se utiliza de forma comparativa entre especies (Violle et al., 2007). Un rasgo

funcional es aquel que influye directamente en la performance o desempefio de los organismos y de la
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especie (McGill et al., 2006). Estos han recibido especial atencién debido a su capacidad de vincular
caracteristicas ecofisiolégicas con el éxito diferencial de las plantas y con la estructura de la comunidad
(Poorter & Bongers, 2006; Shipley, 2010; Rolhauser, 2022). El ambiente afecta el éxito de los individuos en
funcién de sus rasgos funcionales, seleccionando aquellos rasgos capaces de sobrevivir y desarrollarse en
ciertas condiciones ambientales. Esto hace que las especies que coexisten tengan mayor similitud de rasgos,
gue determina éxito similar frente a filtros ambientales. Rolhauser (2022) con un criterio practico, sugiere
priorizar las caracteristicas morfolédgicas individuales que afectan el desempefio de la especie, para los
abordajes de rasgos funcionales en plantas.

La ecologia basada en rasgos funcionales o ecologia funcional, se centra en comprender cémo los
rasgos de los organismos influyen en los procesos ecoldgicos y en el funcionamiento de los ecosistemas; en
este sentido pone énfasis en los roles ecoldgicos de los organismos mas que en sus identidades especificas
(Diaz et al., 2004; Salgado-Negret & Paz, 2015). Los valores promedio o los rangos de rasgos individuales
han demostrado ser herramientas indicadoras para identificar filtros ambientales que influyen en las
comunidades (Diaz et al., 2004). Asimismo, diversas medidas de la varianza o distribucidn de los rasgos han
sido utilizadas para detectar patrones no aleatorios en el ensamblaje de comunidades (Ackerly & Cornwell,
2007). En este sentido, una especie aumenta su abundancia en una comunidad local si sus individuos tienen
valores de rasgos que le confieren mayores probabilidades de supervivencia, reproduccién, dispersién o
crecimiento en las condiciones ambientales que ocurren en cada punto del gradiente (Shipley 2010, Warton
et al., 2015). Por tanto, a medida que el valor de adaptacion de las combinaciones de rasgos cambia a lo
largo del gradiente, la composicidon de las especies que tienen estas combinaciones de rasgos diferentes
también cambia (Shipley 2010; Keddy & Laughlin, 2022).

En los ambientes de alto estrés o fisicamente perturbados, en donde los disturbios suelen eliminar
la biomasa aérea de las plantas, éstas pueden adquirir dos tipos de estrategias asociados a diferentes rasgos
funcionales: uno implica un tiempo de generacidn corto y una alta produccion de semillas (caracteristico de
plantas anuales y algunas perennes tolerantes al estres); mientras que el otro se basa en el rebrote a partir
de meristemas de reserva en plantas perennes (KlimeSova & Klime$, 2007). El segundo tipo de plantas,
denominadas rebrotadoras o “resprouters”, poseen érganos con yemas latentes a partir de las cuales
generan nuevos brotes (Pausas et al., 2016) o presentan adaptaciones para el crecimiento clonal (KlimeSova
et al., 2021; Chelli et al., 2024). Estas yemas latentes constituyen bancos de yemas, que se ubican en
especializaciones subterrdneas de tallos y raices (por ejemplo bulbos, rizomas, raices engrosadas,
xilopodios) (KlimeSova & Klime$, 2007; Fidelis et al., 2009; Appezzato-da-Gldria, 2015; KlimeSova et al.,
2016, 2019; Bombo et al., 2023; KlimeSova & Herben, 2024). Son drganos especializados que permiten la
supervivencia luego de un disturbio, a través del almacenamiento de reservas (principalmente
carbohidratos) y del rebrote desde el banco de yemas (KlimeSova & Klime$§, 2007; Fidelis, 2008; Fidelis et

al., 2014; KlimeSova et al., 2016, 2019; Bombo et al., 2023). Ademas, la capacidad de rebrote esta asociado
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con otros rasgos, como el crecimiento clonal, a través del desarrollo de tallos de propagacion lateral, como
estolones, tallos con crecimiento rastrero y rizomas largos (KlimeSova & Herben, 2015; KlimeSova et al.,
2019; Chelli et al., 2024). A pesar de su importancia, estos rasgos vinculados a la capacidad de rebrote han
recibido menos atencién en comparacién con los rasgos asociados con la adquisicién de recursos (hojas,
raices finas) y la reproduccién sexual (flores, frutos) (KlimeSova et al., 2016, 2024; Herben et al., 2018).
Dado que los rasgos de las plantas son aproximaciones a sus funciones ecoldgicas (Weiher et al.,
1999; Lavorel & Garnier, 2002), la calidad de la informacion derivada de los rasgos en los procesos de
ensamblaje comunitario depende de una adecuada seleccion de los mismos (Rdmermann et al., 2008).
Entre estos, los rasgos del espectro econdmico de las plantas, particularmente los rasgos “LHS”
(hoja-altura-semilla; LHS: Leaf-Height-Seed), han demostrado ser indicadores clave de las estrategias
ecoldgicas y adaptaciones de las especies a gradientes ambientales, especialmente en relacién con la
productividad y la adquisicion de recursos (Diaz et al., 2004; KlimeSova et al., 2015; Herben et al., 2018). Sin
embargo, rasgos relacionados con la capacidad de rebrote y el crecimiento clonal han mostrado una
asociacion débil con los rasgos LHS, lo que indica estrategias alternativas de respuesta a regimenes de
disturbios (KlimeSova et al., 2015). Esto resalta la necesidad de integrar un marco funcional mas amplio que
incorpore los rasgos de crecimiento subterrdaneo y clonal para comprender mejor la dindmica de las
comunidades vegetales que habitan entornos sometidos a distintos regimenes de disturbios y gradientes
ambientales (KlimeSova & Herben, 2015; KlimeSova et al., 2015; Pausas et al., 2015; Herben et al., 2018;
Chelli et al., 2024; KlimeSova & Herben 2024). Este creciente reconocimiento del papel funcional de los
rasgos subterrdneos ha llevado a una redefinicién e integracién de conceptos, dando lugar al término
“forma de crecimiento subterrdneo” (BGF, por sus siglas en inglés), que engloba todas las morfologias y

adaptaciones del crecimiento clonal y del banco de yemas a nivel subterraneo (KlimeSova et al., 2024).

1.4. Interacciones bioticas en gradientes de estrés

La importancia de las diferentes interacciones bidticas tiende a variar a lo largo de los gradientes
ambientales (Bertness & Callaway, 1994; Brooker et al., 2008; Silliman & He, 2018). La hipdtesis de
gradiente de estrés (Stress Gradient Hypothesis, SGH) propone que existe una variacion en la importancia
relativa de las interacciones bidticas a lo largo de un gradiente de estrés ambiental (Bertness & Callaway,
1994). Segun esta hipétesis, las interacciones positivas (e.]. facilitacion, mutualismo), son mds frecuentes en
ambientes con alto estrés fisico o bidtico (fuerte presidn de consumo), ya que ciertas especies pueden
mejorar las condiciones para otras al atenuar las condiciones desfavorables del entorno (ej. al proporcionar
sombra, reducir la salinidad del suelo, etc. (He et al., 2013). En tanto que las interacciones competitivas y el

control por depredacién son preponderantes en condiciones ambientales favorables, ya que los organismos
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compiten por recursos relativamente abundantes (Bertness & Callaway, 1994, Callaway & Walker, 1997;
Brooker et al., 2008; He & Silliman 2016). No obstante, procesos aditivos o sinérgicos entre interacciones
bidticas y estrés ambiental han sido reportados (Silliman & He 2018). Esto se debe a que las condiciones
ambientales desfavorables pueden afectar la habilidad competitiva de las especies o su vulnerabilidad a la
depredacién generando escenarios sinérgicos entre el estrés ambiental y la fuerza de las interacciones
bidticas (Silliman & He 2018). Adicionalmente, aunque numerosos estudios han respaldado la SGH, su
aplicabilidad general esta limitada por la variabilidad entre especies, la naturaleza del gradiente de estrés
considerado y las diferencias entre los ecosistemas. En este contexto Maestre et al. (2009), sugieren que la
SGH es mas predecible cuando se consideran conjuntamente la historia de vida de las especies involucradas
(capacidad competitiva vs. tolerancia al estrés), el tipo de estrés abidtico (limitante de recursos o no) y
cuando se considera la frecuencia general de interacciones a lo largo de gradientes de estrés (no solo las
interacciones especie - especie) y la variabilidad en la intensidad de interacciones especificas.

En comunidades vegetales, se considera que en ausencia de estrés ambiental y disturbios, la
competencia tiende a estructurar las comunidades, incluso produciendo parches monoespecificos de
vegetacion. Por el contrario, en los casos mas extremos de estrés o disturbios, el desarrollo de plantas
gueda limitado y éstas escasean limitando la competencia (Grime & Pierce, 2012). Aunque es de esperar
que la facilitacién sea importante cuando las plantas crecen en ambientes abidticamente estresados,
adquiere mayor importancia cuando el estrés es alto pero no extremo (Brooker et al., 2008).

El estrés ambiental afecta los procesos metabdlicos comprometiendo el balance energético y
osmotico de los organismos (Grime & Pierce, 2012), requiriendo las plantas tolerantes al estrés
adaptaciones especificas para estas condiciones (Grime, 1974). Grime propone un modelo de equilibrio
basado en el desarrollo de distintas estrategias adaptativas relacionadas con las capacidades de tres tipos
de plantas, denominado modelo CSR, por las siglas C- competidoras, S- tolerantes al estrés, R- ruderales
(Grime 1974, 1977). Las competidoras se corresponden con individuos que monopolizan la captura de
recursos en habitats productivos; las especies tolerantes al estrés soportan condiciones ambientales
desfavorables; y las ruderales restablecen sus poblaciones en circunstancias de destruccion severa de la
vegetacion. Este modelo a su vez, supone una relacién entre las estrategias adaptativas y tres factores
determinantes en sus habitats: la competencia, el estrés y los disturbios. Los habitats mas productivos
promueven la competencia, mientras que el estrés y los disturbios la limitan (Grime & Pierce, 2012).

Si se toma en cuenta el gradiente ambiental que ocurre desde ambientes mas productivos hacia un
aumento progresivo de severidad ambiental, la diversidad muestra una curva en joroba, con una caida hacia
los extremos de estos gradientes, y una zona central de alta diversidad en la que coexisten especies con
distintas estrategias adaptativas (Fig. 2) (Grime 1973 en Grime & Pierce, 2012). En zonas del gradiente con
mayor productividad dominan las especies competidoras, progresivamente al decaer la productividad y bajo

ciertas condiciones de estrés (bajo - intermedio), hay una coexistencia de estrategias. Ante un aumento de
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condiciones de estrés principalmente las plantas tolerantes al estrés son las que logran desarrollarse, y su
riqueza decae con la intensidad extrema de severidad ambiental (Fig. 2a) (Michalet & Touzard, 2010). Este
efecto, puede en parte verse contrarrestado por interacciones positivas entre especies (Lasso-Rivas, 2015),

en niveles medios y altos de severidad ambiental pero no en niveles extremos (Fig. 2b) (Brooker et al.,

2008).
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Figura 2. a- Riqueza de especies de distintas estrategias adaptativas, a lo largo de un gradiente creciente
estrés ambiental y decaimiento de la productividad. b- Interacciones que reciben las especies competidoras
(curva verde) y las especies tolerantes al estrés (curva anaranjada). (Redibujado a partir de Michalet &

Touzard [2010], adaptado de Michalet et al.,[2006] y Grime [1973]).

Adicionalmente, se ha evidenciado que los rasgos de las especies que interactian pueden influir en
las interacciones entre especies a lo largo de los gradientes de estrés (Lortie & Callaway, 2006; Castanho et
al., 2012, He et al., 2013). En este sentido, rasgos como forma de crecimiento, el ciclo de vida, la tolerancia
al estrés, la capacidad competitiva y el origen (nativo vs. exético), pueden condicionar el resultado de las
interacciones (He et al., 2013). Por ejemplo, en relaciéon a la forma de crecimiento He et al. (2013)
evidenciaron efectos diferenciales en relacién al estrés, las hierbas mostraron efectos altamente
competitivos en condiciones de bajo estrés, especialmente las especies anuales; mientras que arbustos y
arboles suelen generar efectos facilitadores en condiciones de bajo estrés. A su vez, no solo los rasgos de la
planta objetivo son importantes a la hora de medir el efecto de las interacciones, es necesario considerar

también los rasgos de plantas vecinas.

15



1.5. Zona costera en Uruguay

La zona costera de Uruguay consolido a lo largo de su historia un protagonismo sustancial en el
desarrollo nacional. Se trata de en una faja de un ancho promedio de 8 km, donde se estima que reside el
53% de la poblacion total del pais (Gomez, 2011), se concentra el 75 % del PBI nacional y el 90 % de los
ingresos nacionales derivados del turismo (Goso et al., 2011). Este desarrollo a lo largo de la costa trajo
aparejado fuertes alteraciones del paisaje original, relacionadas con la diversidad de actividades que esta
area sustenta. El contexto histdrico en el que se desarrolld la urbanizacién costera uruguaya, ha modelado
la manera de construir los espacios verdes desde la llegada de los primeros pobladores a partir de la
conquista del territorio por parte de los europeos. Asi fue como se foresto la costa con especies exéticas con
el objetivo de controlar el movimiento de las dunas tanto para la urbanizacién como para el desarrollo de
actividades ganaderas y de hacer mds amigable la instalacion de viviendas, necesitadas de abrigo vy
proteccidn contra la excesiva insolacién y la incidencia de los fuertes vientos. Especificamente, la ganaderia
y el desarrollo urbano en areas costeras determiné los inicios de la forestacidon con especies exdticas para
contrarrestar los efectos negativos de los movimientos de arena (Alonso-Paz, 2005). Posteriormente, se
transforman las tierras costeras infértiles para la ganaderia extensiva en un proyecto de balneario de casi
300 kms de largo, generando uno de los mayores cambios de uso del suelo del pais, sin considerar las
dinamicas naturales del sitio, como la circulacion de la arena en playas arenosas, la afectacién de la
cobertura vegetal nativa, la fragmentacion de habitats preexistentes en parches aislados y expuestos al
avance urbano (Gadino & Taveira, 2020).

La consiguiente urbanizacidn y desarrollo turistico costero han afectado drasticamente la flora y la
vegetacion natural (Alonso-Paz & Bassagoda, 1999; Delfino et al., 2005), debido a la degradacion y
alteraciones producto de la nivelacién o el relleno para la construccion urbana (Gadino & Taveira, 2020),
pérdida de habitat por la presencia de residuos de cal y escombros que alcalinizan el suelo, asi como por las
aguas residuales de las viviendas (Marchesi et al., 2013). Ademas de la forestacién con especies exodticas, la
vegetacion herbdcea preexistente ha sido desplazada en parte por las especies introducidas en los jardines
privados (Lopardo & Segura 2024). Este es el caso de Cynodon dactylon utilizado para la implantacién de
céspedes (Delfino & Masciadri, 2005), adicionalmente los jardines privados con plantas introducidas
generan homogeneidad de especies y pérdida del micro-relieve y de la flora del lugar (Marchesi et al.,
2013). En consecuencia actualmente, las zonas costeras con vegetacion original se limitan a dreas relictuales
(Alonso-Paz, 2005; Delfino & Masciadri, 2005; Gadino & Taveira, 2020; Puppo et al. 2020). Las puntas
rocosas costeras no estdn ajenas a las alteraciones y amenazas mencionadas anteriormente, el acelerado
desarrollo urbano turistico a lo largo de toda la costa incluidos estos ambientes, a las que se le suma
ademas la colecta de plantas principalmente por coleccionistas o por fines ornamentales, que afecta las

poblaciones (Marchesi et al., 2013). Debido a estas amenazas y su ocurrencia en superficies, los herbazales
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rupicolas han sido considerados en peligro de conservacion planteando la necesidad de que se tomen
medidas urgentes para su proteccion (Fagundez & Lezama, 2005; Mai et al., 2019).

La situacion de las diferentes puntas rocosas del Uruguay es variable segun la historia de uso vy el
desarrollo urbano turistico a las que fueron estdn expuestas, de la misma manera varia el conocimiento
disponible sobre cada una de ellas. De estos sitios, Cabo Polonio y Cerro Verde estan incluidas dentro del
Sistema Nacional de Areas Protegidas, y son los Unicos para los que se cuenta con relevamientos que
describen su flora y vegetacion: para Cabo Polonio (Delfino & Masciadri, 2005; Masciadri et al., 2006;
Picasso & Gonzalez 2015) y para Cerro Verde (Alonso- Paz & Bassagoda, 2003). De las puntas rocosas
atlanticas restantes, previamente a esta tesis, no se disponian de estudios que documenten la diversidad de
La Pedrera, mientras que para Punta Ballena se dispone del informe técnico realizado por Bonifacino (2015)
y la revalorizacidon de este ambiente por Puppo et al. (2020), a lo que se agrega el Capitulo 1 de esta tesis
(Mai et al., 2022). En sintonia con las problematicas existentes a lo largo de la costa, en 2023 se presenta
ante el Ministerio de Ambiente una propuesta de urbanizacién a gran escala en Punta Ballena (IAR Punta
Ballena, 2023), lo cual disponibilizé conocimiento adicional sobre su diversidad vegetal (Mai et al., 2022;
CURE, 2023; Marchesi et al., 2023), asi como la comprensidon de sus mecanismos y patrones subyacentes

son esencial para establecer lineamientos de gestidn para este caso en particular.

1.6. Comunidades vegetales en puntas rocosas

Los ambientes rocosos han sido reconocidos en todo el mundo como puntos calientes de diversidad
ya que frecuentemente sustentan comunidades Unicas con altos niveles de endemismos (Porembski &
Barthlott, 2000; Cantero et al., 2016, 2017, 2021; Silveira et al., 2016). Tienden a ser una discontinuidad en
el paisaje, en donde la vegetacion asociada es marcadamente distinta a la vegetacién circundante (Cantero
et al., 2021; Tavilla & Lanfranco 2025). Esto sucede también en la costa ocednica de Uruguay, en donde las
puntas rocosas sustentan un numero considerable de endemismos (Alonso Paz & Bassagoda, 2003; 2006),
entre las que es posible encontrar tanto endemismos de Uruguay y de la Regidén Uruguayense (Rio Grande
do Sul y Santa Catarina, Brasil y Centro-este de Argentina), asi como especies prioritarias para la
conservacion y amenazadas (Marchesi et al, 2013), albergando taxa tipicos de floras tropicales y
subtropicales, siendo para varias especies el limite sur de su distribucion geografica (Alonso Paz &
Bassagoda, 2003, 2006; Delfino et al., 2005; 2011). Dada la severidad de estos ambientes que han llevado a
las plantas al desarrollo de rasgos que les permite sobrevivir en esas condiciones severas (Porembski &
Barthlott, 2000; Cantero et al., 2021), es a su vez esperable la presencia de ecotipos. Estos se tratan de

poblaciones de una especie que presentan caracteristicas morfolégicas y fisondmicas particulares asociadas
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a las condiciones ambientales, involucran una base genética como resultado de los procesos de adaptacion
local (Hufford & Mazer, 2003).

En las puntas rocosas oceanicas el reclutamiento de especies a partir del pool regional estaria
regulado por la accién de un filtro ambiental impuesto por las condiciones de estrés del medio oceanico
(Grime & Pierce, 2012; Kraft et al., 2015; Dayrell et al., 2021), que involucra factores como la salinidad, el
viento y la reducida disponibilidad de suelo y agua dulce, cuyos gradientes estdn definidos principalmente
por la distancia a la costa. El efecto combinado de mas de un factor, como la salinidad y la marea
produciendo inundaciones temporales, es un filtro poderoso que reduce el pool local de especies (Keddy &
Laughlin, 2022). A su vez, su composicidon vegetal es muy diversa, donde coexisten especies con diferentes
afinidades, desde rupicolas, psamofilas, hidréfilas y haldfilas adaptadas a las condiciones ambientales
variadas de estos sitios (Alonso-Paz & Bassagoda, 2003, Delfino & Masciadri, 2005; Delfino et al., 2005;
Masciadri et al., 2006). Esta combinacién de especies con diferentes preferencias ambientales podria
constituir uno de los mecanismos que explica la alta diversidad reportada en estos ambientes. La diversidad
puede verse potenciada por un efecto de almacenamiento espacial dentro de cada punta rocosa (Scrosati et
al., 2011), fomentando dindmicas fuente-sumidero en las que el reclutamiento en habitats subdptimos se
potencia debido a la dispersién desde habitats mas adecuados (Hanski, 1999; Leibold et al., 2004; Keddy &
Laughlin, 2022). Ademds, cuando diferentes ensambles del pool regional tienen un rendimiento éptimo en
diferentes niveles de este gradiente ambiental, la sustitucién espacial de los grupos funcionales puede
aumentar aun mas la diversidad de la comunidad (Cornwell & Ackerly, 2009; Scrosati et al., 2011; de Bello et
al., 2012; Cornell & Harrison, 2014).

Tanto en los ambientes rocosos, como en distintos ambientes costeros se ha evidenciado el
desarrollo convergente de rasgos especificos que permiten a las especies vivir en altas condiciones de
estrés (Chebataroff, 1950, 1952; Boeger & Gluzezak, 2006; Porembski, 2007; Poot et al., 2012; Silveira et al.,
2016; Cantero et al., 2017, 2021; Cartwright, 2019; de Battisti, 2021; Ciccarelli & Bona, 2022). En las puntas
rocosas costeras coexisten distintos grupos de especies, entre los que se pueden encontrar especies
haldfilas (tolerantes a la salinidad), psamdfilas (que crecen en sustratos arenosos) y rupicolas (que crecen
entre y sobre rocas); entre otras. Estos grupos se corresponden con estrategias ruderales, siendo pioneras
en la colonizaciéon de los ambientes costeros (Alonso-Paz & Bassagoda, 2002; Ciccarelli & Bona, 2022;) asi
como tolerantes al estrés (Negreiros et al., 2014; Ciccarelli & Bona, 2022; Cantero et al., 2021).

Las haldfilas poseen la facultad de mantener una presidon osmatica relativamente alta en sus tejidos
debido a la acumulacidn de sales, lo que les permite reservar agua aun en lugares con elevada
concentracion salina (Chebataroff, 1950; 1952), mientras que las psamdfilas son tolerantes a la intensa
movilidad del sustrato arenoso (Boeger & Gluzezak, 2006). En el gradiente costa-continente de dunas se ha
evidenciado que ambos tipos de plantas forman un grupo heterogéneo de comunidades herbaceas junto

con arbustivas que mezclan rasgos ruderales y tolerantes al estrés (Ciccarelli & Bona, 2022). Entre los rasgos
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convergentes se encuentran las formas de vida predominantemente geodfitas rizomatosas y caméfitas o
hemicriptdéfitas reptantes (Almeida & Araujo, 1997); rasgos foliares como suculencia, presencia de tricomas
y parénquima acuifero, engrosamiento de cuticula, seccién de las hojas eliptica o casi circular, elevado
espesor de limbos y baja densidad de estomas que permiten una mayor eficiencia fotosintética al reducir la
pérdida de agua, de manera de tolerar la insolacién y las altas temperaturas (Chebataroff, 1950, 1952;
Boeger & Gluzezak, 2006; Bona et al., 2020; Ciccarelli & Bona, 2022). Junto con tallos y sistemas
subterraneos resistentes, engrosados o lefiosos, que almacenan reservas de agua, inulina y almidén para
promover el rebrote en periodos favorables (Bona et al., 2020; Ciccarelli & Bona, 2022).

Las plantas rupicolas por su parte, presentan adaptaciones morfoldgicas para desarrollarse en el
sustrato rocoso, sobrevivir con escasez de agua y baja disponibilidad de nutrientes, entre estas plantas se
destacan las suculentas y las plantas vasculares tolerantes a la desecacion (Porembski, 2007). Estas ultimas
estan adaptadas a permanecer en estado de latencia durante largos periodos de sequia y luego su
metabolismo vuelve a reactivarse en periodos favorables, también se les conoce como “plantas de la
resurreccion” (Porembski & Barthlott, 2000). Entre las adaptaciones que exhiben, las rupicolas se
caracterizan por presentar caracteres xeromoérficos (en respuesta al estrés hidrico), siendo los mas
frecuentes: baja altura de plantas y frecuencia de habitos postrados y rosetas, area foliar especifica baja
(hojas pequefas o ausentes), suculencia, cuticulas gruesas, enrollamiento de limbos foliares, presencia de
indumento blanco o sericeo (para minimizar la radiacidn absorbida por las hojas) (Silveira et al., 2016;
Cantero et al.,, 2021). Asi como desarrollo de estructuras radiculares o micorrizas especializadas para
optimizar el acceso al agua dulce (Poot et al., 2012), desarrollo de raices superficiales para la rapida
captacion de agua de lluvia (Silveira et al., 2016), y de estructuras subterraneas engrosadas (ej. xylopodios,
rizomas, bulbos) para almacenamiento de agua, nutrientes y carbohidratos (Silveira et al., 2016; Cantero et
al., 2021).

La heterogeneidad espacial y temporal del ambiente fisico también juega un papel clave en Ila
estructuraciéon de la composicién de las comunidades vegetales. Sitios con caracteristicas geoldgicas
contrastantes y discontinuas pueden estimular la especiacidn, a través de la adaptacion local en respuesta al
ambiente (Cantero et al., 2021). La seleccidn resultante, que varia espacialmente conduce a una divergencia
genética entre poblaciones que dependiendo de la intensidad del flujo, puede mantener la diversidad
adaptativa intraespecifica o conducir a la especiacidon ecoldgica. Los ambientes rocosos presentan una
heterogeneidad geomorfoldgica que determina un vasto espectro de microhdabitats, como cuevas, grietas,
fisuras, charcos entre rocas, roca desnuda, lagunas efimeras, laderas (Silveira et al., 2016), los que sustentan
distintos tipos de comunidades vegetales promoviendo la diversidad local. Al proporcionar una variedad de
microhabitats adecuados para especies con diferentes adaptaciones y necesidades, la heterogeneidad a
pequefia escala permite la segregacion espacial de especies (Kraft et al., 2015; Dayrell et al., 2021). Los

estudios sobre ecosistemas sometidos a alto estrés, que presentan comunidades diversas, sugieren que la
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estructura y composicion de éstas dependen de la interrelacion entre las interacciones bidticas y la

heterogeneidad microambiental (Dayrell et al., 2021).

Los ambientes rocosos marinos son sistemas modelo para el estudio del ensamblaje de
comunidades en condiciones de estrés y disturbios (Scrosati et al., 2011; Carneiro et al.,, 2021).
Especificamente, la zona intermareal y supramareal rocosa presentan un fuerte gradiente vertical en las
condiciones de estrés y disturbios (e.j. Paine 1966; Scrosati et al., 2011). Esto involucra por ejemplo la
accion fisica del oleaje, cambios de niveles de marea con desecacion e inundacién, temperatura, salinidad y
disponibilidad de oxigeno, etc. Lo cual ha sido ampliamente utilizado para visualizar y conceptualizar
aspectos centrales de la ecologia de comunidades—e.g. especie clave, disturbio intermedio, escalamientos
con masa, limites ambientales al largo de cadenas, redes multicapa (Scrosati et al., 2011; Silliman & He
2018). La zona supralitoral es la franja terrestre por encima del nivel de marea alta, aqui es donde es posible
la vida de plantas superiores. Si bien no hay una accién directa y frecuente de la marea, representan la zona
de transicidon entre los ambientes netamente terrestres y marinos, presentando un gradiente escalonado en
relacion a la intensidad y naturaleza de los filtros ambientales a lo largo del gradiente costa - continente
(Chappuis et al., 2014). Debido a esta ubicacién intermedia, las puntas rocosas costeras estan expuestas a
una combinacion de condiciones ambientales estresantes y disturbios recurrentes (ver Seccion 1.1), que
actyan de manera simultanea y generan un contexto de multiples factores extremos. Esto convierte a estos
ambientes en escenarios ideales para estudiar procesos de ensamblaje comunitario bajo gradientes
pronunciados de estrés y disturbio. En ellos es posible observar directamente la acciéon de los filtros
ambientales sobre la colonizacién y persistencia de especies, los patrones de reclutamiento luego de la
apertura de espacio tras un disturbio, los efectos de la atenuacién progresiva de dichos filtros a medida que
se avanza hacia el continente, la seleccion de rasgos funcionales especializados asociados a tolerancia al

estrés, y el cambio de rasgos a lo largo del gradiente, entre otros procesos relevantes.

En sintesis, las puntas rocosas costeras pueden considerarse sistemas modelo para el estudio de
comunidades en ambientes de alto estrés y disturbios. Se esperaria que estén ensambladas por un bajo
numero de especies, sin embargo sustentan una alta diversidad con comunidades vegetales caracteristicas
de estos ambientes. También, se espera que las especies presenten rasgos funcionales en respuesta a las
condiciones de estres de estos sitios (Grime & Pierce, 2012; Cartwright, 2019; Keddy & Laughlin, 2022).
Dado que geograficamente se encuentran separadas por arcos de playa, las comunidades se encuentran lo
suficientemente aisladas con diferencias marcadas entre si. Documentar la diversidad de las puntas rocosas,
y comprender los mecanismos y procesos que la determinan, es un conocimiento de base necesario para

establecer medidas de gestidon o manejo adecuadas.
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2. Hipétesis y objetivos

En el contexto actual, en que la costa del pais presenta un ritmo de crecimiento urbano turistico marcado,
con la consecuente degradacién y pérdida de habitat, esta tesis busca la generacién de conocimiento basico
en relacién a las comunidades vegetales en las puntas rocosas de la costa atlantica de Uruguay. A través de
la comprensién de las siguientes preguntas centrales:

1) éCudles son las especies vegetales presentes y que caracteristicas tiene la vegetacion en las puntas
rocosas de la costa Ocednica de Uruguay?

2) éCudl es el papel del gradiente local de estrés ambiental y disturbios sobre la diversidad de estas
comunidades?

3) éComo influye el entorno regional en la composicion y riqueza de estas comunidades?

4) iCémo cambian los rasgos funcionales que son seleccionados en distintos sectores del gradiente costa-

continente?

2.1. Hipotesis general

Las puntas rocosas estan sometidas a condiciones de estrés y disturbios propias del ambiente marino
costero, las cuales actuan como filtros ambientales tanto a escala local como regional; estos filtros,
asociados al gradiente costa—continente, determinaran la riqueza y composicion de las comunidades, asi
como los principales rasgos funcionales que son seleccionados a nivel de especies para habitar este

gradiente.

2.2. Objetivo general

El objetivo general de esta tesis es caracterizar la diversidad vegetal de las puntas rocosas de la costa
atlantica de Uruguay, determinar los principales mecanismos que la sustentan y evaluar los rasgos
funcionales de las especies presentes en estas comunidades vegetales. Este objetivo general se abordd a

través de tres objetivos especificos, y cada uno de ellos corresponde a un capitulo de la tesis (Cuadro 1).

2.3. Objetivos especificos
1) Caracterizar la flora y vegetacién de una punta rocosa de la costa atlantica de Uruguay.
2) Determinar los principales mecanismos locales y regionales que sustentan la diversidad vegetal.

3) Evaluar el papel de las formas de crecimiento subterraneas en el ensamblaje de estas comunidades.
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3. Estructura de la tesis

Esta tesis se trata de un compendio de articulos vinculados a las preguntas centrales que motivaron esta
investigacion. El capitulo 1 corresponde al articulo “Vascular plants of Punta Ballena: dataset for
conservation of an endangered hotspot from Uruguay” en el que se detalla la flora de una de las puntas
rocosas estudiadas en el marco de esta tesis y se describen los distintos tipos de vegetacién presentes en
este sitio. Se discuten las especies histéricamente registradas en el sitio, y los registros actuales permitiendo
establecer especies extintas para esta localidad. Para la flora del lugar se generd una clasificacidon de formas
de vida, dado que las clasificaciones globales mas utilizadas (ej. Raunkiaer 1934) generan categorias que se
solapan al ser aplicados a especies de la regidn subtropical (Ferreira, 2014). A su vez, la flora del lugar es
discutida en relacion a la presencia de endemismos (definidas por la distribucion de cada especie) y de
especies catalogadas como amenazadas o prioritarias para ser conservadas (utilizando categorias nacionales
e internacionales). Esta contribucién, documenta la alta diversidad de Punta Ballena, con numerosas
especies endémicas de la region, de Uruguay y dos endemismos locales, asi como numerosas especies de
interés para la conservacion. A lo largo de esta punta rocosa se reconocen ocho tipos de vegetacion
diferentes: cinco caracterizadas por especies herbaceas nativas, una dominada por especies lefiosas, y dos
tipos de vegetacion asociados a procesos antropogénicos: uno dominado por especies exdticas y otro

asociado a ambientes perturbados.

En el Capitulo 2 “Unraveling the local and regional determinants of the high plant diversity at rocky marine
habitats in Uruguay”, se destacan a las puntas rocosas ocednicas como sitios de alta diversidad vegetal,
actuando como reservorio de especies con interés para su conservacion y endemismos. La alta presencia de
especies no costeras en las puntas rocosas, evidencian mecanismos complejos a la hora de explicar la
diversidad de estos ambientes, la cudl esta relacionada con un efecto combinado de procesos locales y
regionales. Regionalmente, los propagulos de los distintos tipos de vegetacion del entorno (pool regional)
configuran un efecto de masa que potencia la representacién local de biotas. A escala local, la riqueza de
especies esta explicada por diversas variables locales, probablemente debido a la atenuacién del filtro de
estrés marinos, la altitud, la distancia a la costa y la cobertura vegetal promueven la riqueza; mientras que la
disponibilidad de sustrato la reduce, favoreciendo la exclusion competitiva en parcelas con mas recursos y

condiciones micro-ambientales homogéneas.

El capitulo 3 “Stress gradients in marine rocky outcrops determine differential selection strength for
belowground growth form in plants” , aborda los rasgos funcionales que son seleccionados en las especies
de mayor frecuencia en las puntas rocosas de la costa Atlantica y su relacién con el gradiente de estrés y

disturbios costa - continente. Los érganos subterrdneos de las plantas (tanto del sistema radicular como de
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origen caulinar) se integraron bajo el término “forma de crecimiento subterraneo" (BGF, KlimeSova &

Herben, 2024). Los mismos, son importantes reservorios de yemas latentes que permiten el rebrote y

crecimiento clonal de las especies en respuesta a los disturbios o a las condiciones del gradiente de estrés

costero. Estos érganos subterrdneos son rasgos funcionales de las especies que presentan un fuerte vinculo

con las condiciones ambientales locales, estan sometidas al filtro ambiental; determinando la supervivencia

de las especies y condicionando el ensamble de las comunidades. En este capitulo se propone: describir la

diversidad funcional de BGF en comunidades vegetales asociadas a cuatro puntas rocosas de Uruguay, y

evaluar su papel en el desempefio de las especies y el ensamblaje de las comunidades a lo largo del

gradiente costa-continente.

Cuadro 1. Resumen de los tres Capitulos que integran esta tesis.

Capitulo 1

Vascular plants of Punta
Ballena: dataset for
conservation of an
endangered hotspot from
Uruguay.

Capitulo 2

Unraveling the local and
regional determinants of the
high plant diversity at rocky
marine habitats in Uruguay.

Capitulo 3

Stress gradients in marine
rocky outcrops determine
differential selection

strength for belowground

growth form in plants.

Marco
conceptual

Las puntas rocosas presentan
especies adaptadas a las
condiciones de estrés de
estos sitios, dado
principalmente por la
salinidad y el sustrato rocoso.

Ensamblaje de comunidades de
plantas de puntas rocosas
costeras. Evaluacién del efecto de
variables locales (asociadas al
estrés costero y disturbios), y
regionales (habitat tipico de las
especies) sobre la diversidad de
especies.

Las plantas con érganos
especializados subterraneos
se integraron bajo el término
“forma de crecimiento
subterraneo" (BGF). Estos
drganos subterraneos
permiten el rebrote o
crecimiento clonal de las
especies luego de los
disturbios o en respuesta al
gradiente de estrés costero.

Justificacion

Con el fin de contribuir al
desarrollo de planes de
conservacion, este trabajo
busca brindar informacién de
base sobre la floray
vegetacion del lugar, que se
encuentra amenazado por el
avance urbano-turistico.

Las puntas rocosas estan
sometidas a condiciones
ambientales que determinan un
gradiente de estrés y disturbios.
El mismo representa un filtro
ambiental para el ensamblaje de
las comunidades, sin embargo, las
comunidades de las puntas
rocosas costeras presentan una
elevada diversidad vegetal a
escalas espaciales reducidas.

Los érganos subterraneos
engrosados, con yemas
latentes, o aquellos que
permiten un crecimiento
clonal, son rasgos de las
especies que presentan un
fuerte vinculo con las
condiciones ambientales
locales. Estan sometidos al
filtro ambiental;
determinando la
supervivencia de las especies
y condicionando el ensamble
de las comunidades.
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Capitulo 1

Vascular plants of Punta
Ballena: dataset for
conservation of an
endangered hotspot from
Uruguay.

Capitulo 2

Unraveling the local and
regional determinants of the
high plant diversity at rocky
marine habitats in Uruguay.

Capitulo 3

Stress gradients in marine
rocky outcrops determine
differential selection

strength for belowground

growth form in plants.

Objetivos Generar la lista de plantas Evaluar los factores ambientales Describir la diversidad
vasculares de la punta rocosa | que determinan la diversidad a funcional de BGF en
costera de Punta Ballena e escala local; y como influye el comunidades vegetales
identificar sus comunidades pool regional en la composicion asociadas a cuatro puntas
vegetales. de especies a lo largo del rocosas de Uruguay, y

gradiente de estrés y disturbios. evaluar su papel en el
desempefio de las especies y
el ensamblaje de las
comunidades a lo largo del
gradiente de estrésy
disturbios.

Abordaje Revisidon de muestras de Se estudiaron cuatro puntas A partir del muestreo

metodoldgico

herbario del lugar,
relevamiento de campo en
distintas estaciones para
establecer las especies
presentes actualmente.
Identificacién y
georeferenciacion de
distintos tipos de vegetacion
en base a la composicion de
especies. Se propone una
clasificacion de formas de
vida para las especies de las
puntas rocosas.

rocosas de la costa Atlantica de
Uruguay, a través de un muestreo
aleatorio estratificado en relacién
a la distancia a la costa,
registrando la presencia de
especies y las condiciones
ambientales. Los taxa fueron
asignados a diferentes ensambles
de especies de acuerdo al tipo de
vegetacion tipica que habitan. Se
realizaron GLM-regresién de
Poisson, regresiones cuantiles y
analisis jerarquicos para
identificar los factores
subyacentes a la riqueza local y la
estructura espacial de la
vegetacion.

aleatorio estratificado en
funcidn de la distancia a la
costa se obtuvieron las
especies con mayor
frecuencia en el sistema.
Para este conjunto de
especies se asignoé el BGF. Se
evaluo la probabilidad de
aparicion de diferentes
rasgos de BGF a lo largo del
gradiente ambiental de
elevacion, distancia a la costa
y disponibilidad de sustrato.

Resultados
principales

Este articulo documenta la
alta diversidad de Punta
Ballena (427 especies, 5
extintas localmente),
presenta numerosas especies
endémicas de la regién (45),
de Uruguay (15) y dos
endemismos locales, asi
como numerosas especies de
interés para la conservacion:
SNAP (33) y UICN (5).
También describe y brinda la
localizacion de los distintos
tipos de vegetacion del sitio.

La alta diversidad de estos sitios
se explica por la combinacién de
ensambles de especies del pool
regional, la mayoria de ellos no
costeros. Estos ensambles se
ubican de manera diferencial en
distintos sectores del gradiente
de estrés. La elevacién, la
distancia a la costa y la cobertura
vegetal promueven la riqueza, por
la atenuacidn del filtro de estrés.
La disponibilidad de sustrato
redujo la riqueza, probablemente
debido a la exclusidn competitiva
como resultado de mas recursos y
condiciones microambientales

El efecto de los distintos
rasgos de BGF sobre el
rendimiento de las plantas
cambia significativamente a
lo largo del gradiente de
estrés y disturbios en los
afloramientos rocosos
marinos. La interaccion y
combinacidn de diferentes
niveles de elevacién,
distancia a la costa 'y
disponibilidad de recursos
crean un rango de
condiciones
microambientales, que
resultan en respuestas no
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Capitulo 1

Vascular plants of Punta
Ballena: dataset for
conservation of an
endangered hotspot from
Uruguay.

Capitulo 2

Unraveling the local and
regional determinants of the
high plant diversity at rocky
marine habitats in Uruguay.

Capitulo 3

Stress gradients in marine
rocky outcrops determine
differential selection

strength for belowground

growth form in plants.

mas homogéneas.

lineales en presencia de
estos rasgos.

Conclusiones

Punta Ballena es catalogado
como un hotspot vegetal, ya
que sustenta una diversidad
floristica excepcionalmente
elevada y un importante
numero de especies
endémicas, prioritarias para
la conservacion y
amenazadas. El trabajo
resalta la importancia de las
puntas rocosas como
reservorios de floray
representa una contribucion
para generar planes de
conservacion del lugar.

La alta diversidad de las puntas
rocosas costeras es
principalmente explicada por un
pool regional de especies
funcionalmente diverso, que
interactua con la heterogeneidad
local, y por condiciones que
potencian o atenuan el efecto del
estrés marino. Las estrategias
eficaces de conservacién y
gestion son fundamentales para
minimizar los efectos
perjudiciales de la urbanizacién,
la fragmentacion y las invasiones
de plantas no autdctonas en estos
habitats diversos.

Se identifican y describen los
rasgos funcionales de
estructuras subterraneas
(BGF), representados en 13
tipos de rasgos diferentes: 8
asociados a adaptaciones de
de tallo, una adaptacion de
raiz, y la ausencia de
modificaciones en tallo (2) y
raiz (2). Los rasgos asociados
a BGF afectan el desempefio
de las especies y, por tanto,
condicionan el ensamblaje
de la comunidad
dependiendo de su ubicacién
alo largo del gradiente de
estrés y disturbios.

4. Area de estudio

En Uruguay, la costa atlantica se extiende desde Punta del Este hasta la Barra del Arroyo Chuy (Goso et al.,
2011). El area de estudio comprende diversas puntas y afloramientos rocosos ubicados a lo largo de esta
franja costera. En una etapa inicial de esta tesis, se seleccionaron cuatro sitios representativos en funcién de
la mayor disponibilidad de superficie natural: Punta Ballena, La Pedrera, Cabo Polonio y Cerro Verde (Fig. 3).
Si bien Punta Ballena se localiza formalmente en el tramo final de la costa platense, préximo al inicio del
océano Atlantico, se incluyd en este estudio debido a que presenta condiciones ambientales similares y
comparte caracteristicas geoldgicas con las restantes puntas rocosas atlanticas (Goso & Muzio, 2006). Su
incorporacion se justifica también por su relevancia en términos de diversidad vegetal (Bonifacino, 2015;

Puppo et al, 2020; Marchesi et al., 2023), y la vulnerabilidad de este sitio en relacién al avance urbano
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turistico y a la falta de gestion de diversas actividades antrépicas. En términos generales esta tesis se refiere

a las puntas rocosas de la costa atldntica, aunque formalmente Punta Ballena corresponde al tramo final de

la costa platense.
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Figura 3. Area de estudio. a) localizacién de los cuatro sitios seleccionados, y principales ambientes del
entorno.

5. Abordaje metodologico

5.1. Caracterizacion de la flora y vegetacion

La flora (listado de plantas vasculares) de las puntas rocosas se determind mediante la revisién de los
exsiccatas de herbario y prospecciones de campo. Se revisaron las colecciones botanicas de los herbarios de
Facultad de Agronomia (MVFA), del Museo Nacional de Historia Natural (MVM) y del Museo Jardin Botanico
Prof. Atilio Lombardo (MVIB), esta actividad fue realizada entre 2019 y 2021. En cada herbario se revisaron
diferentes familias botanicas, seleccionado aquellos ejemplares colectados en los cuatro sitios de estudio de

esta tesis. Esto permitié determinar un listado preliminar de especies para cada uno de los sitios.
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Posteriormente, se realizaron prospecciones sistemdticas en cada sitio de estudio (entre
2019-2021), para Punta Ballena se incluyen datos de relevamientos anuales realizados entre 2013 y 2018
por los docentes de los cursos de Botanica del Cure (Marchesi, Idjiloff, Mai y Zabaleta). Las salidas de campo
se realizaron principalmente en primavera - verano, lo cual coincide con la época de floracién de la mayoria
de las especies, complementariamente se realizaron relevamientos a fines de verano y otofio, para incluir
especies estivales en los listados de especies de cada sitio. En cada salida a terreno se realizaron recorridas
exhaustivas, a lo largo de la superficie con vegetacion de cada punta rocosa, a fin de registrar las especies
presentes en cada sitio y determinar el listado completo de especies. Las especies sin colectas previas en
los herbarios y las que no pudieron ser identificadas a campo fueron colectadas. La identificacién de
especies se realizé mediante el uso de claves taxondmicas nacionales, bibliografia taxonémica especifica y la
revision de especimenes de herbario previamente identificados por especialistas. Esta actividad fue
mayormente realizada por S. Fernandez, P. Mai, E. Marchesi y M. Zabaleta en el marco del Proyecto CSIC I+D
334 (2019-2021). La clasificacion sistematica utilizada se corresponde con APG IV (2016) para angiospermas,
Christenhusz et al. (2011) para gimnospermas, y PPGI (2016) para helechos y licofitas. Las muestras fueron

posteriormente ingresadas a la coleccidn del Museo Jardin Botanico Prof. Atilio Lombardo (MVIJB).

La asignacion de tipos de vegetacidon en los sitios de estudio se realizd a través de la identificacidn
preliminar de diferentes tipos de vegetacion a partir de imagenes satelitales (Google Earth, 2019), la cual
fue posteriormente verificada y, en caso necesario, corregida mediante observaciones de campo. Segun la
fisonomia de la vegetacion y su composicion de especies, se georeferenciaron puntos a lo largo de cada
punta rocosa. La clasificacion de los tipos de vegetacidn se realizé siguiendo una adaptacion de Fagundez y
Lezama (2005). La estimacion de la superficie correspondiente a cada tipo de vegetacion se efectud
mediante la delimitacién de poligonos georreferenciados, mapeados sobre fotografias aéreas de los

respectivos sitios de estudio.

Detalles e informacién adicional del tratamiento de especies puede encontrarse en la publicaciéon del
Capitulo 1: Vascular plants of Punta Ballena: dataset for conservation of an endangered hotspot from

Uruguay.

5.2. Muestreo estratificado de riqueza y variables ambientales locales

Se trazaron transectas perpendiculares a la linea de costa en cada una de las puntas rocosas seleccionadas.
Dado que la vegetacion no es homogénea a lo largo de la superficie de cada punta rocosa se propuso un
muestreo estratificado, el cual incorpora el gradiente de estrés que se da de la costa al continente y la

orientacidn de la punta rocosa. En este gradiente se reconocieron distintos tramos de muestreo a partir de
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variaciones en el sustrato, la influencia directa de la marea y la vegetacion. En cada tramo se ubicaron tres
cuadrantes de 4 m? (cuadrante grande), en los cuales se evalud el porcentaje cubierto por vegetacién y la
riqgueza total de especies. Se midieron ademas las siguientes variables: disponibilidad de tierra, profundidad
de tierra, cobertura vegetal, altura e identidad de cada una de las especies presentes. En total se realizaron
25 transectas en la zona rupicola dominada por vegetacidn herbacea’, ocho en Punta Ballena, seis en Cabo
Polonio, seis en Cerro Verde y cinco en La Pedrera (Fig. 3), en las cuales se evaluaron un total de 181
Cuadrantes (60 en Punta Ballena, 44 en Cabo Polonio, 39 en Cerro Verde y 38 en La Pedrera). Las diferencias
en el esfuerzo de muestreo para las distintas puntas rocosas se debid a distintas variables como: superficie
total del area natural disponible, heterogeneidad y micro-relieve y presencia de zonas intervenidas y/o

edificadas.

Detalles e informacién adicional esta disponible en la publicacidon del Capitulo 2: Unraveling local and

regional determinants of high plant diversity at marine rocky outcrops in Uruguay.

5.3. Evaluacion de las formas de crecimiento subterraneo

A fin de evaluar las formas de crecimiento subterraneo (BGF), se seleccionaron las especies con una
frecuencia superior a 0,5 a partir de las especies registradas en los cuadrantes de cada sitio de estudio. En
los muestreos de campo se evalué para cada especie registrada en los cuadrantes, la presencia o ausencia
de estructuras subterraneas modificadas. Para esto, se selecciond un individuo adulto y representativo de la
especie en un cuadrante, en sustrato rocoso se observé la estructura presente entre grietas o sobre roca,
retirando el material organico u otros depdsitos superficiales, en sustrato arenoso se excavo para evaluar
toda la estructura hasta 40 cm de profundidad (adaptado de KlimeSova et al. 2019, Bombo et al. 2023). A
campo fue asignado un nombre o descripcién de la estructura subterrdnea observada (ej. bulbo, cormo,
rizoma, ‘base engrosada’, etc). Estas observaciones tomadas a campo se confirmaron mediante revisién
bibliografica y comparacién de estructuras observadas en muestras de herbario. La clasificacién de la
estructura subterranea utilizada es una adaptacién de Appezzato-da-Gléria (2015) y la terminologia sigue a
Beentje (2010). Especificaciones particulares para algunas estructuras observadas e informacion adicional

estan disponibles en la seccién Metodologia del Capitulo 3.

' Dado que este trabajo se centrd en la vegetacion herbacea rupicola, las transectas fueron realizadas sobre sectores
de sustrato rupicola (o con algo de arena) y evitando los ambientes dominados por vegetacion lefiosa (ej. Matorral) o
netamente psamofila (ej. dunas, por la ausencia de sustrato rocoso)
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Abstract

Punta Ballena is the coastal southern tip of the Sierra de la Ballena, a shear zone of two tectonic plates,
located at the beginning of the oceanic coast of Uruguay. Coastal rocky points are especially relevant
because of their high plant richness, moreover their vegetation is endangered mainly due to the high
tourist — urbanistic development of the coast. This study aimed to determine the list of vascular plants
occurring on Punta Ballena coastal rocky point and identify its vegetation communities. Also, to iden-
tify endemic species, threatened and of interest for conservation species; and to analyze the species
historically documented for the site. Punta Ballena stands out for its remarkable species richness with
427 species, dominated by Asteraceae (82), Poaceae (82) and Fabaceae (26). Five vegetation types were
found in the natural area, which allows the combination of species with different adaptations. The site
supports five vulnerable species and one endangered species (IUCN), 33 priority species for conser-
vation, two local endemisms and numerous national (13) and regional (45) endemisms. Regarding
historical collections, to date Punta Ballena has suffered a loss of 14% of its species, this is likely a
direct consequence of the recent urban development. From these historically documented species, we
consider five of them to be locally extinct. Due to these overwhelming results, we consider the site a
diversity hotspot on the Uruguayan coast. It becomes urgent to generate conservation plans that allow
the maintenance of the flora and vegetation communities that are still preserved in the area.

Copyright Patricia Mai et al. This is an open access article distributed under the terms of the mﬂ;

Creative Commons Attribution License (CC BY 4.0), which permits unrestricted use, distribution,
and reproduction in any medium, provided the original author and source are credited.
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Introduction

The Uruguayan coastline has an extension of 473 km on the la Plata River and 233
km on the Atlantic Ocean (Goso et al. 2011), along which a great diversity of envi-
ronments such as rocky points, beaches, dune fields, lagoons, psammophilous shrub-
lands and forests have developed (Alonso Paz and Bassagoda 2003). This diversity
of environments supports a great floristic richness, with estimations of about a third
of the country’s flora species present in a 10 km-wide coastal strip (Alonso Paz and
Bassagoda 2006). Among these environments, rocky coastal points are of special
relevance because of their high plant richness and particular species composition.

Geologically, the estuarine and oceanic coast of Uruguay shows a great diver-
sity of rocky materials and sediments; where coastal rocky points show a varied
geological evolution (Goso and Muzio 2006). Vegetation associated with coastal
rocky points is adapted to the environmental stress conditions given by the oceanic
influence, such as strong winds, wave action, high salinity levels and permanent
insolation (Chebataroff 1942, 1950; Alonso Paz and Bassagoda 2006). Among the
numerous rocky coastal points on the coast of Uruguay, only two of them have
previous studies that describe their flora and vegetation: Cabo Polonio (Delfino and
Masciadri 2005; Masciadri et al. 2006; Picasso and Gonzalez 2015) and Cerro Verde
(Alonso Paz and Bassagoda 2003), and both are protected areas included in the Na-
tional System of Protected Areas (IMPO 2021). Punta Ballena has been highlighted
as a site with high plant diversity in technical reports (Bonifacino s.d., Rodriguez-
Gallego et al. 2008) and was proposed as a relevant remnant patch of coastal vegeta-
tion (Puppo et al. 2020).

Vegetation occurring on coastal rocky points is exposed to alterations and threats
due to the high tourist — urbanistic development that the coastal strip has been ex-
periencing for decades (Alonso Paz 2005; Delfino and Masciadri 2005; Marchesi et
al. 2013). Additionally, in these environments, the extraction of plants mainly due
to collectors or for ornamental purposes affects their populations (Marchesi et al.
2013). Moreover, Fagundez and Lezama (2005) considered the vegetation associ-
ated with coastal rocky points to be in need of conservation, due to their low occur-
rence and their presence on reduced surfaces, and suggested that their persistence is
seriously threatened unless urgent measures are taken for their protection.

In view of the scarce previous research and the rapid degradation of this unique
ecosystem, the aim of this study was to generate a list of vascular plants found on
the coastal rocky point of Punta Ballena and to identify their plant communities. In
order to contribute to the development of conservation plans, this work sought to
identify species that are endemic, threatened and of interest for conservation, as well
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as analyze the species historically documented at the site, and evaluate which ones are
still present and which ones are extinct. The complete plant species list with life form
assessment, type of record and reference voucher, vegetation type where each species
occurs, geographic origin, conservation status and endemism information is detailed.

Materials and methods

Study area

Punta Ballena is a locality whose identity is given by a rocky coastal point. It is
located in Maldonado Department (-34.9132°S, -55.0458°W; Fig. 1A), 12 km west
of Punta del Este, the most important touristic seaside resort in the country. This
rocky point extends into the outer estuary zone of the la Plata River, which is highly
influenced by the Atlantic Ocean (Menafra et al. 2006). According to the Kdppen-
Geiger climate classification system, the study area belongs to the “Cfa” climate cat-
egory, characterized by a humid subtropical climate with hot, humid summers and
mild to cool winters (Kottek et al. 2006). In the zone of the study area, mean annual
temperature is about 17 °C with extreme recorded temperatures of -7 °C in winter,
and 39.2 °C in summer in the 2000-2020 period. Mean annual precipitation is ca.
1,146 mm while annual wind velocity is 3,5 m/s coming predominantly from the
east (Meteomanz 2020).

Punta Ballena is the coastal southern tip of the Sierra de la Ballena, a high defor-
mation area approximately 4 km wide and exposed to at least 300 km in the south-
east Uruguayan territory, which reaches 50 m in height at a distance of 200 m from
the coastline (Spoturno et al. 2012). The Sierra de la Ballena, represents a shear zone
(Gomez Rifas 1995) considered the tectonic limit between two different terrains, to
the west — Terreno Nico Pérez and to the east — Cuchilla Dionisio (Bossi 2003; Goso
and Muzio 2006). It extends from Punta Ballena on the coast, to the north-east of
the country towards Cerro Largo department (Spoturno et al. 2012). This zone is
characterized by a set of metamorphic rocks intensely deformed from materials of
granite composition (Goso and Muzio 2006). Rock mineralogical composition is
highly variable, composed by granite mylonites (feldspar), quartz mylonites (quartz
with very fine muscovite, tourmaline and zircon accessories), philonites and mylo-
nitic porphyry (mainly feldspar and pyrite). Milonite quartz and mylonitic por-
phyry, due to their resistance to erosion, determine the important outcrop ridges
which are highlighted in the study area (Spoturno et al. 2012).

An urbanized and a natural area coexist on the rocky point. The natural area is
about 20 ha. (estimated from Google Earth and corrected with measured data of the
slope of the area; Figs 1B, 2), in which numerous tourist-recreational activities are
carried out, such as fishing, paragliding, rapelling (or abseiling), hiking, and visiting
the caves. It is also highly valued as a place of great scenic beauty, and is used as a site
for bird and whale watching, especially during the season when Eubalaena australis
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whales visit the Uruguayan coasts. Punta Ballena has an access road (Carlos Paez
Vilar6é road, inaugurated in 1978), which separates the eastern-oriented slope
from the western-oriented slope. The natural area of the rocky point is surrounded
by several parking lots and an area where souvenir stalls are seasonally located.
Additionally, Casapueblo, the well-known museum and hotel built by painter Carlos
Paéz Vilaro, is located here, and is an architectural icon of the site. Casapueblo alone
receives between 800-1500 visitors per day during the high season, and 200-400
people per day the rest of the year (data from Museo Casapueblo, personal comm.
2020). Therefore, Punta Ballena is a highly visited point, considering that it receives
many more visitors than the museum itself.

The transformation of the locality of Punta Ballena started in 1896 when this
area was bought by Antonio Lussich, an important merchant sailor. Lussich con-
verted a great extension of dunes and hills into an artificial forest, and part of this
area is currently an Arboretum (Alvarez 1910). In the last 70 years, Punta Ballena
has undergone tourist-urbanistic development initially led by the architect Bonet
(Lopez Martinez et al. 2015). Currently, urbanistic development has accelerated
with emphasis placed on development by the departmental government of the area
(Roche and Gadino 2019) which resulted in a significant deterioration of the natu-
ral vegetation of the site (Bonifacino s.d.).

Data collection

The list of vascular plants was determined by the revision of herbarium exciccates
and field surveys. The herbaria revised were MVFA, MV]B and MVM (herbaria ac-
ronyms follow Thiers 2022). In each herbaria, specimens collected in Punta Ballena
were selected. Additionally, systematic surveys were carried out on the rocky point,
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Figure 1. A: Geographic location of Punta Ballena, Maldonado Department, Uruguay B: Detail of
Punta Ballena rocky point. C: Location of vegetation types in Punta Ballena.
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throughout the remaining natural areas between buildings and more exhaustively
in the natural area on the extreme point. Fieldwork was carried out every year from
2013 to 2021, regularly during spring, but in the last three years the site was visited
in summer and autumn as well, in order to assess the species that flourish at that
time. Taxa were identified by the use of regional and national keys, taxonomic litera-
ture and by the revision of herbarium specimens previously identified by specialists.
Whenever needed, sterile live collections were cultivated until flowering for iden-
tification purposes. Species not documented in national herbaria were collected in
order to be housed at MV]B. The systematic classification adopted follows APG IV
(2016) for angiosperms, Christenhusz et al. (2011) for gymnosperms, and PPG I
(2016) for ferns and lycophytes.

For each species the following information is included: Species name: species
nomenclature follows the Flora del ConoSur database (IBODA 2022) and
International Plant Index (IPNI 2022). In some cases, the name accepted by the
IBODA (2022) was not followed, due to the existence of recent taxonomic studies,
such as: for Chascolytrum (Da Silva et al. 2020), Celtis (Zamengo et al. 2020) and
Stenachaenium (Gadea 2016). Some genera require a more in-depth review, such
as Mimosa (Fabaceae) and Porophyllum (Asteraceae), therefore the oldest accepted
names for these genera were used. Moreover, here we prefer to use the name Oxalis
macachin Arechav. since the type is based on an exsiccate collected in the region,
instead of the name Oxalis brasiliensis Lodd., G. Lodd. and W. Lodd. ex Hildebr.
which is based on an illustration.

Type record

Each species was classified according to its presence in Punta Ballena as ‘current’
or ‘historic. The first category are species observed or collected during fieldwork
while ‘historic’ indicate species whose occurrence could not be confirmed in recent
years, but there are herbarium specimens from the locality and the date of a refer-
ence collection is given. The historic species we consider ‘locally extinct’ are either
those species whose main habitat was lost at the study site (therefore they cannot
currently grow on the site), or species whose main habitat is still present but they
were intensely searched without being found. Considering vegetal alterations and
extraction of species in the site, we are certain that they have become locally extinct.

Vegetation type

Local sites with different physiognomy and species composition were identified
and georeferenced throughout the rocky point. These sites were studied at differ-
ent times of the year between 2019 and 2021, and the vegetation type was classified
using an adaptation of Fagundez and Lezama (2005) proposal. The surface of each
vegetation type was estimated from the georeferenced and mapped polygons over
aerial pictures of the study site.
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Figure 2. Aerial view and vegetation types of Punta Ballena. A: Aerial view of the natural area of
Punta Ballena rocky point; B-C: rupicolous herblands and detail of the rocky substrate; D: mesophilic
herblands associated with implanted Racosperma longifolium patches (in the background of the photo);
E: hydrophilic herblands; F: halophilic grasslands; G: humid rocky shelters communities; H: native
forest patches; I: Vegetation of disturbed areas on the access road (A-M. Bonifacino photo).
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Life forms

We generated a life forms classification based on Punta Ballena’s species (Table
1) since the most used global classifications (e.g. Raunkiaer 1934) generate
overlapping categories when applied to species from the subtropical region
(Ferreira et al. 2014). It integrates different plant features, such as: life cycle (annual
or biennial vs. perennial); characteristic features of particular groups or families
(e.g. Cactus, Ferns and Lycophytes); plant habit, architecture or physiognomy;
woody development and presence of specialized subterraneous structures. The term
‘therophyte’ followed Raunkiaer (1934); life forms in Cactaceae were adapted from
Vazquez-Sanchez et al. (2012); the term ‘vein’ was adapted from Moffett (2000),
and ‘shrubs and trees’ from Haretche et al. (2012). For each species, life form was
assigned according to the species development in the particular environmental
conditions of Punta Ballena (in many cases it does not reflect the typical habit or
size of the species).

Geographic origin

Geographic origin was assigned from the distribution data available in IBODA
(2022), GBIF (2022) and specific data for some species (e.g. Zamengo et al.
2020). Based on the distribution of each species, they were classified as: ‘Native’
(species with wide distribution in Uruguay and nearby countries), ‘Endemic’
(species with a limited spatial distribution within Uruguay or neighboring
regions), ‘Cosmopolitan’ (widely distributed in the world), ‘Exotic’ and ‘Exotic —
IAS’ (Invasive and Alien Species, according to Masciadri et al. 2010). Moreover,
endemic species were differentiated into local endemism’ (species only present
in Punta Ballena), ‘national endemism’ (species only present in Uruguay) and
‘regional endemism’ (species whose distribution is framed within the southern
area of the Paranaense Province (Cabrera and Willink 1973) or the Paranaense
Subregion (Morrone 2001). Thisarea extends from Misiones province (Argentina)
to the south, with a southern limit on the coast of Uruguay or Buenos Aires
province (Argentina), and involves the following provinces or states: Santa
Catarina and Rio Grande do Sul (Brazil); Neembucu, Itapud and Misiones
(Paraguay); Misiones, Corrientes, Entre Rios, Buenos Aires (Argentina) and the
total area of Uruguay.

Conservation status

Conservation status was defined according to the list of “priority species for
conservation in Uruguay” by Marchesi et al. (2013) which is continuously updated
by MVOTMA-MGAP-SNAP (2021), and IUCN category according to the Red List
of Threatened Species (IUCN 2021) or with specific bibliography of some species
or genera (Goettsch et al. 2015; Nuernberg Ronchi et al. 2016; Gonzélez et al. 2018;
Paz Deble et al. 2021).
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Table 1. Classification of plant life form, from Punta Ballena species.

Lyfe cycle Category Sub-categories Definition Category name
Temporal Annual or biennial plants. Therophytes
plants
Perennial Ferns and Lycophytes Plants with rhizome or globose stems. Rhizomatous
plants Ferns and
Lycophytes
Repent or reptant, without thickened stems. Diffuse Ferns &
Lycophytes
Erect, without thickened stems. Erect Ferns and
Lycophytes
Cactus Shrubby or sub-shrubby, characterized by having cladodes. Cladodius
cactus
Erect, the height is greater than the diameter, but does not exceed Columnar
twice its diameter. cactus
Globose, the diameter of the stem is greater than its height and the Globose-
vertical axis is compressed. depressed cactus
Globose, the stem is about the same height as the diameter. Globose cactus
Veins Scandent, climber or creeper plant. Stems requiring external Veins
support to grow upward. Can be woody or not. Many grow
decumbent on the ground. Some species that habitually grow as
climbers are freestanding when young or develop as shrubs if no
supports are available.
Trees, Eudicots or Tree and tree-like plants, erect, with one or few well defined stems, Trees
shrubs, gymnosperms partial or totally woody.
arborescent  (Woody or sub- Erect, branched at the base or close to it, with a minimum height of Shrubs
or suffrutex  woody) 50 cm, aerial woody stems persistent throughout the year.
Bushes under 50 cm in height, base and basal stems woody or Suffrutex
sub-woody, leaves and stems persistent throughout the year (at
least part of it).
Monocots (not Shrub, tree or tree-like monocots. Arborescent
woody) monocots
Herbs Grasses and Growing in tight groups, the bases of the individual plants Caespitose
Graminoids touching. Includes plants with short rhizomes. grasses or
graminoids

Repent, reptant or creeping plant; stems prostrate, decumbent,

Diffuse grasses

stoloniferous or with long rhizomes. or graminoids
Herbs Seasonal Herbs that lose aerial organs and persist in the ground through Geophyte
(excluding herbs bulbs, rhizomes or reservation roots (not ligneous). seasonal herbs
grass-like Herbs that lose aerial organs and persist through xylopodium or Xylopodial
plants) ligneous bases, roots or short stems. seasonal herb
Evergreen  Repent, reptant or creeping herbs; stems prostrate, decumbent, Diffuse
herbs stoloniferous or with long rhizomes. evergreen herbs

Ascendent or erect herbs.

Erect evergreen
herbs

Rosulate, evergreen herb with its leaves arranged in rosette.

Rosulate
evergreen herbs

Results

A total of 427 species were registered on the Punta Ballena rocky point, distributed in
252 genera and 71 families (Table 2). Asteraceae and Poaceae were the richest families
(82 spp.); the subsequent families with large contributions were Fabaceae (26 spp.),
Cactaceae (14 spp.), Cyperaceae (14 spp.), Iridaceae and Solanaceae (12 spp., each
one), Amaryllidaceae and Rubiaceae (11 spp., each one); the remaining families have
fewer than 10 species, most of them having fewer than three species (Table 2).
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Life forms and vegetation types

Herbs were dominant in the studied flora (76%), with a major representation of
‘evergreen herbs, ‘grasses and graminoids’ and ‘therophytes’ (21, 20 and 19%),
followed by ‘seasonal herbs” (which persist through subterraneous or basal resistant
structures) which reached almost 16%. They were followed by suffrutex (9.6%),
shrubs (4.2%) and cactus (3.5%). Less representation was shown by ‘ferns and
lycophytes, ‘veins, ‘trees’ and ‘arborescent monocots’ (less than 2% each) (Fig. 3).

Five main native vegetation types were found in the natural area of Punta
Ballena rocky point (Figs 1C, . 2): ‘halophilic grasslands, humid rocky shelters
communities, ‘hydrophilic herblands, ‘mesophilic herblands’ and ‘rupicolous
herblands. The latter vegetation type on the eastern slope is associated with
implanted "Racosperma longifolium patches" (Table 2, Fig. 1C). Two additional
vegetation types were found on the sides of the access road: ‘native forest patches’
and ‘vegetation of disturbed areas. ‘Rupicolous herblands’ developed over and
between rocks, or in places near rocky outcrops with scarce soil availability (depth
less than 10 cm); this is the most extensive vegetation type in the area covering
nine ha. ‘Mesophilic herblands’ developed in areas higher than 20 m above
sea level on long slopes of the rocky point, where soil is close to 50 cm deep; it
occupied 5.3 ha, of which 0.4 ha corresponded to ‘Racosperma longifolium patches.
‘Halophilic grasslands’ occur in sites exposed to temporary floods from de la
Plata River on the extreme point, with scarce substrate mainly composed of sand,
pieces of rock, and decomposing materials; this vegetation covered less than 0.3
ha. ‘Hydrophilic herblands’ developed in depressions between rocky areas or low
areas of the slope, and were found only on the west slope of the rocky point. It had
the deepest substrate, more than 80 cm deep, and occupied approximately 0.15 ha.
‘Humid rocky shelters communities’ developed on the rocks exposed to the tide
and reached negligible surface coverage (< 0.1 ha).

Casspitose

Species number

Rosuate
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Evergreen herbs Grasses & Graminoids Therophytes  Seasonal herbs Suffrutex Shrubs Cactus  Fems &Lycophytes  Veins Trees  Arborescent monocot ts

Figure 3. Species number of plant life forms found in Punta Ballena.
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Table 2. Species list of Punta Ballena, Maldonado, Uruguay. Type record: Cu (Current, observed or
collected in last three years), Hi (historic record, and year of collection). Reference voucher: one of the
first and most complete specimens deposited in national herbaria (- in case of absence). Vegetation
type: HG- halophilic grasslands, HH- hydrophilic herblands, HuC- humid rocky shelters communi-
ties; MH- mesophilic herblands, NF- native forest patches, RH- rupicolous herblands, VDA- vegeta-
tion of disturbed areas. Life form (definitions in Table 1): Ther- Therophytes; Ferns and Lycophytes
(FL): DiFL- Diffuse, ErFL- Erect, RhFL- Rhizomatous; Cactus (Ca): CaCl- Cladodius, CaCo- Colum-
nar, CaDe- Globose depressed, CaGl- Globose; Vein; Tree; Shru- Shrubs; Suff- Suffrutex; Arborescent
Monocots- MoSh; Herbs: i) Grasses and Graminoids: GrCa- Caespitose, GrDi- Diftuse; ii) Seasonal
herbs: SeGe- Geophyte; SeXy- Xylopodial; iii) Evergreen herbs: EvDi- Diffuse, EvEr- Erect, EvRo- Ro-
sulate (‘” suggested life form, that needs confirmation). Origin: Co — Cosmopolitan; Ex- Exotic; Ex-
IAS - Exotic-Invasive and Alien Species; N- Native; En-Endemic, among endemic species: PB- Local
endemism of Punta Ballena; Uy- National Endemism; RE- Regional Endemism. Status: Conservation
status: Pr — Priority species for conservation in Uruguay, according to Marchesi et al. (2013); LC- Least
Concern; VU - Vulnerable; EN - Endanger; according to IUCN (blank spaces in species not evaluated).
An asterisk (*) indicates locally extinct species. Species number are shown in brackets after each family.

Group / Family / Species name Type Reference voucher Veg. Life Origin Status
record type form
FERNS and LYCOPHYTES
Lycopodiopsida
Selaginellaceae Willk. (1)
Selaginella sellowii Hieron. Cu Mai et al. 609 (MV]JB 32665) RH  DiFL N
Polypodiopsida
Anemiaceae Link (1)
Anemia tomentosa (Savigny) Sw. Cu Arrillaga etal. 2076 (MVFA)  RH  RhFL N
Blechnaceae Newman (1)
Blechnum laevigatum Cav. Cu Mai & Zabaleta 595 HuC ErFL N
(MVJB 32561)
Dryopteridaceae Herter (2)
Cyrtomium falcatum (L. £.) C. Presl Cu Mai et al. 828 (MV]JB32736) RH RhFL Ex
Rumohra adiantiformis (G.Forst.) Ching Cu Berro 5245 (MVFA) MH RhFL N LC
Ophioglossaceae Martinov (1)
Ophioglossum crotalophoroides Walter Cu Mai etal. 673 (MV]B32651) RH RhFL N
Polypodiaceae J.Presl & C. (1)
Pleopeltis lepidopteris (Langsd. & Fisch.) de la Sota Cu Berro 5240 (MVFA) RH RhFL N
Pteridaceae E.D.M Kirchn. (2)
Adiantum raddianum C. Presl Cu Maietal. 728 (MV]JB 32663) HuC ErFL N
Gastoniella chaerophylla (Desv.) Li Bing Zhang & Liang Cu Lombardo 21098 (MV]B) HuC Ther N
Zhang
GIMNOSPERMS
Ephedraceae Dumort. (1)
Ephedra tweediana Fisch. & C.A. Mey. emend. JH. Hunz. ~ Cu Mai et al. 800 (MV]B 32634) MH  Suff N LC
Pinaceae Spreng. ex ERudolphi (1)
Pinus pinaster Aiton Cu - MH Tree Ex-IAS LC
ANGIOSPERMS
Monocotyledoneae
Amaryllidaceae J. St.-Hil. (11)
Beauverdia hirtella (Kunth) Herter Cu Legrand 3926 (MVM 987) RH SeGe En-Uy
Beauverdia sellowiana (Kunth) Herter Cu Maietal. 663 (MVJB32543) RH SeGe En-RE
Beauverdia vittata (Griseb.) Herter Cu Legrand 3933 (MVM 1237) RH SeGe En-RE
Ipheion recurvifolium (C.H.Wright) Traub Cu - RH, SeGe En-RE
MH
Ipheion uniflorum Raf. Cu Mai & Fernandez 409 RH, SeGe En-RE
(MVJB 32757) MH

Nothoscordum bivalve (L.) Britton var. bivalve Cu Mai 664 (MV]B 32545) RH  SeGe N



Vascular plants of Punta Ballena 173
Group / Family / Species name Type Reference voucher Veg. Life Origin Status
record type form
Nothoscordum montevidense Beauverd subsp. latitepalum ~ Cu Marchesi et al. s.n. RH SeGe N
(Guagl.) Ravenna (MV]B 32775)
Zephyranthes americana (Hoffmanns.) Ravenna Cu Mai et al. 814 (MV]B 32548 RH SeGe En-RE
Zephyranthes caerulea (Griseb.) Traub Hi Berro 3703 (MVFA) - SeGe N
(1907)
Zephyranthes estensis Ravenna Cu Del Puerto & Marchesi RH SeGe En-Uy
(MVFA 3402)
Zephyranthes tubispatha (CHér.) Traub Cu Maietal. 709 (MVJB 32547  RH  SeGe N
Araceae Juss. (1)
Tr ophyllum undulatum (Engl.) Sakur., Calazans Cu - MH MoSh N
& Mayo
Arecaceae Bercht. & J.Presl (1)
Butia odorata (Barb. Rodr.) Noblick Cu - RH Tree En-RE Pr
Asparagaceae Juss. (4)
Agave americana L. Cu - RH MoSh Ex LC
Asparagus asparagoides Druce Cu Maietal 819 (MVJB32558) RH, SeGe Ex-IAS
MH
Asparagus densiflorus (Kunth) Jessop Cu Mai et al. 806 (MV]B 32557) MH EvDi Ex-IAS
Yucca gloriosa L. Cu - RH MoSh Ex
Bromeliaceae Juss. (1)
Dyckia remotiflora A.Dietr. Cu Osten 4033 (MVM) RH EvRo N
Commelinaceae Mirb (1).
Commelina erecta L. Cu Legrand 3852 (MVM) MH  SeGe N LC
Cyperaceae Juss. (14)
Abildgaardia ovata (Burm. f.) Kral Cu  Lombardo 4444 (MV]JB 11425) HH GrCa N
Bulbostylis juncoides (Vahl) Kiik. ex Herter var. juncoides Cu Berro 3714 (MVFA) HH GrCa N
Carex phalaroides Kunth subsp. phalaroides Cu Arrillaga 459 (MVFA) HH GrCa N
Carex vixdentata (Kiik.) G.A.Wheeler Cu Zabaleta et al. 284 HH GrCa N Pr-
(MVJB 32629) LC
Cyperus aggregatus (Willd.) Endl. Cu Zabaleta et al. 295 HH GrCa N
(MVJB 32628)
Cyperus berroi (C.B.Clarke) Barros Hi 1948 Lombardo 4679 (MV]B) HH ‘Ther En-RE Pr-
Cyperus obtusatus (]. Presl & C. Presl) Mattf. & Kiik. Cu Zabaleta et al. 250 HH GrDi N LC
(MV]B 32618)
Cyperus polystachyos Rottb. Cu Marchesi et al. s.n. HH GrCa N LC
(MVJB 32613)
Cyperus prolixus Kunth Cu Osten 4025 (MVM) HH GrCa N
Cyperus reflexus Vahl Cu Zabaleta et al. 297 HH GrCa N
(MV]B 32615)
Cyperus rigens ].Presl & C.Presl Cu Osten 4024 (MVM) HH GrCa N
Eleocharis montevidensis Kunth Cu Zabaleta et al. 281 HH GrDi N Pr
(MV]B 32621)
Fimbristylis dichotoma (L.) Vahl var. dichotoma Cu Zabaleta & Mai 252 HH  Ther Ex LC
(MVJB 32631)
Isolepis cernua (Vahl) Roem. & Schult. Cu Zabaleta et al. 286 HH  Ther N LC
(MV]B 32619)
Hypoxidaceae R.Br. (1)
Hypoxis decumbens L. Cu Legrand 3932 (MVM) MH GrCa N
Iridaceae Juss. (12)
Cypella herbertii Herb. Cu Maietal. 797 (MV]B 32642) RH, SeGe N
MH
Cypella osteniana Beauverd Cu Mai etal. 920 (MVJB33085) RH SeGe En-Uy Pr-
Gelasine elongata (Graham) Ravenna Cu Marchesi etal. (MVJB33088) RH  SeGe N EN
Herbertia lahue (Molina) Goldblatt subsp. amoena Cu Mai & Pollero 923 RH, SeGe N
(Griseb.) Goldblatt (MVJB 33089) MH
Herbertia pulchella Sweet Cu Lombardo 2765 (MV]B) RH, SeGe En-RE
MH
Sisyrinchium avenaceum Klatt Cu Arrillaga 465 (MVFA) MH GrCa N
Sisyrinchium laxum Otto ex Sims Cu Maietal. 730 (MVJB33086) RH  Ther N
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Sisyrinchium micranthum Cav. Hi 1956 Arrillaga 432 (MVFA) - Ther N
Sisyrinchium minutiflorum Klatt Cu Maietal. 918 (MVJB33065) RH  Ther N
Sisyrinchium palmifolium L. Cu Mai et al. 863 (MV]B 32739) MH GrCa N
Sisyrinchium rosengurtii .M. Johnst. Cu Arechavaleta (MVM 18408) MH GrCa En-RE  Pr
Sisyrinchium scariosum 1.M.Johnst. Cu Lombardo (MV]B 2774) RH GrCa N
Juncaceae Juss. (4)
Juncus acutus L. Cu Zabaleta et al. 302 RH GrCa N LC
(MVJB 32740)
Juncus capillaceus Lam. Cu Zabaleta et al. 299 HH GrCa N
(MV]B 32741)
Juncus imbricatus Laharpe Cu Zabaleta et al. 300 HH GrCa N
(MVJB 32742)
Juncus microcephalus Kunth Cu Zabaleta et al. 301 HH GrCa N
(MVJB 32743)
Orchidaceae Juss. (8)
Bipinnula gibertii Rchb.f. Cu Osten 16875 (MVM) RH SeGe En-RE Pr
Bipinnula montana Arechav. Cu Osten 16876 (MVM) RH SeGe En-RE Pr
Bipinnula penicillata (Rchb. f.) Cisternas & Salazar Cu Mai etal. 695 (MV]B 32654) RH  SeGe N
Brachystele camporum (LindL.) Schitr. Cu Arrillaga etal. 2062 (MVFA)  RH  SeGe N
Brachystele dilatata (Lindl.) Schltr. Cu Marchesi & Izaguirre RH  SeGe N
(MVFA 12239)
Habenaria montevidensis Spreng. Hi 1922 Osten 16844 (MVM) - SeGe N
Skeptrostachys arechavaletanii (Barb.Rodr.) Cu Rosengurtt B-4446 (MVFA)  RH  SeGe N LC
Skeptrostachys gigantea (Cogn.) Garay Cu Arechavaleta 23 (MVFA) RH  SeGe N
Poaceae Barnhart (82)
Agrostis montevidensis Spreng. ex Nees Cu Arrillaga et al. 2075 (MVFA)  MH, GrCa N
RH
Aira caryophyllea L. Cu Lombardo 3520 (MVFA) RH  Ther Ex
Andropogon ternatus (Spreng.) Nees Cu Mai etal. 719 (MV]B 32725) RH GrCa N
Anthaenantia lanata (Kunth) Benth. Cu - RH GrCa N
Aristida filifolia (Arechav.) Herter Hi 1955 Rosengurtt B-6410 (MVFA) RH GrCa En-RE
Aristida murina Cav. Hi 1955 Rosengurtt B-6405 (MVFA) RH GrCa En-RE
Aristida pallens Cav. Hi 1973  Izaguirre & Laguardia s.n. - GrCa N
(MVFA 12005)
Aristida spegazzinii Arechav. Cu Rosengurtt B-6411 (MVFA)  RH  GrCa N
Aristida teretifolia Arechav. Hi 1944 Rosengurtt B-4671 (MVFA) RH GrCa En-RE
Arundo donax L. Cu - MH MoSh Ex LC
Avena barbata Pott ex Link Cu Marchesi & Mai s.n. MH  Ther Ex
(MVJB 33060)
Bothriochloa laguroides (DC.) Herter Cu Izaguirre & Laguardia MH, GrCa N
(MVFA 12011) RH
Briza maxima L. Cu Mai etal. 909 (MV]JB 33081) MH, Ther Ex
RH
Briza minor L. Cu Mai etal. 919 (MV]B 33082) MH, Ther Ex
RH
Bromidium tandilense (Kuntze) Rugolo Cu  Maietal. 921_B(MVJB33218) RH  Ther N
Bromus auleticus Trin. ex Nees Cu Rosengurtt B-6404 (MVFA)  MH GrCa N
Bromus catharticus Vahl Cu Rosengurtt B-6384 (MVFA)  MH GrCa N
Bromus hordeaceus L. Cu - MH  Ther Ex
Cenchrus longisetus M.C.Johnst. Cu Mai etal. 826 (MV]B 32702) RH  GrDi Ex
Chascolytrum brizoides (Lam.) Essi, Longhi-Wagner & Cu Mai etal. 720 (MV]B 32673) MH GrCa N
Souza-Chies
Chascolytrum erectum (Lam.) Desv Cu Rosengurtt B-4527 (MVFA)  MH GrCa N
Chascolytrum rufum J. Presl Cu Arechavaleta 404 (MVM) MH GrCa N
Chascolytrum subaristatum Desv. Cu Rosengurtt B-6399 (MVFA)  MH GrCa N
Cinnagrostis alba (J. Presl) PM. Peterson, Soreng, Cu Rosengurtt B-6396 (MVFA)  MH GrCa N

Romasch. & Barberd var. alba
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Cinnagrostis viridiflavescens (Poir.) PM. Peterson, Soreng, ~ Cu Mai etal. 827 (MV]B32709) MH GrCa N
Romasch. & Barberd var. montevidensis
Cortaderia selloana (Schult. & Schult. f.) Asch. & Graebn.  Cu - MH GrCa N
Cynodon dactylon (L.) Pers. Cu Zabaleta et al. s.n. MH GrDi Ex-IAS

(MV]B 33080)
Danthonia cirrata Hack. & Arechav. Cu Rosengurtt 6388 (MVFA) MH GrCa N
Danthonia montevidensis Hack. & Arechav. Cu Rosengurtt 6408 (MVFA) MH GrCa N
Danthonia rhizomata Swallen Hi 1955 Rosengurtt B-6387 (MVFA) - GrCa En-RE Pr
Dichanthelium sabulorum (Lam.) Gould & C.A. Clark Cu Rosengurtt B-6403 (MVFA)  MH GrCa N
Digitaria enodis (Hack.) Parodi Hi 1944 Rosengurtt B-9648 (MVFA) - GrCa En-RE
Echinochloa polystachya (Kunth) HitcHH. var. spectabilis ~ Cu Marchesi et al. s.n. HG GrDi N Pr

(MV]B 32696)
Eleusine tristachya (Lam.) Lam. Cu Mai et al. 809 (MV]JB32684) MH  Ther N LC
Elionurus muticus (Spreng.) Kuntze Cu Rosengurtt B-6391 (MVFA) RH GrCa N
Eragrostis lugens Nees Cu Izaguirre & Laguardia MH GrCa N

(MVFA 11996)
Eragrostis neesii Trin. Cu Mai etal. 758 (MV]B 32715) RH GrCa N
Eragrostis polytricha Nees Cu Mai etal. 875 (MV]JB33219) RH GrCa N
Eragrostis purpurascens (Spreng.) Schult. Hi 1955 Rosengurtt B-4523 (MVFA) - GrCa N
Eragrostis trichocolea Hack. & Arechav. Hi 1908 Berro 5041 (MVFA) - GrCa N
Eustachys paspaloides (Vahl) Lanza & Mattei ssp. caribaea ~ Cu Rosengurtt B-4677 (MVFA)  RH  GrCa N
(Spreng.) Nowack
Festuca bromoides L. Cu Rosengurtt B-6402 (MVFA) RH  Ther Ex
Festuca sp. Cu - RH  Ther -
Gymmnopogon grandiflorus Roseng., B.R. Arrill. & Izag. Hi 1973 Izaguirre & Laguardia - GrCa N

(MVFA 12008)
Holcus lanatus L. Cu Zabaleta et al. 359 HG  Ther Ex

(MV]B 33083)
Jarava juncoides (Speg.) Pefailillo Hi 1955 Rosengurtt B-6397 (MVFA) - GrCa N Pr
Jarava plumosa (Spreng.) S.W.L.Jacobs & J.Everett Cu Mai etal. 840 (MV]B 32718) MH GrCa N
Lolium multiflorum Lam. Cu Mai et al. 908 (MV]JB 33084) MH  Ther Ex
Louisiella elephantipes (Nees ex Trin.) Zuloaga Cu Marchesi et al. s.n. HG GrDi N

(MV]B 33220)
Melica brasiliana Ard. Cu Montoro s.n. (MVFA) MH, GrCa N

RH
Nassella filiculmis (Delile) Barkworth Cu Rosengurtt B-6395 (MVFA)  MH GrCa N
Nassella melanosperma (J. Presl) Barkworth Cu Rosengurtt B-6398 (MVFA)  MH GrCa N
Nassella pauciciliata (Roseng. & Izag.) Barkworth Cu Marchesi (MVFA 7290) MH GrCa En-Uy Pr
Panicum bergii Arechav. var. bergii Cu Mai et al. 846 (MV]B 32700) MH GrCa N
Panicum capillare L. Cu Mai et al. 762 MH  Ther Ex
Panicum gouinii E. Fourn. Cu Mai etal. 847 (MV]B 32712) MH GrDi N
Panicum racemosum (P. Beauv.) Spreng. Cu Rosengurtt B 6382 (MVFA) MH GrDi N
Parapholis incurva (L.) C.E.Hubb. Cu Mai et al. 415 (MV]B 415) RH  Ther Ex
Paspalum urvillei Steud. Cu Mai et al. 876 (MV]JB33222) MH GrCa N
Paspalum plicatulum Michx. Cu Rosengurtt B-4676-1/2 RH GrCa N LC
(MVFA)
Paspalum pumilum Nees. Cu Marchesi et al. s.n. (MV]B HH GrCa N
32682)
Paspalum vaginatum Sw. Cu Mai et al. 848 (MV]JB 32701) RH, GrDi N LC
HG

Piptochaetium confusum Parodi Hi 1955  Rosengurtt 6400 (MVFA) -  GrCa En-RE
Piptochaetium montevidense (Spreng.) Parodi Cu Maietal. 724 (MV]JB 32690) MH GrCa N
Poa lanigera Nees Cu Rosengurtt B-6394 (MVFA) RH GrCa N LC
Poa ligularis Nees ex Steud. var. resinulosa (Nees ex Cu Rosengurtt B-6394b (MVFA) RH  GrCa N
Steud.) Fernandez Pepi & Giussani
Polypogon elongatus Kunth var. elongatus Cu Maietal. 917 (MV]JB33216) RH GrCa N
Polypogon imberbis (Phil.) Johow Cu Rosengurtt B-6403 (MVFA) HG GrCa N
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Polypogon maritimus Willd. Cu Maietal. 921 (MV]JB33223) RH  Ther Ex
Rostraria cristata (L.) Tzvelev Cu - MH, Ther Ex
RH
Schizachyrium microstachyum (Desv. ex Ham.) Roseng., Hi 1903  Arechavaleta (MVM 4251) - GrCa N
BR. Arrill. & Izag.
Schizachyrium salzmannii var. aristatum (Hack.) Cu Rosengurtt B-6402 (MVFA) RH GrCa N
Peichoto
Schizachyrium spicatum (Spreng.) Herter Cu Izaguirre y Laguardia RH GrCa N
(MVFA 11997)
Setaria parviflora (Poir.) Kerguélen var. parviflora Cu Mai etal. 860 (MV]B 32711) MH GrCa N LC
Setaria vaginata Spreng. Cu Del Puerto 3072 (MVFA) RH GrCa N
Sorghastrum pellitum (Hack.) Parodi Cu Rosengurtt B-6389 (MVFA) MH, GrCa N
RH
Sporobolus coarctatus (Trin.) PM. Peterson & Saarela Cu Rosengurtt B-4445 (MVFA)  HG GrCa N
Sporobolus densiflorus (Brongn.) PM. Peterson & Saarela ~ Cu Rosengurtt B-4436 (MVFA)  HG  GrDi N
Sporobolus indicus R.Br. Cu Arrillaga 442 (MVFA) HG GrCa N LC
Stenotaphrum secundatum (Walter) Kuntze Cu Mai & Rodriguez-Tricot 934 MH, GrDi N LC
(MVJB 33211) HH
Trachypogon spicatus Kuntze Cu Mai et al. 868 (MV]B 32693) RH, GrCa N
MH
Thyphaceae Juss. (1)
Typha domingensis Pers. Cu - HH SeGe N LC
Xanthorrhoeaceae Dumort. (1)
Aloe arborescens Mill. Cu - MH MoSh Ex LC
Eudicotyledoneae
Acanthaceae Juss. (2)
Dicliptera squarrosa Nees Cu Berro 3748 (MVFA) MH EvDi N
Stenandrium dulce (Cav.) Nees Cu Mai 608 (MV]B 32540) RH EvRo N
Aizoaceae Martinov (2)
Carpobrotus edulis N.E.Br. Cu - RH, EvDi Ex-IAS
MH
Tetragonia tetragonoides (Pall.) Kuntze Cu Arechavaleta (MVM 5143) HG  Ther Ex
Amaranthaceae Juss. (6)
Alternanthera philoxeroides (Mart.) Griseb. Cu Fernandez et al. s.n. HH SeGe N
(MV]B 32542)
Atriplex prostrata Boucher ex DC. Cu Mai et al. 807 (MV]JB 32735) HG  Ther N
Gomphrena perennis L. Cu Marchesi 653 (MVFA) MH  SeXy N
Pfaffia gnaphaloides Mart. Cu Marchesi 643 (MVFA) RH  SeXy N
Pfaffia tuberosa (Moq. ex DC.) Hicken Cu Marchesi 7302 (MVFA) MH  SeXy N
Salicornia ambigua Michx. Cu Mai etal. 857 (MV]B 32541) RH  Suff N
Anacardiaceae R. Br. (2)
Schinus engleri EA. Barkley var. uruguayensis Cu Lombardo 10965 (MVFA) ~ MH  Shru N
EA. Barkley
Schinus weinmannifolius Engl. Cu Rosengurtt B-4688 (MVFA) MH  Suff N
Apiaceae Lindl. (9)
Apium prostratum Labill. Cu Del Puerto 3869 (MVFA) RH  Ther N Pr
Bowlesia incana Ruiz & Pav. Cu Mai etal. 665 (MV]B 32553) RH  Ther N
Eryngium aff. paniculatum Cav. & Delaroche Cu Arrillaga 2071 (MVFA) MH EvRo En-RE
Eryngium elegans Cham. & Schitdl. Cu Mai et al. 832 (MVJB 32551) MH EvRo N
Eryngium horridum Malme Cu Arrillaga et al. 2064 (MVFA)  MH EvRo N
Eryngium nudicaule Lam. Cu Mai etal. 687 (MV]B32554) MH EvRo N
Eryngium sanguisorba Cham. & Schitdl. Cu Del Puerto & Marchesi RH, EvEr N
(MVFA 3404) MH
Hydrocotyle bonariensis Lam. Cu Mai etal. 837 (MVJB 32552) RH  EvDi N LC
Lilaeopsis brasiliensis (Glaz.) Affolter Cu Mai etal. 777 (MV]B 32555) HH ‘SeGe’ N
Asclepiadaceae Borkh (7).
Asclepias mellodora A.St.-Hil. Hi 1963 Marchesi 710 (MVFA) - SeXy N
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Mandevilla petraea (A. St.-Hil.) Pichon Hi 1907 Berro 3662 (MVFA) - SeXy N
Oxypetalum arnottianum H. Buek Hi 1967 Marchesi (MVFA 7293) - SeXy N
Oxypetalum marchesii C. Ezcurra & A. Gonzélez Cu  Lombardo etal. 10952 (MVFA) RH, EvDi En-Uy VU
MH
*Oxypetalum nigricans (Decne.) Liede & Meve Hi Arechavaleta 2529 (MVM) - SeXy En-Uy
[1903]
Oxypetalum pannosum Decne. Hi 1963 Marchesi 667 (MVFA) - EvDi N
Oxypetalum tomentosum Wight ex Hook. & Arn. Cu Marchesi (MVFA 7292) RH, EvDi N
MH
Asteraceae Bercht. & J. Presl (82)
Acanthospermum australe (Loefl.) Kuntze Cu Mai et al. 815 (MV]JB 32576) RH, Ther N
MH
Acanthostyles buniifolius (Hook. & Arn.) R M. King & Cu Arechavaleta s.n. (MVM) MH  Shru N
H. Rob.
Achyrocline flaccida DC. Cu Mai etal. 816 (MV]B 32575) RH  EvEr N
Achyrocline satureioides (Lam.) DC. Cu Del Puerto & Marchesi MH  EvEr N
(MVFA 3424)
Acmella decumbens (Sm.) R.K Jansen Cu Marchesi 638 (MVFA) RH, EvDi N
MH
Aldama nudicaulis (Baker) E.E.Schill. & Panero Cu Izaguirre & Marchesi RH, EvDi En-RE Pr
(MVFA 12237) MH
Aspilia montevidensis (Spreng.) Kuntze Cu Osten 17071 (MVM) RH, EvDi N
MH
Baccharis aliena (Spreng.) Joch.Miill. Hi 1956 Arrillaga 454 (MVFA) - Shru N
Baccharis arenaria Baker Hi 1956 Arrillaga 430 (MVFA) - Suff En-RE
Baccharis articulata Pers. Cu Osten 3888 (MVM) RH  Suff N
Baccharis cultrata Baker Cu Arechavaleta 3104 (MVM) VDA Suff N
Baccharis dracunculifolia DC. Cu Mai et al. 820 (MV]JB32569) MH  Shru N
Baccharis gnaphalioides Spreng. Hi 1942 Lombardo 6202 (MV]B) - EvDi En-RE
Baccharis microdonta DC. Cu Rosengurtt B-4347 MH  Shru N
(MVM 11067, MVFA)
Baccharis ochracea Spreng. Hi 1907 Berro 3584 (MVFA) - Suff N
Baccharis patens Baker Cu Del Puerto & Codina RH  Suff En-RE
(MVFA 9309)
Baccharis sessiliflora Vahl Cu Arechavaleta s.n. RH  Suff N
(MVM 20900)
Baccharis spicata (Lam.) Baill. Cu Mai et al. 822 (MV]JB 32577) RH, Shru N
MH
Baccharis trimera (Less.) DC. Cu Mai etal. 823 (MV]B 32573) MH  Suff N
Baccharis vulneraria Baker Hi 1942 Lombardo s.n. (MV]B 7491) - Suff N
Bidens pilosa L. Cu Fernandez et al. s.n. VDA Ther N
(MVJB 32756)
Calea uniflora Less. Cu Del Puerto 3865 (MVFA) MH SeXy N
Carduus pycnocephalus L. Cu Maietal. 824 (MV]JB 32571) MH  Ther Ex
Chaptalia exscapa (Pers.) Baker Cu Lombardo 6252 (MV)B) RH EvRo N
Chaptalia integerrima (Vell.) Burkart Cu Rosengurtt B-4686 (MVFA) MH EvRo N
Chaptalia sinuata (Less.) Baker Cu Mai 603 (MV]B 32601) RH EvRo N
Chevreulia sarmentosa (Pers.) S.E. Blake Cu Fernandez et al. s.n. MH EvDi N
(MVJB 32606)
Chromolaena caaguazuensis (Hieron.) RM. King & H.  Hi 1948 Lombardo 6093 p.p. MH  SeXy N
Rob. (MVJB 10362)
Chromolaena hirsuta (Hook. & Arn.) R M.King & Cu Berro 5036 (MVFA) MH  SeXy N
H.Rob.
Chromolaena squarrulosa (Hook. & Arn.) RM.King & Cu Berro 5035 (MVFA) MH  SeXy N
H.Robinson
Chrysolaena flexuosa (Sims) H. Rob. Cu Marchesi s.n. (MVFA 7391)  MH  SeXy N
Coleostephus myconis (L.) Cass. Cu Arrillaga 457 (MVFA) VDA Ther Ex-IAS
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Conyza blakei (Cabrera) Cabrera Cu Berro 5042 (MVFA) VDA EvEr N
Conyza primulifolia (Lam.) Cuatrec. & Lourteig Hi 1907 Berro 3595 (MVFA) - EvEr N
Conyza sumatrensis (Retz.) E. Walker var. sumatrensis Cu Mai et al. 873 (MV]JB 32587) VDA  Ther N
Criscia stricta (Spreng.) L.Katinas Cu Marchesi 630 (MVFA) MH EvRo En-RE
Delairea odorata Lem. Cu Mai & Rodriguez-Tricot VDA Vein Ex
(MV]B 33212)
Eclipta elliptica DC. Cu Maietal. 711 (MVJB32593) RH EvDi N
Eclipta prostrata (L.) L. Cu Marchesi et al. s.n. HH  Ther N LC
(MVJB 32589)
Facelis retusa Sch.Bip. Cu Arrillaga 421 (MVFA) MH, Ther N
RH
Gamochaeta americana (Mill.) Wedd. Cu Lombardo 2103 (MV]B) RH EvEr N
Gamochaeta argentina Cabrera Cu Arrillaga 423 (MVFA) RH  Ther N
Gamochaeta filaginea (DC.) Cabrera Cu Fernandez et al. s.n. RH, Ther N
(MVJB 32586) MH
Grazielia brevipetiolata R M.King & H.Rob. Cu Osten 3887 (MVM) RH Suff En-Uy Pr
*Gyptis commersonii Cass. Hi 1899 Berro 5037 (MVFA) - SeXy N
*Gyptis tanacetifolia (Gillies ex Hook. & Arn.) D.J.N. Hi 1969 Marchesi 7299 (MVFA) - SeXy N
Hind & Flann
Hatschbachiella tweedieana (Hook. & Arn.) R.M. King Cu Lombardo 7488 (MV]B) RH  Suff N
& H. Rob.
Helminthotheca echioides (L.) Holub Cu Mai et al. 835 (MV]JB 32598) RH, Ther Ex
MH
Hieracium commersonii Monnier Cu Legrand 3927 (MVM) MH ‘EvEr N
Hieracium palezieuxii Zahn Cu Mai et al. 836 (MV]JB 32579) MH ‘EvEr N
Holocheilus brasiliensis (L.) Cabrera Cu Del Puerto & Marchesi MH ‘EvEr N
(MVFA 5224)
Hypochaeris megapotamica Cabrera Cu Fernandez et al. s.n. MH, ‘SeGe N
(MVJB 32603) RH
Hypochaeris radicata L. Cu Maietal 713 (MVJB32583) MH EvRo Ex
Hypochaeris rosengurttii Cabrera Cu Marchesi 657 (MVFA) MH EvRo En-RE
Lessingianthus plantaginodes (Less.) H. Rob. Cu Rosengurtt B-4438 (MVFA) MH  Suff N
Lucilia acutifolia Cass. Cu Arechavaleta s.n. (MVM) MH  EvEr N
Lucilia nitens Less. Cu Mai et al. 842 (MV]JB 32580) MH EvDi N
Micropsis spathulata (Pers.) Cabrera Cu Maietal. 714 (MV]B 32591)  RH, Ther N
MH
Neja filiformis (Spreng.) Nees Cu Arrillaga etal. 2073 (MVFA) RH  Suff N
Noticastrum gnaphalioides (Baker) Cuatrec. Cu Izaguirre & Laguardia RH, EvDi N
(MVFA 11995) MH
Panphalea commersonii Cass. Cu Maietal. 715 (MV]JB 32599) MH SeGe N
Panphalea heterophylla Less. Hi 1937 Lombardo 3148 (MV]B 11024) - Ther En-RE
Podocoma hieracifolia (Poir.) Cass. Cu Del Puerto & Marchesi MH ‘EvRo N
(MVFA 3436)
Porophyllum brevifolium (Hook. & Arn.) Malme Cu Berro 3592 (MVFA) RH Suff En-Uy Pr
Pseudognaphalium cheiranthifolium (Lam.) Hilliard & Cu Mai et al. 853 (MV]B 32574) RH  EvEr N
B.L.Burtt
Pseudognaphalium gaudichaudianum (DC.) Anderb. Cu Maietal. 813 (MV]B 32584) MH  Ther N
Pseudognaphalium leucopeplum (Cabrera) Anderb. Hi 1944 Rosengurtt B-5726 (MVFA) - EvEr N
Pterocaulon alopecuroides (Lam.) DC. Cu Mai et al. 854 (MV]JB32581) RH ‘EvEr N
Pterocaulon balansae Chodat Cu Lombardo 5511 (MV)B) VDA ‘EvEr N
Schlechtendalia luzulaefolia Less. Cu Berro 3595 (MVFA) MH GrCa N Pr
Senecio brasiliensis (Spreng.) Less. var. incanus Baker Hi 1947 Cabrera (MVM 13534) - Suff N
Senecio heterotrichus DC. Hi 1937 Lombardo 2041 (MV]B) - Ther N
Senecio ostenii Mattf. var. balaenicus Cabrera Cu  Lombardoetal 10953 (MVFA) RH EvEr En-PB  Pr
Senecio selloi DC. Cu Mai etal. 915 (MV]JB33064) MH Ther En-RE
Senecio viravira Hieron. Hi 1907 Berro 846 (MVFA) - Suff N
Sommerfeltia spinulosa Less. Cu Berro 5054 (MVFA) RH  Suff N Pr
Sonchus oleraceus L. Cu Mai et al. 865 (MV]B32578) MH  Ther Ex
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Stenachaenium megapotamicum (Spreng.) Baker Cu Osten 16846 (MVM) RH, EvDi N
MH
Stevia congesta Hook. & Arn. Cu Lombardo 6250 (MV]B) MH SeGe En-Uy Pr
Stevia multiaristata Spreng. Cu Mai et al. 867 (MV]JB32609) MH  SeGe N
Trichocline incana Cass. Cu Marchesi 618 (MVFA) RH EvRo N Pr
Urospermum picroides (L.) EW.Schmidt Cu Mai etal. 907 (MVJB 33091) RH  Ther Ex
Boraginaceae Juss. (1)
Echium plantagineum L. Cu Reus 10962 (MVFA) MH  Ther Ex
Brassicaceae Burnett (2)
Cakile maritima Scop. Cu  Lombardo 2375 (MV]B 12318) HG  Ther Co
Lepidium bonariense L. Cu Berro 3622 (MVFA) RH  Ther N
Cactaceae Juss. (14)
Cereus uruguayanus R. Kiesling Cu Osten 6506 (MVM) NF CaCo En-RE LC
Frailea pygmaea (Speg.) Britton & Rose Cu Mai 930 (MV]B 33070) RH CaDe En-RE LC
Gymmnocalycium hyptiacanthum (Lem.) Britton & Rose Cu Maietal. 689 (MV]B32726) RH CaDe En-RE LC
Opuntia arechavaletae Speg. Cu Osten 16871 (MVM) RH CaCl N LC
Opuntia aurantiaca Lindl. Cu Nyffeler and Eggli 1446 RH CaCl En-RE LC
(MVJB 22375)
Opuntia elata Salm-Dyck Cu - NF CaCl N LC
Opuntia megapotamica Arechav. Cu - NF  CaCl N LC
Parodia concinna (Monv.) N.P.Taylor Cu Osten 16838 (MVM) RH CaDe En-RE VU
Parodia erinacea (Haw.) N.P. Taylor Cu Osten 16840 (MVM) RH CaGl N LC
*Parodia mammulosa (Lem.) N.P.Taylor Hi1964 Marchesi CH 152 (MVFA) RH CaGl En-RE LC
Parodia ottonis (Lehm.) N.P.Taylor Cu Osten 16839 (MVM) RH CaGl N VU
Parodia scopa (Spreng.) N.P.Taylor Cu Legrand 3153 (MVM) RH CaGl En-RE VU
Parodia sellowii (Link & Otto) D.R. Hunt Cu Mai & Pollero 925 RH CaGl En-RE VU
(MVJB 33071)
Parodia tabularis (Cels ex Riimpler) D.R.Hunt Cu Marchesi CH 149 (MVFA) RH CaGl En-PB Pr
Campanulaceae Juss (2).
Triodanis perfoliata (L.) Nieuwl. var. biflora Hi 1963 Marchesi 633 (MVFA) - Ther N
Wahlenbergia linarioides (Lam.) A. DC. Cu Mai etal. 690 (MVJB 32563) RH, SeXy N
MH
Cannabaceae Martinov (1)
Celtis spinosa Spreng. Cu Mai et al. 825 (MV]JB32564) NF  Shru N LC
Caryophyllaceae Juss. (9)
Cerastium commersonianum Ser. ex DC. Hi 1899 Osten 3876 (MVM) RH  Ther N
Cerastium glomeratum Thuill. Hi 1922 Osten 17070 (MVM) RH  Ther Ex
Paronychia setigera (Gillies) E Herm. Cu Fernandez et al. s.n. RH EvDi N
(MV]B 32732)
Polycarpon tetraphyllum (L.) L. Cu Maietal. 718 (MV]JB 32733) RH, Ther Ex
MH
Sagina apetala Ard. Cu  Brussa & Brussa (MV]B31899) RH  Ther Ex
Silene gallica L. Cu Masciadri s.n. (MV]B27203) RH  Ther Ex-IAS
Spergula grandis Pers. Cu Rosengurtt B 6407 (MVFA) RH  SeGe N
Spergula salina ().Presl & C.Presl) D.Dietr. Cu Mai et al. 668 (MV]B 32734) RH, Ther Co
HG
Spergularia rupestris Cambess. Cu Rosengurtt B4448 (MVFA) RH  Suff En-Uy Pr
Cistaceae Juss. (1)
Crocanthemum brasiliense (Lam.) Spach Cu Mai etal. 796 (MV]B 32565) MH  EvEr N
Convolvulaceae Juss (7).
Convolvulus hermanniae UHér. Cu Del Puerto & Marchesi MH Vein N
(MVFA 3403)
Convolvulus sepium L. ssp. americana (Sims) Brummitt Cu - HH Vein Ex
Dichondra sericea Sw. Cu Zabaleta et al. 356 RH, EvDi N
(MVJB 33092) MH
Evolvulus sericeus Sw. Cu Mai etal. 801 (MV]B32566) MH EvDi N
Ipomoea cairica (L.) Sweet Cu Mai et al. 838 (MVJB32730) MH  Vein N LC
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Ipomoea indica (Burm.) Merr. Cu Mai et al. 839 (MV]JB 32731) MH  Vein N
Ipomoea platensis Ker-Gawl. Cu Mai & Pollero 926 HG Vein N
(MV]B 33093)
Crassulaceae J. St.-Hil. (2)
Crassula caudiculata Bacigalupo & Rossow Cu Mai etal. 669 (MV]B32568) RH  Ther En-RE Pr
Crassula drummondii (Torr. & A.Gray) Fedde Cu Mai etal. 471 (MV]JB32567) RH  Ther N
Euphorbiaceae Juss. (6)
Croton chamaepitys Baill. Hi1944 Rosengurtt B 4691 (MVFA) - Suff En-Uy Pr
Croton lanatus Lam. Cu  Lombardo 2537 (MVJB9333) RH  Suff N
Croton nitrariifolius Baill. Cu  Arechavaletas.n. MVM5177) RH  Suff En-RE  Pr
Euphorbia caespitosa Lam. Hi 1956 Arrillaga 446 (MVFA) - Suff N
Euphorbia klotzschii Oudejans Cu Mai etal. 833 (MV]B32737) RH  Ther N
Manihot grahamii Hook. Cu Mai etal. 843 (MV]B 32738) NF  Tree N
Fabaceae Lindl. (26)
Adesmia punctata (Poir.) DC. var. punctata Cu  Lombardo 2599 (MV]B 12748) MH EvDi N
Centrosema virginianum (L.) Benth. Hi 1907  Arechavaleta (MVM 5592) - Vein N
Desmanthus virgatus (L.) Willd. Cu Marchesi 623 (MVFA) MH EvEr N LC
Galactia marginalis Benth. Cu Zabaleta et al. 294 RH EvDi N
(MV]B 32639)
Genista monspessulana (L.) L.A.S. Johnson Cu Praderi s.n. (MVM) MH  Shru Ex
Lathyrus crassipes Gillies ex Hook. & Arn. Cu  Marchesietal. (MVJB33061) RH  Ther N
Lathyrus nervosus Lam. Cu Osten 3972 (MVM) MH EvDi N
Lathyrus subulatus Lam. Cu Arechavaleta s.n. (MVM) MH SeXy N
Lupinus bracteolaris Desr. var bracteolaris Cu Mai & Pollero 928 RH Ther En-RE
(MV]B 33094)
Lupinus gibertianus C.P.Sm. Cu Osten 16848 (MVM) MH Ther N
Lupinus multiflorus Desr. Cu Osten 3988 (MVM) MH EvEr N
Macroptilium prostratum (Benth.) Urb. Hi 1922 Osten 16864 (MVM) - EvDi N
Medicago minima (L.) Bartal. var. minima Cu Marchesi et al. (MV]JB 33096) MH  Ther Ex
Medicago truncatula Gaertn. Hi 1965 Del Puerto & Marchesi MH  Ther Ex LC
(MVFA 5227)
Mimosa amphigena Burkart var. trachycarpoides Burkart Cu Lombardo (MV]B 12676) RH Suff En-Uy Pr
Mimosa ramulosa Benth. Cu Lombardo (MV]B 12706) RH Shru En-RE
Mimosa reptans Benth. Cu Osten 17100 (MVM) RH Suff En-RE Pr
Psoralea pinnata L. var. speciosa Harv. Cu - VDA  Shru Ex
Racosperma longifolium (Andrews) Pedley Cu - MH  Shru Ex-IAS
Rhynchosia bicentrica B.L. Turner Cu Arechavaleta (MVM 5564) MH EvDi N
Rhynchosia corylifolia Mart. ex Benth. Hi 1948  Lombardo (MV]B 12878) MH EvDi N
Rhynchosia senna Gillies ex Hook. var. senna Cu - MH EvDi N LC
Spartium junceum L. Cu - VDA Shru Ex-IAS
Trifolium subterraneum L. Cu Zabaleta & Mendoza 187 MH Ther Ex LC
(MVJB 32774)
Ulex europaeus L. Cu Maietal. 905 (MVJB33095) MH  Suff Ex-IAS LC
Vicia benghalensis L. Cu Zabaleta et al. 355 VDA Ther Ex
(MV]B 33097)
Gentianaceae Juss. (1)
Centaurium pulchellum (Sw.) Druce Cu Marchesi 615 (MVFA) MH  Ther Ex LC
Heliotropiaceae Schrad (1).
Heliotropium curassavicum L. Cu Rosengurtt B-4435 HG EvDi N LC
(MVM 8403)
Hypericaceae Juss. (2)
Hypericum connatum Lam. Cu Berro 3729 (MVFA) NF  EvEr N
Hypericum piriai Arechav. Hi 1956 Arrillaga 420 (MVFA) - EvEr En-RE Pr
Lamiaceae Martinov (4)
Glechon marifolia Benth. Cu Berro 5039 (MVFA) MH EvDi N
Salvia procurrens Benth. Cu - RH EvDi N
Teucrium cubense Jacq. Hi 1963 Marchesi 665 (MVFA) - EvEr N
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Teucrium vesicarium Mill. Cu Mai et al. 565 (MV]B 32643) HG  SeGe N
Linaceae DC. ex Perleb (1)
Cliococca selaginoides (Lam.) C.M.Rogers & Mildner Cu Nyffeler and Eggly 25063 RH EvDi N
(MV]B 25063)
Loasaceae Juss. (1)
Blumenbachia insignis Schrad. Hi 1956 Arrillaga 451 (MVFA) - Ther N
Lythraceae J. St.-Hil. (1)
Cuphea glutinosa Cham. & Schltdl. Cu Arechavaleta s.n. (MVM) MH  EvEr N
Malvaceae Juss. (7)
Abutilon terminale (Cav.) A.St.-Hil. Cu Marchesi 642 (MVFA) MH  Suff N
Krapovickasia flavescens (Cav.) Fryxell Cu Reus s.n. (MVFA 10963) RH, EvDi N
MH
Modiola caroliniana (L.) G.Don Cu Maietal. 671 (MVJB32647) RH EvDi N
Pavonia aurigloba Krapov. & Cristobal Cu Berro 3754 (MVFA) MH  Suff N
Pavonia cymbalaria A.St.-Hil. & Naudin Cu  Del Puerto and Marchesi 3433 MH  Suff N Pr
(MVFA)
Pavonia glechomoides A.St.-Hil. Cu Arrillaga 453 (MVFA) MH EvDi N
Sida spinosa L. Cu Mai et al. 862 (MV]B 32648) VDA  Suff N
Moraceae Gaudich. (1)
Dorstenia brasiliensis Lam. Cu Nyffeler & Eggli s.n RH EvRo N
(MVFA 24053)
Myrtaceae Juss. (1)
Psidium salutare (Humb., Bonpl. & Kunth) O. Berg var. Cu Berro 3741 (MVFA) RH, Suff N
mucronatum (Cambess.) Landrum MH
Onagraceae Juss. (4)
Oenothera affinis Cambess. Hi 1948  Lombardo (MV]B 13088) - Ther N
Oenothera indecora Cambess. Cu Mai etal. 694 (MV]B 32650) RH  Ther N
Oenothera mollissima L. Cu Mai etal. 901 (MVJB33069) RH  Ther N
Oenothera parodiana Munz Hi 1907 Berro 3665 (MVFA) - Ther N
Orobanchaceae Vent (3).
Agalinis communis (Cham. & Schltdl.) DArcy Cu Maietal 817 (MV]B32744) MH  Ther N
*Agalinis digitalis (Benth.) Barringer Hi 1907 Berro 3610 (MVFA) - EvDi En-Uy Pr
Bellardia trixago (L.) AlL Cu Mai et al. 906 (MV]B33068) MH  Ther Ex
Oxalidaceae R. Br. (6)
Oxalis articulata Savign. Cu Mai & Ferndndez 411 RH  SeGe N
(MV]B 32759)
Oxalis eriocarpa DC. Cu Arechavaleta (MVM 713) RH EvDi En-RE
Oxalis lasiopetala Zucc. Cu Arechavaleta (MVM 1725) MH  SeGe N
Oxalis macachin Arechav. Cu Izaguirre & Laguardia247 ~ RH, SeGe En-RE
(MVFA) MH
Oxalis perdicaria (Molina) Bertero Cu Legrand 3925 (MVM) RH  SeGe N
Oxalis sellowiana Zucc. Cu Legrand 3924 (MVM) RH, SeGe En-RE
MH
Passifloraceae Juss. ex Roussel (1)
Passiflora caerulea L. Cu Mai et al. 849 (MV]B 32745) MH  Vein N
Pittosporaceae R. Br. (1)
Pittosporum undulatum Vent. Cu - MH Shru Ex-IAS
Plantaginaceae Juss. (6)
Bacopa monnieri (L.) Wettst. Cu Zabaleta et al. 358 HH  Ther N LC
(MV]B 33073)
Plantago berroi Pilg. Cu Nyfteler & Eggli s.n. RH, EvRo En-RE Pr
(MV]JB 24050) MH
Plantago tomentosa Lam. Cu Maietal. 850 (MVJB32746) RH EvRo N
Scoparia montevidensis (Spreng.) R.E.Fr. Cu Osten 3985 (MVM) RH EvDi N
Veronica peregrina L. Hi 1937 Lombardo 2846 (MV]B) - Ther Ex LC
Plumbaginaceae Juss. (1)
Limonium brasiliense (Boiss.) Kuntze Cu Rosengurtt B- 4439 RH  SeGe N

(MVM 7967)
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Polygalaceae Hoffmanns. & Link (6)

Monnina cuneata A.St.-Hil. Cu Berro 5063 (MVFA) RH Suff En-RE

Polygala australis A;-W.Benn. Cu Marchesi et al. (MV]JB 33076) MH, Ther N
RH

Polygala bonariensis Grondona Hi 1956 Arrillaga 453 (MVFA) - SeXy N

Polygala cyparissias A. St.-Hil. & Moq. Hi 1963 Marchesi 663 (MVFA) - EvDi N

Polygala linoides Poir. var. linoides Cu Mai etal. 900 (MVJB 33078  RH, SeXy N
MH

Polygala resedoides A. St.-Hil. & Moq. Cu Maietal. s.n. (MV]B 33207) RH, SeXy N
MH

Polygonaceae Juss. (1)

Rumex cuneifolius Campd. Cu Rosengurtt B-4467 (MVFA) RH  SeGe N

Portulacaceae Juss. (2)

Portulaca cryptopetala Speg. Cu Mai etal. 852 (MV]JB32747) RH  EvDi N

Portulaca grandiflora Hook. Cu Chebataroff 5303 (MVM) RH EvDi N

Primulaceae Batsch (4)

Anagallis arvensis L. Cu Mai etal. 818 (MV]B 32749) MH  Ther Ex

Myrsine coriacea (Sw.) R.Br. Cu Lombardo (MV)B 12029) MH  Tree N

Myrsine laetevirens (Mez) Arechav. Cu Mai et al. 844 (MV]B 32748)  NF  Tree N

Samolus valerandi L. Cu Fernandez et al. s.n. HuC Ther N LC

(MV]B 32661)

Ranunculaceae Juss. (2)

Anemone decapetala Ard. Cu - RH, SeGe N
MH

Ranunculus platensis Spreng. Hi 1937 Lombardo 2371 (MV]B) - Ther N

Rhamnaceae Juss. (3)

Colletia paradoxa (Spreng.) Escalante Cu Arechavaleta s.n. (MVM) RH  Shru N

Discaria americana Gill. & Hook. Cu Mai et al. 912 RH  Suff N

Scutia buxifolia Reissek Cu Mai et al. 859 (MV]JB 32750) NF  Tree N LC

Rubiaceae Juss. (11)

Borreria dasycephala (Cham. & Schltdl.) Bacigalupo &  Hi 1903  Arechavaleta s.n. (MVM) - EvDi N

E.L.Cabral

Galianthe centranthoides (Cham. & Schldl.) E.L.Cabral Cu Marchesi (MVFA 7298) RH, Suff N
MH

Galianthe fastigiata Griseb Cu Lombardo 6059 (MV]B) NF  Suff N

Galium ericoides Lam. Cu Osten 3883 (MVM) RH Suff En-RE

Galium hirtum Lam. Cu Mai et al. 834 (MV]B 32751) MH  Ther N

Galium hypocarpium Endl. ex Griseb. Cu Osten 3869 (MVM) MH EvDi N

Galium uruguayense Bacigalupo var. echinulatus Cu Maietal. 759 (MVJB32664) MH EvDi En-RE Pr

Bacigalupo

Mitracarpus megapotamicus Kuntze Cu Marchesi 646 (MVFA) MH, EvDi N
RH

Richardia brasiliensis Gomez Cu Legrand 3127 (MVM) MH, Ther N
RH

Richardia humistrata Steud. Cu Del Puerto & Marchesi MH, EvDi N

(MVFA 3429) RH

Richardia stellaris Steud. Cu - MH, EvDi N
RH

Sapindaceae Juss. (1)

Dodonaea viscosa Jacq. Cu Osten 3872 (MVM) NF  Shru Co LC

Scrophulariaceae Juss. (1)

Verbascum virgatum Stokes Cu Maietal. 911 (MV]JB33079) VDA Ther Ex

Solanaceae Juss. (12)

Bouchetia anomala (Miers) Britton & Rusby Cu Lombardo 2203 (MV]B) RH  SeXy N

Cestrum euanthes Schltdl. Hi 1956 Arrillaga 443 (MVFA) - Shru N

Nicotiana bonariensis Lehm. Cu Arrillaga 438 (MVFA) VDA Ther N

Nicotiana longiflora Cav. Cu - MH  SeXy N
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Petunia axillaris (Lam.) Britton, Sterns & Poggenb. Cu Arrillaga etal. 2069 (MVFA) RH  EvDi N
Salpichroa origanifolia (Lam.) Baill. Cu Mai et al. 858 (MV]JB 32753) RH, EvDi N
MH

Solanum chenopodioides Lam. Cu - MH  Suff N

Solanum commersonii Poir. Cu Ren s.n. (MVFA 10961) MH  SeGe N

Solanum mauritianum Scop. Cu Fernandez et al. s.n. NF  Shru N
(MV]B 32668)

Solanum pseudocapsicum L. Hi 1907 Berro 3659 (MVFA) - Suff N

Solanum sarrachoides Sendtn. Hi 1943  Rosengurtt B 4437 (MVFA) HH  Ther N

Solanum sisymbriifolium Lam. Cu Mai etal. 864 (MV]B 32754) RH,  Suff N

MH

Turneraceae Kunth ex DC. (1)

Turnera sidoides L. Cu Mai et al. 706 (MV]B 32669) MH EvDi N

Verbenaceae J. St.-Hil. (8)

Glandularia aff. platensis (Spreng.) Schnack & Covas Cu - MH EvDi N

Glandularia selloi (Spreng.) Tronc. Cu Del Puerto & Marchesi MH EvDi En-RE
(MVFA 5222)

Lantana camara L. Cu Berro 3619 (MVFA) NF  Shru N

Phyla nodiflora (L.) Greene var. minor Cu Mai & Pollero 922 MH EvDi N
(MVJB 33063)

Verbena bonariensis L. var. bonariensis Cu Mai & Zarucki 914 (33208) VDA  SeGe N

Verbena intermedia Gill. & Hook. Cu Mai & Pollero 933 MH  SeGe N
(MV]B 33209)

Verbena montevidensis Spreng. Cu Mai et al. 869 (MV]B 32670) MH  Suff N

Verbena rigida Spreng. Cu Maietal. 870 (MV]JB32671) MH SeGe N

Violaceae Batsch (1)

Pombalia parviflora (Mutis ex L.f.) Paula-Souza Cu Lombardo 3070 (MV]B) RH EvDi N

‘Rupicolous’ and ‘mesophilic herblands’ were the vegetation types with the highest
number of species, maintaining 35% and 34% of the flora, respectively. A high number
of species could develop in both vegetation types (48 species, 13%) as well. These were
followed by ‘hydrophilic herblands’ (25 species, ca 7%) and ‘halophilic grasslands’ (13
species, ca 3%), ‘humid rocky shelters communities’ showed less significance with 4
species (<1%). ‘Native forest patches’ and ‘vegetation of disturbed areas’ on the sides
of the access road reached 12 and 13 species respectively (ca 3% each).

Endemisms and threatened species

Punta Ballena supported a high number of threatened and priority species for con-
servation, as well as endemisms, summing up 74 taxa, 17% of the site flora (Ta-
ble 2, Fig. 4). According to IUCN criteria, Cypella osteniana, is considered endan-
gered (Paz Deble et al. 2021) and five species are vulnerable: Oxypetalum marchesii
(Gonzalez et al. 2018) along with four Cacti: Parodia concinna, P. ottonis, P. scopa
and Parodia sellowii (it should be noted that Parodia tabularis, was not evaluated by
IUCN). A total of 33 taxa were considered priority for conservation in the coun-
try and 64 were identified as endemic: 48 regional endemisms, 13 with a restricted
distribution within Uruguay and two local endemisms from Punta Ballena: Senecio
ostenii var. balaenicus and Parodia tabularis (Table 2, Fig. 4).
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Despite the fact that several historically documented taxa were currently
confirmed in the site, 14% of the total taxa had not been registered in recent years.
Applying a precautionary principle, these taxa were kept on the species list. Due
to the lack of exact data from the collection sites of some historic specimens,
as well as the urban development of the site (which has led to the loss of native
environments and their vegetation), these taxa could either be present with
diminished populations or be locally extinct. In this sense, we confirm five species
as locally extinct: Oxypetalum nigricans, Gyptis commersonii, Gyptis tanacetifolia,
Agalinis digitalis and Parodia mammulosa (Table 2, Fig. 5).

Discussion

Punta Ballena stands out because of its high plant diversity (427 spp), especially
considering that only 20 ha. are currently in a natural state. This species list cor-
responds to 15% of the total flora of the country (2756 spp, Marchesi et al. 2013).
The particular geological characteristics of the site, where geological materials of
different origins converge (Goso and Muzio 2006; Spoturno et al. 2012), and the
continuity of the hill environment towards the sea, have surely allowed the develop-
ment of this varied flora.

The most species-rich families, Asteraceae and Poaceae, followed by Fabaceae,
coincide in being the families with the highest species richness for the country
and dominate the “Rio de la Plata grasslands” ecoregion, where Uruguay is
located (Andrade et al. 2018). Also, other numerous families of Punta Ballena, are
characteristic of this ecoregion, such as Cyperaceae, Solanaceae and Rubiaceae. The
importance of Cactaceae and Cyperaceae in this site is highlighted, first because
they are species that grow between and over rocks, and second because its species
grow in humid environments, with permanent or temporary accumulation of water,
which occurs in some sectors of the rocky point.

The projection of the rocky environment into the la Plata River, and the presence
of several microhabitats allow the development of different vegetation types at the
site (Figs 1C, 2). This vegetation diversity found on the rocky point sustains species
with different habitat affinities, such as rupestrian and epilithic species in rupicol-
ous herblands, halophyte species either in rupicolous herblands influenced by the
sea or in halophilic grasslands, and a combination of grass and herbs in mesophilic
herblands (dominated by Asteraceae, Fabaceae and Poaceae spp.). As expected for
the preponderant vegetation, herbs were dominant in this flora with a major rep-
resentation of perennials. They have developed several strategies to grow in this
environment; in this sense rosettes and prostrate or decumbent habits were widely
recorded, as well as specialized subterranean structures such as xylopodia, bulbs,
rhizomes or thickened stems and roots. Species that develop in halophytic grass-
lands exhibit adaptations to live in saline environments, such as succulent leaves,
salt excretory glands, and the ability to maintain a relatively high osmotic pressure
in their tissues due to salt accumulation (Chebataroft 1936, 1950; Legrand 1959).
Shrubs and suftrutex are also common, being habits developed by species that in



Vascular plants of Punta Ballena 185

Figure 4. Priority for conservation and threatened species from Punta Ballena. Amaryllidaceae:
A: Beauverdia hirtella, B: Zephyranthes estensis. Apiaceae: C: Apium prostratum. Arecaceae: D: Butia
odorata. Asclepiadaceae: E: Oxypetalum marchesii. Asteraceae: F: Aldama nudicaulis, G: Grazielia
brevipetiolata, H: Porophyllum brevifolium, 1. Schlechtendalia luzulaefolia, J: Senecio ostenii var.
balaenicus, K: Sommerfeltia spinulosa, L: Trichocline incana. Cactaceae: M: Cereus uruguayanus
historic photo, taken from the herbarium specimen Osten 16506 (MVM), N: Frailea pygmaea,
O: Gymnocalycium hyptiacanthum, P: Opuntia arechavaletae, Q: Parodia concinna, R: Parodia ottonis,
S: Parodia scopa, T: Parodia sellowii, U: Parodia tabularis, V: flower detail of Parodia tabularis.
Caryophyllaceae: W: Spergularia rupestris. Crassulaceae: X: Crassula caudiculata. Cyperaceae: Y: Carex
vixdentata, Z: Eleocharis montevidensis. Euphorbiaceae: Aa: Croton nitrariifolius. Fabaceae: Ab: Mimosa
amphigena var. trachycarpoides, Ac: Mimosa reptans. Iridaceae: Ad: Cypella osteniana, Ae: Sisyrinchium
rosengurtii. Malvaceae: Af: Pavonia cymbalaria. Orchidaceae: Ag: Bipinnula gibertii, Ah: Bipinnula
montana. Poaceae: Ai: Echinochloa polystachya var. spectabilis. (H, S, Y and Ac-S. Ferndndez Photos).
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Figure 4. Continued.
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Figure 4. Continued.

other environments acquire greater size but here, grow in a squat and prostrate way.
A frequent adaptation to the rocky environment is succulence; in this site Cacti
stands out for developing succulent, globose or cladode stems.

Regarding historical collections from the site, to date Punta Ballena has suffered
a loss of 14% of its species. This fact is likely a direct consequence of the urban
development of the site in recent decades. Even, from the historically documented
species, we consider five species to be locally extinct: Oxypetalum nigricans, Gyptis
commersonii, Gyptis tanacetifolia, Agalinis digitalis and Parodia mammulosa
(Fig. 5). For all these taxa there was a reduction of their typical environments and
in those that remain they were not found. In turn, during the continuous surveys
we could confirm that some species showed severely diminished populations such
as: Frailea pygmaea, Gymnocalycium hyptiacanthum and Lathyrus subulatus, with
scarce individuals or populations in the area. Specifically, in relation to Cacti, in
addition to verifying the absence of Parodia mammulosa, we note a decrease in the
abundance of all Cactaceae species, probably as a consequence of illegal collection.

The site supports five vulnerable and one endangered species (IUCN),
numerous priority species for conservation in Uruguay, two local endemisms
and numerous national and regional endemisms (Table 2). Most of the priority
species are widely distributed along the rocky point: e.g. Apium prostratum; Aldama
nudicaulis, Grazielia brevipetiolata, Porophyllum brevifolium, Schlechtendalia
luzulaefolia, Sommerfeltia spinulosa, Trichocline incana; Spergularia rupestris; Croton
nitrariifolius; Sisyrinchium rosengurtii; Pavonia cymbalaria; Jarava juncoides and
Nassella pauciciliata. Moreover, among the endemic taxa, the regional endemisms
denote the mixture of campestre species with subtropical species that show atlantic



188 Patricia Mai et al.

or paranaense affinity: e.g. Beauverdia sellowiana, B. vittata; Aldama nudicaulis,
Baccharis patens; Frailea pygmaea, Parodia concinna, P. mammulosa, P. scopa;
Mimosa ramulosa, M. reptans; Herbertia pulchella; Bipinnula gibertii and B. montana.
The taxa with a restricted distribution within Uruguay could be found throughout
the rocky point, e.g. Beauverdia hirtella and Zephyranthes estensis; Oxypetalum
marchesii; Grazielia brevipetiolata, Porophyllum brevifolium; Spergularia rupestris;
Mimosa amphigena var. trachycarpoides; Cypella osteniana; Nassella pauciciliata;
among others. Finally, two local endemisms from Punta Ballena are present at
the site: Senecio ostenii var. balaenicus and Parodia tabularis (as was previously
mentioned, the latter has shown a reduction in its population each year).

Most of the species were native, while exotic species represented 13% of this flora.
Many of them (11 species) were considered IAS for the country (Masciadri et al. 2010).
Carpobrotus edulis is of greater concern in the site, because it is locally spreading in
the rupicolous communities of the rocky point. Another IAS at the site is Cynodon
dactylon, which develops a dense tapestry in some sectors of the mesophilic herbland,
especially near parking lots or in places prone to be altered or disturbed. Pittosporum
undulatum is mostly found on the sides of the access road, while Ulex europaeus was
locally restricted to a sector of the rocky point. The remaining IAS coexist with na-
tive species integrating the different types of vegetation. All these species represent a
threat for the vegetation, the diverse flora of Punta Ballena and the numerous species
of interest for conservation. Masciadri et al. (2010) suggested that rapid actions be
carried out to control IAS specially in coastal departments of Uruguay, not only to
reduce the negative impacts on coastal ecosystems, but also to mitigate the economic
losses related to IAS that could happen in a locality that relies on tourism.

The highly diverse flora of Punta Ballena, as well as the documented presence of
numerous taxa with interest for conservation and endemisms on a reduced surface,
justify the urgent need for protection of the site. It is especially necessary to regulate
common actions that occur on the natural area of the rocky point, such as cutting
grass and herbs on the sides of the access road (that reduce natural populations of
some native species, in contrast to adventitious and exotic ones); vehicular traffic or
irregular parking in areas with vegetation or rocks (that not only affects plants but
also the fauna associated with it); restrict the parking surface (that has increased in
recent years); and finally take actions to avoid the illegal extraction of specimens of
cactus and other species by visitors. In relation to the urbanized area, the projection
of an urban advance in natural remnants, would lead to the extinction of numerous
species, many of which have previously been classified as priority for conservation
or under IUCN threat categories. Additionally, it is necessary to regulate the types
of plants used in gardens and for green roofs, since several species commonly used
are exotic and IAS, and represent a threat to the native vegetation of the site.

Some recommendations to promote the conservation of the area: in the private
area, all non-developed private spaces should not be intervened with, the natural
vegetation of the place should be promoted and maintained, and land leveling or
other modifications of the natural terrain should not be allowed. In the public natu-
ral area, it is necessary to take actions to regulate traffic and irregular parking in ar-
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Figure 5. Species with historic record for Punta Ballena, considered regional and Uruguayan endemisms
or priority for conservation for the country. Black box indicates species locally extinct. Asclepiadaceae:
A: Oxypetalum nigricans. Asteraceae: B: Baccharis arenaria; C: Baccharis gnaphalioides; D: Gyptis
commersonii; E: Gyptis tanacetifolia; F: Panphalea heterophylla. Cactaceae: G: Parodia mammulosa.
Cyperaceae: H: Cyperus berroi. Euphorbiaceae: I: Croton chamaepitys. Hypericaceae: J: Hypericum
piriai. Orobanchaceae: K: Agalinis digitalis. Poaceae: L: Jarava juncoides; M: Aristida filifolia; N: Aristida
murina; O: Aristida teretifolia; P: Danthonia rhizomata; Q: Digitaria enodis; R: Piptochaetium confusum.
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Figure 5. Continued.
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eas where there is vegetation, and avoid or minimize the cutting of grass. Addition-
ally, boardwalks with explanatory and informative signs should be incorporated,
and a species protection site should be promoted in this particular area, given that
it is a hotspot on the coast of Uruguay.

Conclusions

Our work highlights the floristic importance of the emblematic coastal site of Punta
Ballena. We consider the natural area of this rocky point as a plant hotspot, be-
cause it supports an exceptionally high flora and nourishes a significant number of
endemic, priority for conservation and threatened species. The loss or decrease in
surface area of this natural space would seriously endanger the existence of all these
species. From a conservation perspective, we hope this work lays the foundation
to generate conservation plans for the site and for the future definition of actions
and responsibilities.
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7. Capitulo 2

Unraveling local and regional determinants of high plant
diversity at marine rocky outcrops in Uruguay

Herbazal psaméfilo

Generalista

Herbazal rupicola

Herbazal himedo

Antrépico

Maritimo

ion de bles de especies a lo largo del gradiente de estrés y disturbios en las puntas rocosas de la costa Atlantica de Uruguay: Maritimo: Sporobolus coarctatus; Limonium
bra5|llen5|s, Salicornia ambigua. Herbazal rupicola: Spergularia rupestris; Grindelia orientalis; Lathyrus nervosus; Porophyllum linifolium. Antropico: Carpobrotus edulis; Lampranthus coccineus.
Pastizal: Sorgasthrum pellitum; Dorstenia brasiliensis; Eryngium sanguisorba; Acmella Decumbens. Herbazal psamofilo: Petunia axillaris; Panicum racemosum; Oenothera longiflora; Polygala
cyparissias. Herbazal hidrofilo: Carex vixdentata; Bulbostylis juncoides; Cyperus prolixus; Bacopa monnieri. Herbazal himedo: Hydrocotyle bonariensis; Picrosia longifolia. Generalista: Baccharis
spicata; Sisyrinchium minutiflorum; Commelina erecta.
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Abstract

Questions: Marine rocky outcrops are model systems of community assembly under
harsh conditions. The prevailing environmental conditions that determine a coast-in-
land gradient of stress and disturbance impose a strong environmental filter on com-
munity assembly. However, the Atlantic rocky outcrops of Uruguay challenge this
assumption as they exhibit high plant diversity at small spatial scales. We investigated
this study system to answer: (1) which environmental factors determine diversity
at the local scale; (2) and how does the regional pool influence species composition
along the coast-inland gradient?

Methods: We analyzed the local and regional determinants of plant community as-
sembly in four rocky sites along the Uruguayan coast. Through a random sampling
approach stratified by distance to the coast, we recorded species occurrences and
microenvironmental conditions. Observed taxa were assigned into different species
assemblages according to their typical vegetation type. Generalized Linear Model
(GLM)-Poisson regression, quantile regressions and hierarchical cluster analyses
were used to identify the factors underlying local richness and the spatial vegetation
structure.

Results: Nine different vegetation types generate a mass effect that enhances local
diversity. Unexpectedly, 56% of the species are from non-marine environments —e.g.
grasslands or hydrophilous herblands. Species assemblages were spatially clustered,
with a turnover of these clusters along the coast-inland gradient. Elevation, distance
to the coast and vegetation cover promoted richness, likely due to an attenuation of
marine filters. Meanwhile, substrate availability reduced richness, likely due to com-
petitive exclusion as a result of more resources and homogeneous microenvironmen-
tal conditions.

Conclusions: The high local diversity along the marine rocky outcrops of Uruguay is
best explained by a functionally diverse regional species pool, which interacts with
local heterogeneity, and by conditions that enhance or attenuate the effect of marine
stress. Effective conservation and management strategies are key to minimize the
detrimental effects of urbanization, fragmentation, and non-native plant invasions on

these diverse habitats.
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1 | INTRODUCTION

Marine rocky outcrops are model systems for the study of commu-
nity assembly under stress conditions (Scrosati et al., 2011; Carneiro
et al., 2021). Rocky shores are in the transition zone between ter-
restrial and marine environments, presenting a step gradient in the
strength and nature of environmental filters from the coastline to-
ward the inland (Chappuis et al., 2014). Filters are environmental
factors that change along ecological gradients, fostering the selec-
tion of a subset of species from the species pool that is suitable for
a particular local habitat (Keddy & Laughlin, 2022). In marine rocky
outcrops, filters to species recruitment emerge from the combina-
tion of tide dynamics, wave regimes, marine spray, frequent winds,
storms and high salinity levels (Chebataroff, 1950, 1952; Delfino &
Masciadri, 2005; Scrosati et al., 2011; Chappuis et al., 2014; Keddy &
Laughlin, 2022). Additionally, as is the case for other rocky systems,
soil accumulation is locally restricted, the presence of humus and
nutrients is limited, and rainwater mostly runs off, especially in areas
with steep slopes (Porembski & Barthlott, 2000; Porembski, 2007
Cantero et al., 2017; Dayrell et al., 2021), further contributing to
the environmental harshness. Disturbance can also be an important
factor in these habitats (White & Jentsch, 2001; Forey et al., 2008).
Those that have significant impacts on vegetation come from phys-
ical disruptions such as sand burial, storms, winds, or waves; or an-
thropogenic actions such as intentional fire, sediment removal, plant
extractions, vehicle traffic, or grass mowing. Stress and disturbance
often interact along environmental gradients, reinforcing the effects
of stressful conditions on community assembly (Forey et al., 2008).
Rocky habitats have promoted the convergent development of spe-
cific plant traits that enable species to survive under these extreme
habitats (Porembski, 2007; Silveira et al., 2016; Cantero et al., 2017;
Cartwright, 2019). In this scenario, simple communities, composed
of few and rare species with particular functional traits, are expected
(Grime & Pierce, 2012; Cartwright, 2019; Keddy & Laughlin, 2022).
Contradicting this expectation, rocky outcrops of the Atlantic coast
of Uruguay have reported high plant richness in relatively small areas,
e.g. 121 taxa in a reduced area of 2.3ha in Cerro Verde (Alonso-Paz
& Bassagoda, 2003), 155 taxa in 170ha of Cabo Polonio (Delfino &
Masciadri, 2005; Masciadri et al., 2006), and 427 taxa in 21ha of Punta
Ballena (Mai et al., 2022). These sites exhibit a diverse composition,
presenting species with different environmental affinities ranging from
rupicolous, psammophilous, hydrophytes and halophytes (Alonso-Paz
& Bassagoda, 2003; Delfino & Masciadri, 2005; Masciadri et al., 2006;
Bonifacino, 2015; Gonzalez & Picasso, 2015; Mai et al., 2022). They con-
stitute a particular type of habitat with special relevance because they
host endemic species and a high number of species with conservation in-
terest (Alonso-Paz & Bassagoda, 2003, 2006; Delfino & Masciadri, 2005;
Masciadri et al., 2006; Marchesi et al., 2013; Bonifacino, 2015; Gonzélez

& Picasso, 2015; Puppo et al., 2020; Mai et al., 2022). However, marine
rocky outcrops have decreased in terms of their natural surface area, and
are exposed to alterations and threats mainly due to urban development
of the coastal strip and touristic uses (Delfino & Masciadri, 2005; Puppo
et al., 2020; Mai et al., 2022). Although their vegetation has been con-
sidered threatened (Fagiindez & Lezama, 2005) only two of these sites
are included in the National System of Protected Areas (IMPO, 2021);
and most of them are exposed to constant threats and lack manage-
ment plans, leading to the loss and deterioration of their flora (Marchesi
et al.,, 2013; Mai et al., 2022).

Communities are assembled from a regional species pool, which
is considered a main determinant of local diversity (Eriksson, 1993;
Hubbell, 2001; Vellend, 2016; Zobel, 2016; Keddy & Laughlin, 2022).
In these marine rocky outcrops, the combination of several species
associated with different preferential environmental conditions can
be hypothesized as one of the mechanisms explaining their high di-
versities. In these habitats, recruitment from the regional pool would
be constrained by the action of local environmental filters (Grime &
Pierce, 2012; Kraft et al., 2015; Dayrell et al., 2021) such as salin-
ity, wind, soil, availability of freshwater, and disturbance frequency
(Forey et al., 2008, 2009; Keddy & Laughlin, 2022), whose gradi-
ents are mostly defined by the distance to the coast. Assuming that
different assemblages from the regional pool have optimal perfor-
mance at different levels of these environmental gradients, the spa-
tial turnover of functional groups may further increase community
diversity (Cornwell & Ackerly, 2009; Scrosati et al., 2011; de Bello
et al., 2012; Cornell & Harrison, 2014). Furthermore, a spatial stor-
age effect within rocky outcrops may enhance diversity (Scrosati
et al., 2011), promoting source-sink dynamics where recruitment
into suboptimal habitats is potentiated due to dispersal from more
suitable habitats (Hanski, 1999; Keddy & Laughlin, 2022).

In the light of the mentioned framework, we analyzed the local
determinants and regional processes that could determine the high
plant diversity recorded at marine rocky outcrops of the Atlantic
coast of Uruguay. Specifically, we evaluated the potential role of the
regional species pool diversity (through the presence of different
species assemblages according to their preferential environment or
vegetation type), and the local determinants of plant diversity in a

coast-inland gradient associated to stress and disturbance.

2 | MATERIALS AND METHODS

2.1 | Studyarea

Uruguay has a coastline of 473km on the Rio de la Plata and 233 km
on the Atlantic Ocean (Goso et al., 2011), with a great diversity of en-
vironments such as: beaches, dune fields, sedimentary depressions,
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lagoons, rocky shores, rocky outcrops and cliffs (Alonso-Paz
& Bassagoda, 2006). Along the Atlantic coast of Uruguay, four
rocky outcrops dominated by natural vegetation were selected:
Punta Ballena (34.9132°S; 55.0458°W) in Maldonado, La Pedrera
(34.5913°S; 54.12116° W), Cabo Polonio (34.4051°S; 53.7802° W)
and Cerro Verde (33.9451°S; 53.5071° W) in Rocha (Figure 1). Punta
Ballena, although located in the final section of the Rio de la Plata
estuarine, is mostly exposed to oceanic conditions and harbors ex-
ceptional plant diversity (Bonifacino, 2015; Puppo et al., 2020; Mai
etal., 2022).

Geologically, Punta Ballena is the coastal southern tip of the
Sierra de la Ballena (Figure 1), which constitutes a shear zone
(Gomez Rifas, 1995) considered the tectonic limit between two
different terrains: Nico Pérez (to the west) and Cuchilla Dionisio
(to the east) (Bossi, 2003; Goso & Muzio, 2006). This shear
zone is characterized by a set of intensely deformed metamor-
phic rocks made from materials of granite composition (Goso &
Muzio, 2006). Milonite quartz and mylonitic porphyry, due to
their resistance to erosion, determine the important outcrop

ridges characteristic of Punta Ballena (Spoturno et al., 2012;
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Faraone, 2023). Meanwhile, the remaining three study sites (La
Pedrera, Cabo Polonio and Cerro Verde) are located along the
Atlantic coast, corresponding to the Cuchilla Dionisio terrain.
These outcrops are constituted by a series of ancient rocks (2300
MA, Paleoproterozoic and 500 Ma, Cambrian) on which sedimen-
tary rocks and sediments were deposited from the Mesozoic
to the present day (Goso & Muzio, 2006). Their topography is
variable, in some cases in the form of a cape (Cabo Polonio,
Figures 1d and 2a), while others are outcrops or cliffs exposed to
the sea (e.g. La Pedrera, Figures 1c and 2j,k) and are composed
of granite outcrops resistant to erosion (Goso et al., 2011) par-
tially covered by eolic sands. These rocky outcrops delimit beach
arches and are frequently associated with mobile dune systems
that contribute to the supply of sand between neighboring beach
arches (Panario & Pifieiro, 1997; Panario & Gutiérrez, 2005). In
terms of land tenure and management policies, Cabo Polonio and
Cerro Verde are national protected areas (IMPO, 2021), while
Punta Ballena is private and the rocky outcrop of La Pedrera is of
public domain, both socially appreciated for the variety of uses

and activities that are carried out on them.
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FIGURE 1 Study area location. (a) Marine rocky outcrops on the Atlantic coast of Uruguay and regional landscape environments.
(b-e) Vegetation types and layout of sampling transects in each study site.
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FIGURE 2 Representative images of each study site. Cabo Polonio: (a) aerial view, (b) rocky landscape, (c) sampling plot. Cerro Verde:
(d) aerial view, (e) rocky outcrop slope, (f) sampling plot. Punta Ballena: (g) aerial view, (h) characteristic species among rocky ridges, (i)
sampling plot. La Pedrera: (j) landscape view, (k) rocky slope, () sampling transect in slope.

According to the Képpen-Geiger climate classification system,
the study area belongs to the “Cfa” climate category, characterized
by a humid subtropical climate with hot, humid summers and mild to
cool winters (Kottek et al., 2006). Mean annual temperature is about
17°C with extreme recorded temperatures of -3.5°C in winter, and
40.7°C in summer in the 2012-2022 period. Mean annual precipi-
tation is 1160 mm, and an average of 48 storm days per year were
recorded (Meteomanz, 2023).

2.2 | Data collection

Field sampling was carried out in spring (September to early
December) between 2019 and 2021. A stratified random sampling
was developed in relation to the coast-inland gradient. For this
purpose, transects perpendicular to the coastline arranged on both
slopes and on the exposed tip were conducted at each study site. A
total of 25 transects and 181 plots were registered in the four sites
of the study system (Figure 1b-e). The number of transects and plots
varies according to the surface with natural vegetation available in
each study site (Figures 1b-e and 2). Each transect was divided into
sampling strata, according to the zonation of the dominant sub-
strate, and three sampling plots (2x2m) were located in each stra-
tum, subdivided with a grid every 20cm (Figure 2). In each plot, all
vascular plant species were recorded determining the observed rich-
ness per plot. The following local variables were recorded by plot:
vegetation cover, elevation (above sea level, measure by a Garmin
eTrex10 GPS), distance to the coast (measured with a tape measure),
slope (was calculated in the leveled plot as the difference in height
between the top and bottom corners of each plot), rocky orienta-
tion (protected, exposed and extremely exposed to the ocean) and
substrate availability (calculated from the substrate depth measured
by a graduate rod).

2.3 | Data analysis

2.3.1 | Regional approach

To evaluate the potential role of the species pool diversity in
coastal rocky marine habitats, we follow Zobel's (2016) definition
of regional species pool, as a set of species occurring in a particular
region that can potentially inhabit a site because of suitable local eco-
logical conditions. The regional pool was subdivided into different
assemblages according to the preferential environment or veg-
etation type of each species. The preferential vegetation type of
each species was assigned in the country and neighboring regions
(southern Brazil and neighboring provinces of Argentina), based on
the following sources: Flora del Uruguay database (Marchesi, un-
published data), Flora del Cono Sur (IBODA, 2023), and specific
taxonomic revisions (e.g., Lezama & Bonifacino, 2012; Pasini &
Ritter, 2012; Sassone et al., 2014; Valtierra, 2018). For undeter-
mined taxa, the vegetation type was only assigned for those gen-
era of which all the species share the same habitat. For widely
distributed species that develop in different vegetation types, a
Generalist assemblage was considered. The contribution of each
species assemblage to the total richness was analyzed, and the
relationship between each assemblage and the distance to the
coast (main variable related to the coast-inland gradient) was
evaluated through a quantile regression (tau=0.95). Quantile re-
gression was used because of its capacity to capture ecological
constraints (Cade & Noon, 2003). A hierarchical clustering analy-
sis was performed in order to establish the difference in species
composition among sampling plots in each study site. To perform
the cluster analysis, the dissimilarity in species’ occurrence among
plots was estimated using the Jaccard index (Zuur et al., 2007) and
the Ward linkage method was used to construct the dendrogram
using the vegan R package (Oksanen et al., 2022). An indicator
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species analysis (INDVAL, Dufréne & Legendre, 1997) was applied
using the indicspecies R package (De Caceres & Legendre, 2009) to
identify species significantly associated with the groups obtained

in the cluster analysis.

2.3.2 | Local approach

The effect of local determinants on species richness was analyzed
through a Generalized Linear Model (GLM) with a Poisson distri-
bution (Zuur et al., 2007). The GLM was fitted using a best sub-
set model selection approach; where different GLMs were ranked
according to the Akaike information criterion (AIC), and the model
with the lowest AIC value was selected. These analyses were con-
ducted with the bestglm R package (McLeod et al., 2020). The fol-
lowing environmental variables were incorporated into the analysis:
elevation (meters above mean sea level; m a.s.l.) of the sampling
plot, distance to the coast (m), substrate availability (cm®), slope
exposure (categorical), slope value (cm), the study site, the interac-
tions between elevation and distance to the coast, and between
each environmental variable and the study site. Also, the effect of
vegetation cover (number of internal squares of the plot occupied)
was included as a community variable. Elevation, slope and distance
to the coast were reported as good proxies of the environmental
stress conditions affecting coastal habitats (Sperandii et al., 2019).
A pseudo-R? was estimated for the model on the basis of the total
explained deviance (Zuur et al., 2007). In order to facilitate the in-
terpretation and comparison of the relative importance of predic-
tor variables, the variables were log-transformed and standardized
according to Schielzeth (2010). While all analyses were performed
with standardized variables, figures were plotted on their original
scale to facilitate direct interpretation of results. The study site was
included as a fixed factor and not as a random factor, since we were
interested in the explicit evaluation of the associations between
richness and local conditions in each study site. Therefore, a com-
plete fixed model was conducted instead of a mixed model with the
site as a random variable.

3 | RESULTS

3.1 | Regional process

The floristic survey involved 343 taxa from 60 families (94% de-
termined at species and 6% at genus level), representing a complex
species pool that combines plants with nine different vegetation
preferences (Table 1; Appendix S1). Unexpectedly, almost 56% of
the species are from typically non-coastal vegetation types, such us
grasslands, hydrophilous and humid herblands, native forest and shrub-
land, and anthropic environment; while coastal assemblages (maritime
environment, rupicolous and psammopbhilous herblands) reaches 44%

of the total richness (Figure 3a). The grassland assemblage was the
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most species-rich in the study system, and in most of the study sites,
followed by rupicolous herbland and psammopbhilous herbland assem-
blages (Table 1, Figure 3a, Appendix S2).

The spatial location of species assemblages varied along the
coast-inland gradient (Figure 4). This pattern was particularly
evident in the 95% quantile analysis, rather than in mean trends,
indicating the putative action of an environmental filter constrain-
ing species’ performances (Figure 4b-i). In these zonations the
representation of the different assemblages changed: maritime
or psammophilous species showed similar trends with higher rep-
resentation closer to the coast; grassland and rupicolous species
were more prevalent at intermediate distances. Conversely, spe-
cies with greater freshwater requirements, such as those from
hydrophilous and humid herblands, became more representative at
greater distances from the coast. The representation of generalist
species increased with distance from the coast, while anthropic
species did not exhibit a clear relationship with this variable
(Figure 4b-i).

The results of the hierarchical clustering analysis revealed a
clear association between the aggregation of plots and the spe-
cies assemblages (Table 1), with consistent patterns observed
across all the study sites (Figure 3b, Appendix S3). The cluster
groups were strongly linked to the species assemblages in each
study site, since they exhibited numerous indicator species with
high fidelity and specificity for each group (a total of 94 indi-
cator taxa in the study system) (Figure 3b, Appendices S1 and
S3). Specifically, plots dominated by maritime or psammophilous
assemblages were clustered together and were predominantly
observed closer to the coast (Figure 4, Appendices S1 and S3)
with indicator species such as Limonium brasiliense and Paspalum
vaginatum; Dysphania retusa, Panicum racemosum, Senecio crassi-
florus and S. platensis, respectively. Plots characterized by grass-
land species were also grouped together and tended to be more
common at intermediate distances from the coast (Figure 4,
Appendices S1 and S3), with indicator species such as Acmella de-
cumbens, Andropogon ternatus, Aristida spegazzinii, Chascolytrum
subaristatum, Eryngium nudicaule, E. sanguisorba, Herbertia
lahue subsp. amoena, Hypoxis decumbens, among other species.
Similarly, rupicolous species were frequently observed at in-
termediate distances from the coast (Figure 4, Appendices S1
and S3) with indicator species such as: Cliococca selaginoides,
Dyckia remotiflora, Eryngium aff. paniculatum, Nassella filiculmis,
Porophyllum brevifolium, Schlechtendalia luzulifolia, Spergularia
rupestris. Anthropic environment assemblage varied in frequency
along the distance to the coast, with indicator species such as:
Carpobrotus edulis, Cladanthus mixtus, Lampranthus sp. Finally,
species with greater freshwater requirements from hydroph-
ilous and humid herblands were predominantly found farther
from the coast, with indicator species such as Bacopa monnieri,
Eleocharis montevidensis, Ischaemum minus, Lilaeopsis brasiliensis,
Paspalum pumilum, Plantago australis, among others (Figure 4,
Appendices S1 and S3).
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TABLE 1 Species assemblages from the regional pool present in the rocky marine habitats of the Atlantic coast of Uruguay.

Species
assemblages

Anthropic
environment

Forest and
shrubland

Generalist

Grassland

Humid herbland

Hydrophilous
herbland

Maritime
environment?

Psammophilous
herbland?®

Rupicolous
herbland?®

Description of the species assemblages

Species that are common in disturbed environments
and also involve widely distributed exotics, invasive
exotics, and plants escaped from gardens and crops

Trees, shrubs, or arborescent species that typically
grow in shrublands or forest (more commonly coastal
or hillside forest)

Species with wide distributions, that develop in
different vegetation types

Grasses, graminoids and herbs that typically grow in
grasslands

Grasses, graminoids and herbs which grow in humid
habitats, wet grasslands or depressions (not flooded)

Herbs which grow in temporary or permanently
flooded habitats (e.g. wetlands, hydrophilous and
swampy herblands)

Species adapted to salinity and tide, such as halophytic
species (which develop adaptations to live in saline
environments) and the psammophile species that grow
in primary dunes or in the first line of the coast

Herbs, grasses, graminoids and suffrutices which grow
in sandy soils of beaches and dunes, in psammophilous
herblands

Species from hills, rocky outcrops or rupicolous
herblands

Representative species

Agalinis communis; Asparagus densiflorus; Bellardia trixago;
Carduus pycnocephalus; Carpobrotus edulis; Cynodon dactylon:
Lampranthus sp.; Lysimachia arvensis; Medicago spp; Sonchus
spp.

Colletia paradoxa; Myrsine parvifolia; Sideroxylon obtusifolium

Aspilia montevidensis, Baccharis spicata; Cyclospermum
leptophyllum, Daucus pusillus; Lolium multiflorum

Acmella decumbens, Gamochaeta spp, Hypochaeris spp; several
Poaceae (e.g. Aristida, Chascolytrum, Nassella, Schizachyrium);
Dorstenia brasiliensis; Eryngium nudicaule, E. sanguisorba; Juncus
capillaceus, J. imbricatus; Wahlenbergia linarioides

Centella asiatica; Fimbristylis spadicea; Herbertia pulchella;
Dichanthelium sabulorum, Ischaemum minus, Panicum gouinii,
Paspalum pumilum, Stenotaphrum secundatum

Bacopa monnieri; Eleocharis spp., Juncus microcephalus;
Lilaeopsis brasiliensis; Oldenlandia salzmannii

Apium prostratum, Limonium brasiliense, Paspalum vaginatum,
Salicornia ambigua, Sporobolus coarctatus, Triglochin striata

Achyrocline satureioides; Andropogon arenarius; Baccharis
gnaphalioides; Cardionema ramosissima; Cyperus trigynus;
Discaria americana; Lucilia acutifolia; Lupinus bracteolaris, L.
multiflorus; Oenothera spp.; Panicum racemosum

Aldama nudicaulis, Grazielia brevipetiolata, Grindelia orientalis,
Porophyllum brevifolium, P. linifolium; several Cactaceae (e.g.
Parodia spp.); Cliococca selaginoides; Crocanthemum brasiliense;
Croton nitrariifolius; Glechon marifolia; Lathyrus nervosus, L.
tomentosus, Lupinus bracteolaris, L. multiflorus; Galium ericoides,
Richardia humistrata, R. stellaris

Note: Assemblages were obtained based on the typical environment or vegetation type in which each species is reported.

*Typically coastal species.

3.2 | Local determinants

Plant richness was associated with elevation; distance to the coast and
their interaction; the study site and its interaction with the distance
to the coast; vegetation cover, and substrate availability (R*=0.63;
probabilities associated with each variable are presented in Figure 5).
Among the study sites, Cabo Polonio showed the lowest richness per
plot while Cerro Verde stood out with the highest richness (Figure 5a).
Richness was promoted by vegetation cover (Figure 5b) and decreased
with the availability of substrate (Figure 5c). Both elevation and dis-
tance to the coast promote species richness; however, significant in-
teractions between them and with the study site were detected. At
low elevation, all sites presented a positive effect of distance to the
coast on species richness, with the exception of Cerro Verde which
presented a minor effect. At middle elevation, richness decreased
at La Pedrera and Cerro Verde, but increased at Cabo Polonio and
Punta Ballena. Finally, at high elevation, a range from large positive to

negative effects of distance to the coast on plot richness was observed
along study sites (Figure 5d). This heterogeneity of results is rooted in
the contrasting geomorphology, with large differences in the range of

elevations and exposure observed in each site (see Section 4).

4 | DISCUSSION

Marine rocky outcrops are stressful habitats, in which local processes
constrain diversity by the action of strong physical local filters, com-
petition for scarce resources (e.g. soil, nutrients, freshwater), and
frequent disturbances (Callaway & Walker, 1997; Forey et al., 2008,
2009; Scrosati et al.,, 2011; Grime & Pierce, 2012; Chappuis
etal., 2014; Qi et al., 2018; Keddy & Laughlin, 2022). However, plant
communities in the marine rocky outcrops of Uruguay challenge this
assumption, displaying remarkably high diversities (Alonso-Paz &
Bassagoda, 2003; Delfino & Masciadri, 2005; Masciadri et al., 2006;
Mai et al., 2022). Here, we provide evidence that this exceptional
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(b) Hierarchical clustering of plots for one study site (La Pedrera)
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FIGURE 3 Species assemblages observed in the marine rocky outcrops of Uruguay. (a) Total species number for each species assemblage.
(b) Cluster representation of plot similarity (for La Pedrera community). Each cluster is associated with a species assemblage based on its
indicator species (IndVal) (see Appendix S3 for the clusters associated with all the study sites).

biodiversity responds to the combined effect of regional and local
processes. Explicitly, we first showed that these communities are
assembled from a regional species pool composed of nine species
assemblages, which represent contrasting environmental affinities
and a large functional diversity. Secondly, the trends in local con-
ditions along the coast-inland gradient might foster a turnover in
habitat suitability, favoring distinct species assemblages in different
zones along each rocky outcrop, thus allowing species coexistence
at the community level. Third, small-scale richness (at plot scale) was
constrained by the distance to the coast and its interaction with el-
evation, supporting the action of a filter associated with stress and
disturbance conditions. Fourth, when small-scale conditions were
suitable for high vegetation cover, larger richness was observed;
however, an increase in substrate availability at this scale may lead
to direct plant competition reducing diversity. In summary, our find-
ings suggest that the interaction between a functionally diverse re-
gional species pool and the local heterogeneity of rocky outcrops,
along with conditions that either enhance or attenuate the effects
of the marine stress and disturbance gradient, may explain the high
diversity of these communities and the local arrangement of species.

4.1 | Regional processes

Regionally, the identification of different species assemblages,
which display a spatial segregation within rocky outcrops, dem-
onstrates the coexistence of multiple species from the regional
pool with distinct habitat preferences in local areas (Figure 3a,
Appendix S2). Propagules from these nine vegetation types display
a mass effect that enhances the local representation of biotas (e.g.
Leibold et al., 2004; Vellend, 2016), and denotes the importance of

the exchange of individuals between the marine rocky outcrops and
several surrounding regional environments (Figure 1a). While some
of these species assemblages are typically associated with the coast
(e.g. maritime environment or psammophilous herbland), many oth-
ers are predominantly observed in non-marine environments such
as grasslands, native forests and shrublands, hydrophilous herblands
or anthropic environments. The fact that grassland assemblage-
dominated marine rocky outcrops reflect the strong influence of
the Rio de la Plata Grasslands, the dominant regional vegetation
(Soriano, 1991; Andrade et al., 2018). Several species exhibit ad-
aptations and a range of life forms (Boeger & Gluzezak, 2006; Mai
et al., 2022) which likely result in different strategies to overcome
the environmental filter imposed by coastal habitats. This high-
lights the importance not only of connectivity among remnant veg-
etation patches but also of a landscape configuration at a regional
scale that ensures species dispersal among different environments
(Borthagaray et al., 2018; Borthagaray, Cunillera-Montcusi, Bou,
Biggs, et al., 2023; Borthagaray, Cunillera-Montcusi, Bou, Tornero,
etal.,, 2023).

The fact that most populations in this system could be at the ex-
treme of the range of environmental conditions at which they could
persist is also a topic of attention (Abeli et al., 2014; de Medeiros
et al., 2018). Extreme conditions are associated with nonlinear tran-
sitions between persistence and non-persistence regimes (Holt &
Keitt, 2005; de Medeiros et al., 2018), which call attention to the
ongoing degradation of this habitat with urbanization (Gadino &
Taveira, 2020) and the introduction of exotic species (Delfino &
Masciadri, 2005; Masciadri et al., 2010; Marchesi et al., 2013; Defeo
et al., 2021; Mai et al., 2022; Grattarola et al., 2024). Populations in
marginal conditions could experience stagnation or decline, or even
be on the border of local extinction (de Medeiros et al., 2018), being
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FIGURE 4 Representation of species assemblages along the stress and disturbance gradient in marine rocky outcrops of the Atlantic
coast of Uruguay. (a) Spatial ordination of species assemblages along the coast-inland gradient, with representative species of each
assemblage: Maritime environment: Sporobolus coarctatus; Limonium brasiliensis; Salicornia ambigua. Rupicolous herbland: Spergularia
rupestris; Grindelia orientalis; Lathyrus nervosus; Porophyllum linifolium. Anthropic: Carpobrotus edulis; Lampranthus sp. Grassland: Sorghastrum
pellitum; Dorstenia brasiliensis; Eryngium sanguisorba; Acmella decumbens. Psammophilous herbland: Petunia axillaris; Panicum racemosum;
Oenothera longiflora; Polygala cyparissias. Hydrophilous herbland: Carex vixdentata; Bulbostylis juncoides; Cyperus prolixus; Bacopa monnieri.
Humid herbland: Hydrocotyle bonariensis; Picrosia longifolia. Generalist assemblage: Baccharis spicata; Sisyrinchium minutiflorum; Commelina
erecta. (b-i) Frequency of occurrence of species assemblages along the distance to the coast (as a proxy of the stress and disturbance
gradient). The solid lines indicate 0.95 quantile regressions. Forest and shrubland assemblage was not included due to the limited number of

observations.

vulnerable to small changes in vegetation cover, patch area, or in-
teractions with invasive species (Mugnai et al., 2022). On the other
hand, at the individual level, in these extreme environmental condi-
tions, functional plasticity and local ecotypes may be essential for
the persistence of several species. Ecotypes were explicitly shown by
taxa with physiognomic and morphological variations in comparison
to individuals growing in their typical habitat (see Mai et al., 2022).
This was observed in woody species (trees, shrubs and sub-shurbs)
which are frequently comparatively smaller than in their typical hab-
itat, most of them developing a creeping habit (e.g. Baccharis patens,
B. linearifolia, Grazielia brevipetiolata, Myrsine parvifolia, Phyllanthus
ramillosus, Schinus weinmannifolius, Sideroxylon obtusifolium, Varronia

curassavica). In turn, herbaceous species may develop reptant habits
with prostrate or decumbent stems (e.g. Aldama nudicaulis, Viviania
albiflora, Stylosanthes leiocarpa) and several species develop thick-
ening stems, leaves and subterranean structures such as ligneous
bases, xylopodium, and rhizomes (e.g. Calea uniflora, Convolvulus her-
manniae, Gomphrena perennis, Oxalis spp., Wahlenbergia linarioides).
Finally, some plants demonstrated changes in color, indument and
life form (e.g. Dicliptera squarrosa, Grazielia brevipetiolata, Eryngium
aff. paniculatum). In this scenario, the development of local ecotypes
has even led to the identification of new species or varieties exclu-
sive to some coastal sites (e.g. Acicarpha obtusisepala, Euphorbia ro-
chaensis, Noticastrum malmei, Petunia integrifolia subsp. depauperata,
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FIGURE 5 Effect of local determinants on expected species richness, estimated from 181 plots. (a) Expected richness across study sites.
(b) Effect of substrate availability. (c) Effect of vegetation cover. (d-g) Effect of distance to the coast interacting with elevation and the

study site.

Porophyllum brevifolium, Porophyllum spathulatum, Senecio ostenii var.
balaenicus, Trichocline cisplatina).

We found that the environmental filter varies along the coast-
inland gradient, evidenced in both plant richness and the spatial
turnover of species aggregations (e.g. Cornwell & Ackerly, 2009;
Arim et al., 2023) (Figures 3b and 4, Appendix S3). The coexistence
of different species assemblages is facilitated by the high environ-
mental heterogeneity inherent to these habitats, as previously noted
for Cerro Verde (Alonso-Paz & Bassagoda, 2003), Cabo Polonio
(Delfino & Masciadri, 2005; Masciadri et al., 2006) and Punta Ballena
(Mai et al., 2022). Wet depressions and ridges provide freshwater
in certain areas, while microtopographies create patches of soil of
varying sizes and degrees of protection from harsh conditions. The
increase in soil availability, combined with the attenuation of the
coast-inland gradient may promote competition and recruitment of
species without evident adaptations to the coastal environment (e.g.
species from grasslands). Heterogeneity influences the spatial vari-
ation of local abiotic conditions by generating microhabitats, which
in turn may facilitate species’ coexistence and mitigate negative
species interactions (Kraft et al., 2015; Carneiro et al., 2021; Dayrell
et al., 2021; Arim et al., 2023). The non-marine species not only have
the ability to overcome the strong environmental filter present in
marine rocky outcrops, but also find microsites with conditions for
their development, mainly at middle and high distances to the coast
(Figure 4). Cluster analysis across the different study sites systemat-
ically pointsw to a congruent aggregation of plots, strongly related
to different species assemblages (Figure 3b, Appendix S3), with con-
trasting functional compositions. As a consequence, the combined
effect of a large set of species from the regional pool associated with

contrasting microenvironmental conditions and large internal hetero-
geneity in marine rocky outcrops is probably a main determinant of

the exceptionally high biodiversity of these communities.

4.2 | Local variables effect

Study sites differed in their species richness probably due to the
inherent characteristics of each rocky outcrop. They exhibit geo-
logical differences and variations in geomorphology and some are
rocky cliffs while others are headlands, varying in their projection
and exposure to the ocean. Also, the differential location along the
Atlantic gradient, which conditions both salinity levels and the fre-
quency of disturbances by extreme climatic events, as well as the
landscape configuration and their proximity to other natural envi-
ronments such as wetlands, lagoons, hillside, and even to patches
of well-preserved grasslands (Figure 1), may explain these richness
differences (Figure 5a) and the different representation of species
assemblages among the study sites (Appendix S2). The protection
policies of each site and their management are also relevant: Cabo
Polonio and Cerro Verde are national protected areas (IMPO, 2021),
while Punta Ballena does not have any type of protection or manage-
ment for its conservation and La Pedrera presents an incipient vege-
tation management. Cerro Verde stands out for having a distance of
about 5km from the nearest urbanization, while the remaining sites
are surrounded or close to an urbanized matrix. A substantial differ-
ence between both protected areas is that Cabo Polonio has urban
constructions close to the rocks and scattered throughout the tom-
bolo (Figure 2a) (Delfino & Masciadri, 2005; Masciadri et al., 2006).
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As a consequence, the houses themselves (through landfills, gen-
eration of shade, drains, or sanitary drainage, etc.) and the use and
management around them, could be relevant factors explaining the
lower richness observed in this study site (Figure 5a), as well as the
relevance of the anthropic assemblage contribution (Appendices S1
and S2).

The differences among sites in natural areas available for veg-
etation, the geological origin, topography and geomorphology
(Figure 2) could also magnify or attenuate the effect of elevation
and distance to the coast, main variables that promote species
richness. The intensity of stress and physical disturbances de-
creases with distance to the coast, and varies with salinity. The
relaxation of these two constraints tends to favor species rich-
ness as we move away from the coast (Forey et al., 2009). On one
hand, in several study sites (Punta Ballena, La Pedrera and Cabo
Polonio), at areas close to the coastline and at the lowest eleva-
tion values, environmental severity is extreme and only salinity-
tolerant species (maritime environment assemblage) can germinate
and grow, explaining the lowest plant richness (Figures 4 and
5d-g). As the distance to the coast increases but the influence
of harsh conditions still persists, plant richness increases either
mediated by colonization of species (from the rest of the assem-
blages from the regional pool) or through the effect of positive
interactions among plants (Bertness & Hacker, 1994; Sanchez-
Martin et al., 2023). Among these assemblages, anthropic species
(which includes invasive aliens) represent a threat to the diversity
of native species, and especially to vulnerable or threatened na-
tive and endemic species (Masciadri et al., 2010; Mai et al., 2022;
Grattarola et al., 2024). Anthropic species dominance changes in
relation to the study site (Appendix S2), being relevant for exam-
ple the presence of Cynodon dactylon in Punta Ballena and Cerro
Verde, Carpobrotus edulis in La Pedrera and Cabo Polonio, and
Asparagus densiflorus in La Pedrera (Appendix S1). On the other
hand, areas with greater distance to the coast and higher eleva-
tion values exhibit low diversity, and species adapted to insolation
(e.g. rupicolous herbland assemblage) or with higher performance
of competitive traits are expected (Callaway & Walker, 1997,
Callaway et al., 2002; Kraft et al., 2015).

Availability of substrate negatively affects species richness,
supporting direct plant-plant interactions and competitive ex-
clusion in plots with more resources and homogeneous micro-
environmental conditions. Contrarily, vegetation cover promotes
plant diversity probably by an effect of more individuals, either
through the progressive colonization of species from the regional
pool (Figure 5; Storch et al., 2018; Keddy & Laughlin, 2022), or
through facilitation mechanisms among species (Callaway, 1997,
Sanchez-Martin et al., 2023). Positive interactions among neigh-
boring species could be generated by direct or indirect effects
(Callaway, 1997). In rocky plant communities, direct effects could
be the retention of substrate, accumulation of humidity and nutri-
ents and the provision of shade, while indirect effects are related
to protection under climatic disturbances, attraction of shared pol-
linators, and changes in soil mycorrhizal or microbial communities,

among others. Several authors have suggested the importance of
facilitation for increasing diversity at high but not extreme stress
conditions (at intermediate levels of environmental severity) by
expanding the distribution range of stress-intolerant competi-
tive species into harsh physical conditions (Choler et al., 2001;
Callaway et al., 2002; Brooker et al., 2008), as could be happen-
ing with non-marine plant species present in these rocky commu-
nities. Considering that these habitats support rare or exclusive
species (Alonso-Paz & Bassagoda, 2003; Mai et al., 2022), facilita-
tion may favor the presence of these particular species, favoring
the coexistence of species with functional differences and reduc-
ing performance disparities at mature stages (Sdnchez-Martin
et al., 2023). More in-depth studies should be carried out on these
systems to understand in detail how the facilitation mechanisms

are operating.

5 | CONCLUSIONS

Explicitly focusing on the interplay between local and regional deter-
minants of biodiversity, the present study significantly illuminated
the main determinants of plant diversity of marine rocky outcrops.
The interplay between regional landscape, microscale heterogene-
ity, and the connection with several and functionally contrasting
sources of species from the regional pool is indicated here as a key
element in understanding the diversity of marine rockeries. The
contrasting selection regimen of each species assemblage associ-
ated with the extreme environmental conditions, the small size of
populations, and the isolation from the optimal habitat, may deter-
mine that these habitats could act as nursery zones for taxonomic
and functional biodiversity. Coastal urbanization and changes in land
cover are disconnecting marine rocky communities from the regional
source of species that determine their resilience after disturbance
(Bartesaghi, 2015; Cunillera-Montcusi et al., 2021). In addition, the
progressive development of urbanization around these rocky habi-
tats (Gadino & Taveira, 2020), which transforms the microrelief of
the sites, increases the coverage of substrate for gardens and favors
the introduction of non-native species (some of them invasive exot-
ics), and leads to modification of the natural conditions related with
the marine stress gradient that supports their native vegetation.
Additionally, the lack or inadequate management plans for vegeta-
tion (e.g., lack of control of invasive species, mowing of grasses to
promote native diversity, etc.) and the development of incompatible
activities with the conservation of these sites (e.g., access for vehi-
cles, or use as improvised parking places), compromise the determi-
nant factors which promote the coexistence of species and maintain
the exceptional diversity of these habitats. As a consequence, sev-
eral of the rocky populations in the Atlantic coast of Uruguay could
in the near future become no longer persistent or may have a large
extinction debt (Diamond, 2001) due to the extensive landscape
change recently observed on the coast of Uruguay (Bartesaghi, 2015;
Defeo et al., 2021; Orlando et al., 2021; McLachlan & Defeo, 2023).
We hope that the present contribution will lead to an advance in
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understanding the mechanisms that shape plant diversity in marine
rocky habitats, and to motivate the adequacy or implementation of

the necessary and urgent actions for their conservation.
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8. Capitulo 3

Stress gradients in marine rocky outcrops determine
differential selection strength for belowground growth
forms in plants
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Abstract

e Disturbance events often lead to the loss of aboveground plant biomass, to which plants
respond through contrasting adaptive strategies. Broadly, two main responses are
identified: avoidance, through prolific seed production; or persistence and resprouting,
through resistant structures. Some perennial species that adopt the latter strategy
regenerate from bud banks, are known as resprouters, and possess specialized clonal or
belowground resprouting stem or roots. These specialized structures have recently been
conceptualized under the unified framework of belowground growth forms (BGFs).

e Marine rocky outcrops along the Atlantic coast represent highly stressful environments
exposed to recurrent disturbance. We hypothesized that the exposure of different kinds of
disturbances, and the gradients in resource availability determined a main role of
belowground specialized structures in species performance and community assembly.

e We aimed to describe the functional diversity of BGF in plant communities associated with
four rocky marine outcrops of the oceanic coast of Uruguay, and to assess the occurrence
of each belowground trait along the disturbance and resource gradients. We used a CATS
analysis, which infers species performance from trait—occurrence relationships, and
determined the BGFs of the most frequent species to assess their responses to variation in
elevation, distance to the coast, and substrate availability.

e Thirteen belowground traits were conceptualized, involving three clonal growth organs,
seven resprouting structures, and four non-modified stems and roots (herbaceous and
woody). Among all the traits, bulbs & corms, herbaceous roots and thickened roots showed
the highest probability of occurrence in the quadrants. The effect of BGF on plants
performance varied significantly along the coastal-inland gradient, where differences in
elevation, distance to the coast, and resource availability generate a mosaic of
microenvironmental conditions that produce non-linear trait responses.

e Our findings suggest that BGFs affect species performance and condition the community
assembly across the stress and disturbance gradient. Distinct habitat requirements along
the coastal-inland transition shape the probabilities of occurrence of specific BGFs, with
intermediate stress conditions favoring resprouting organs, and lower-stress environments
promoting clonal structures or non-modified organs. Intermediate zones with greater
substrate availability supported the highest diversity of BGFs, where contrasting trait types

coexist.

Key-words: belowground structures, bud-bearing organs, clonal growth, community assembly, trait

selection, stem and root specialization, resprouting ability, rocky outcrops.
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Introduction

Plant adaptative strategies in high-stress or physically disturbed habitats are categorized into two
distinct approaches: one involves a short generation time and high seed production, while the other
relies on regrowth from reserve meristems (KlimeSova & Klimes, 2007; KlimeSova et al., 2025).
The latter type of plants, known as resprouters, possess bud-bearing organs and storage capacity,
that enable them to generate new shoots from dormant buds (Pausas et al., 2016) or exhibit
adaptations for clonal growth (KlimeSova et al., 2021; Chelli et al., 2024). Disturbances typically
remove the aboveground biomass of plants, yet many perennial species can survive and
regenerate from the bud bank located in specialized belowground adaptations of stems and roots
(e.g. bulbs, rhizomes, thickened roots, xylopodia) (KlimeSova & Klime§, 2007; Fidelis et al., 2009;
Appezzato-da-Gléria, 2015; KlimeSova et al., 2016, 2019; Bombo et al. 2023; KlimeSova & Herben,
2024). These specialized bud-bearing organs are located underground or horizontally at the soil
surface (KlimeSova & Herben, 2024) and are important for disturbance survival, to store reserves
(mainly carbohydrates) and resprout from the bud bank (KlimeSova & Klimes, 2007; Fidelis et al.,
2009, 2014; KlimeSova et al., 2016, 2019; Bombo et al., 2023). Additionally, resprouting is
associated with other traits related with the clonal capacity through the development of ramets, e.i.
two genetically identical but physically independent individuals (KlimeSova et al., 2025). Clonal
growth organs have buds for seasonal renewal and regeneration after disturbance damage, and
have either a shoot or root origin, involves lateral spreading stems, stolons, stems with creeping
growth, long rhizomes, among others (KlimeSova & Herben, 2015, 2024; KlimeSova et al., 2019,
2025; Chelli et al., 2024; KlimeSova et al., 2025). For all these reasons, traits associated with
resprouting and clonal growth, represent functional mechanisms that enable plants to survive
severe and recurrent disturbances, and are determinant of species fithess and long-term
population persistence (Herben et al., 2018; KlimeSova et al., 2019, 2025; Meller et al., 2021;
Chelli et al., 2024; KlimeSova & Herben, 2024; KlimeSova et al., 2025).

Within the economic spectrum of plant traits, leaf-height-seed (LHS) axes (comprising leaf
characteristics, mature height, and seed size) represent key evolutionary specializations in
response to environmental conditions, particularly along gradients of productivity (KlimeSova et al.,
2015; Herben et al., 2018; Bricca et al, 2023). While the aboveground component of vegetation
has been extensively studied, its belowground counterpart remains comparatively underexplored,
despite its crucial role in ecological processes (KlimeSova et al., 2016; Lépez-Marsico et al.,
2020a; KlimeSova et al., 2025). Belowground traits, have received less attention than those
associated with resource acquisition (e.g., leaf and fine root traits) or sexual reproduction (e.g.,
flowers and fruits) (KlimeSova et al., 2016, 2024; Herben et al., 2018; KlimeSova et al., 2025).

Resprouting and clonal traits tend to show weak correlations with the LHS spectrum, suggesting
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that they represent different strategies for dealing with alternative disturbance regimen (Klime3ova
et al., 2015; Herben et al., 2018; Bricca et al., 2023). Increasingly, clonal structures and
bud-bearing organs are recognized as key traits for species inhabiting environments subject to
different disturbance regimes and environmental gradients (KlimeSova & Klimes, 2007; KlimeSova
& Herben, 2015; KlimeSova et al., 2015; Pausas et al., 2016; Herben et al., 2018; Meller et al.,
2021; Chelli et al., 2024; Orzell et al., 2024). Much of the current knowledge emphasizes the role of
belowground organs to enable plant survival and resprouting in fire-prone ecosystems (Overbeck
et al.,, 2007; Fidelis et al., 2014; Pausas et al., 2016; Ferraro et al., 2021; Bombo et al., 2023;
Orzell et al., 2024). The recent highlight of their functional role has led to a conceptual refinement
and integration of traits related to clonality and resprouting belowground organs under the term
belowground growth forms (BGFs) (KlimeSova & Herben, 2024). More recently, a complementary
framework has been proposed, classifying plants under disturbance regimes based on their
woodiness, clonality, and resprouting capacity as belowground persistence types (BPTs)
(KlimeSova et al., 2025).

Different hypotheses were recently proposed for relating species performances with BGF
along environmental gradients (Bellingham & Sparrow, 2000; Wang et al., 2020; KlimeSova &
Herben, 2024). The foraging hypothesis suggests that plants develop clonal growth and bud
bearing organs in the face of stress conditions as limiting resources, i.e. stem-based clonality is
favored under conditions with limited light availability and root-based clonality is promoted under
conditions of limited nutrients and water (KlimeSova & Herben, 2024). The stress hypothesis
predicts a highest diversity of BGF under less stressful conditions or disturbances, such as in
environments where disturbance is associated with removal of belowground structures, like arable
lands (KlimeSova & Herben, 2024). However, when BGF are not largely affected by the disturbance
as is the case of frost, fire or storms, belowground structures are prone to persist and community
recovery is favored by the resprouting from BGF (Bellingham & Sparrow 2000; Overbeck et al.,
2007; Fidelis et al., 2014; Pausas et al., 2016; Ferraro et al., 2021; Meller et al., 2021; Bombo et
al., 2023; Orzell et al., 2024). Indeed it has been evidenced that the maintenance of diversity and
physiognomy in ecosystems such as grasslands and open savannas, in closely related with the
bud bank beneath the soil and its persistence depends on the action of frequent disturbances such
as fire and grazing (Overbeck et al., 2007; Fidelis et al., 2014; Meller et al., 2021; Bombo et al.,
2023; Siebert et al. 2024). The coexisting hypothesis highlights the role of BGF as functional traits
from which the differentiation of species may stabilize species coexistence. The difference in
belowground traits such as bud bank size and depth, clonal connection persistence, lateral spread,
allow species to exploit belowground space in complementary ways that contribute to stabilize their
coexistence. Thus, these belowground differences operate as mechanisms that facilitate

coexistence through limiting similarity and promoting functional complementarity (KlimeSova &
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Herben, 2024; de Bello et al., 2011). An additional hypothesis focuses on the role of the movement
of photosynthates, water and nutrients, between ramets of clonal plants, named physiological
integration (Wang et al., 2020). In heterogeneous environments, the physiological integration by
clonal ramets can increase species performance (Wang et al., 2020). In this framework, two
complementary predictions arise. First, sites subject to frequent disturbances or stress conditions
are expected to exhibit high functional diversity in BGFs, reflecting their key role in species
performance and community assembly. Second, the importance of BGF should increase (or peak
at intermediate levels) along gradients of disturbance intensity and resource availability (Harben et
al., 2018).

Marine rocky outcrops are geological formations of the coastal landscape along the Atlantic
coast, characterized by elevated rocks exposed to the ocean that separate beach arches. Their
exposure to oceanic conditions determines a coast-inland gradient of stress and physical
disturbance for plant growth and development. These outcrops create a range of microhabitats
related to the coastal-inland gradient and microscale heterogeneity, allowing the coexistence of
different vegetation assemblages from the regional species pool (Mai et al., 2024). Plants in
coastal environments develop different strategies and adaptations, among them life forms
predominantly rhizomatous geophytic, reptant chamaephyte or hemicryptophyte are important
adaptations (Almeida & Araujo, 1997; Mai et al., 2022). Also, thickened or woody stems and
belowground organs specialized to store water reserves, inulin, and starch that promote regrowth
during favorable periods (Bona et al., 2020; Ciccarelli & Bona, 2022). Frequent disturbances
promote the repeated suppression of stem apical meristems, which hinders sexual reproduction
and favors vegetative propagation from the underground system (Appezzato-da-Gldria, 2015). In
these environments, plant injury and damage is caused by physical disturbances such as extreme
temperatures, seasonal drought or frost, extreme winds, storms and waves; generating damage or
loss of aboveground organs while belowground organs resemble protected under the substrate.
Consequently, these conditions suggest a main role or BGF on species performance, as well as
predict a systematic change in the role of BGF traits along the stress and disturbance gradient.
Greater diversity of BGF is expected in sites more exposed to frequent disturbances, such as near
the coast, or in sites more prone to intense winds, sunlight insolation, and seasonal drought or
frost; such as the highest sites of the gradient. Furthermore, in sites of the gradient with lower
resource availability (e.g., shallow soil depth) clonal attributes will be also favored.

The stressful marine conditions, the different types of disturbances experienced, and the
gradients in resource availability congruently suggest a main role of belowground growth forms
BGF in species performance and community assembly in marine outcrops. However, neither the
diversity of BGF nor their functional effect on species performance have been documented for this

environment. In this study we aim to describe the functional diversity of BGF in plant communities
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associated with four marine outcrops of the oceanic coast, and to evaluate their role in shaping
species performance and community assembly along the disturbance and resource coastal-inland

gradient.

Material and methods

Study area

Marine rocky environments serve as model systems for studying community assembly under
stressful conditions (Scrosati et al., 2011; Carneiro et al., 2021; Bricca et al., 2023). Rocky shores
lie at the transitional interface between terrestrial and marine ecosystems, exhibiting a stepped
gradient in the intensity and nature of environmental filters along the land—sea gradient (Chappuis
et al., 2014). In Uruguay, the Atlantic coast stretches from Punta del Este to Arroyo Chuy (Goso et
al., 2011).

Four representative sites characterized by rocky headlands and outcrops along this coastal stretch
were selected based on the extent of the natural surface: Punta Ballena, La Pedrera, Cabo
Polonio, and Cerro Verde (Fig. 1). Although Punta Ballena is technically located at the southern
limit of the Rio de la Plata coast near the transition to the Atlantic Ocean, it was included in the
study due to its environmental similarities and shared geological features with the other Atlantic
rocky outcrops (Goso & Muzio, 2006). Its inclusion is further justified by its ecological relevance,
particularly in terms of plant diversity (Bonifacino, 2015; Puppo et al.,, 2020; Mai et al., 2022;
Marchesi et al., 2023), as well as its high vulnerability to urban-touristic expansion and the lack of

regulation of several anthropogenic activities.
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Figure 1. Study area location. (a) Marine rocky outcrops on the Atlantic coast of Uruguay and
regional landscape environments. (b—e) Vegetation types and layout of sampling transects in each
study site.

Vegetation sampling

Field sampling was carried out in spring (September to early December) between 2019-2021. A
stratified random sampling was developed in relation to the coast-inland gradient of stress and
disturbance through the delimitation of transects perpendicular to the coast. In the study system a
total of 25 transects and 181 quadrants were registered (Fig. 1b-e), varying the number of
transects and quadrants according to the surface of natural vegetation available in each study site
(Fig. 1b-e). Each transect was divided into sampling stratums, according to the zonation of the
dominant substrate, and three sampling quadrants (2 x 2m) were located in each stratum. In each
quadrant was measured: elevation (above sea level, measured by a Garmin eTrex10 gps),
distance to the coast (measured with a tape measure), and substrate depth (measured by a
graduate rod). These environmental variables were previously identified as the main local
determinants structuring the plant community in marine rocky outcrops (Mai et al., 2024).

Additionally, composition of vascular plant species, and belowground traits for species, were
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recorded by quadrant in the field, and complemented by literature revision and herbarium

specimen observations.

Belowground growth form assessment

A total of 343 species were recorded in the four marine outcrops, most of which showed a
low incidence. For the analysis of the role of BGF on community assembly and species occurrence
along the environmental gradient we focused on the subset of species with middle to high
incidence, for which a species-traits matrix can be confidently estimated. This subset involves the
121 more abundant species. The matrix was constructed from direct field observations and

revision of herbarium specimens and information compiled from literature (Table S1).

Firstly, the presence or absence of modified belowground structure was considered. To
record belowground structures, a mature and representative individual for species was selected in
one quadrant, it was excavated to assess the entire structure up to 40 cm of depth (adapted from
KlimeSova et al. 2019, Bombo et al. 2023). Complementary, traits were confirmed or re-evaluated
with the study of herbarium specimens and by literature revision (e.g. Bianco & Kraus 1996,
Filartiga et al., 2017; Pasini & Ritter, 2012; Peichoto 2010, Pereira & Rodrigues 2012; Schulz
1944). Classification of belowground structure used here is an adaptation of Appezzato-da-Gléria
(2015) and terminology following Beentje (2010). Several species were observed with a thickened
stem base, located at or slightly below the soil surface. In some cases, prostate aerial stems
emerged from this structure, indicating a potential role of resprouting after adverse conditions.
Since this trait did not fit into the previously defined categories, we established a new category
called “thickened basal stem” for classifying these species. In addition, we distinguished
herbaceous in contrast to hardened or woody tissues in the roots and/or basal stem of the plants,
defining the category woody basal stem when lignified structures were observed in stems and
woody root when it was recorded in roots. Finally, three clonal growth stems were considered:
stolon, stoloniferous rhizome and radicant stem. These kinds of stems could be favored in coastal

habitats since they can grow either partially or completely covered by sand or soil.

Data analysis
First, to evaluate the performance of each belowground trait under the environmental

conditions of the study system their associated odds-ratios. These odds ratios represent the
probability of occurrence of individuals with a trait (p) relative to the occurrence of individuals
without this trait.

To assess the role of environmental conditions and species traits over plant species
performance an analysis of Community Assembly by Traits Selection (CATS) was conducted. This

method allows us to infer species performance from the relationships between species
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occurrences and their traits, environmental conditions, and the interaction between species traits
and environmental variables (Shipley, 2010; Shipley et al., 2006; Warton et al., 2015). CATS
framework provides a general idea about the effect of some traits on species abundances or
occurrences, how this effect changes along environmental gradients, and also, the effect of the
environment conditions influence species occurrence independently of their traits. Furthermore, if
traits or local environment do not affect species occurrences, the species incidence in sample units
should only reflect the species abundances in the metacommunity (Shipley et al. 2006; Shipley
2010; Warton et al. 2015; Arim et al. 2023). This effect of the abundance of species on the
metacommunity on the occurrence at the sampling unit level is also assessed in CATS analyses
(see below).

The effect of these variables was analyzed through a Generalized Linear Model (GLM),
with a binomial distribution of errors (Zuur et al., 2007), and the occurrence or not of species in
each quadrant as the response variable. As explanatory variables we first considered the study
site, which affect the potential species pool arriving to local communities and also present different
geomorphological configurations affecting communities richness and functional assemblies (Mai et
al.,, 2024). The environmental gradient is represented by the elevation, distance to the coast and
substrate depth. These three variables represent the intensity of stress and disturbance filters
along the coast—inland gradient. To facilitate the interpretation and comparison of the relative
importance of the predictor variables, they were log-transformed and standardized, following
Schielzeth (2010). It should be noted that these variables were not significantly associated,
evidencing the multidimensional nature of the coast-inland gradient (Mai et al., 2024). It is
expected that the role of functional traits on species performance systematically change along
environmental gradients. Statistically, this is reflected in a significant interaction between variables
representing species traits and variables representing environmental conditions. These interactions
were considered in the GLM analysis. Finally, the CATS regression can also consider that not all
species are equally represented in the metacommunity, determining that some species are more
prone to be observed in a quadrant than others (Shipley, 2010). If local conditions are not
differentially affecting species performance, quadrant occurrences should represent a random
sample of the metacommunity frequencies. This is included in the CATS regression as an offset
representing the species frequencies observed in each one of the study sites. The CATS-GLM
model was identified with a best subset selection approach. In this method, all combinations of
independent variables are explored and ranked according to the Akaike information criterion (AIC).
The model with lowest AIC value, and having more than two AIC units of difference with the
following model was selected. Analyses were conducted with the bestgim R package (McLeod et
al., 2020). While all analyses were performed with standardized variables, figures were plotted in

their original scale to facilitate direct interpretation of results.
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Results

The functional diversity of BGFs in rocky-marine plant communities comprises 13 belowground
traits. Five correspond to bud bearing stem-related structures (bulb and corm, short rhizome,
thickened basal stem, tubercule, xylopodium); three refer to clonal growth structures (radicant
stem, stolon, and stoloniferous rhizome); and one corresponds to roots with storage capacity
(thickened root), which enables resprouting. In addition, we include four traits that represent the
absence of thickened belowground structures, under the categories herbaceous and woody stem

and root (herbaceous stem, woody basal stem, herbaceous root, woody root) (Table 1, Fig. 2).

The most frequent belowground trait in the metacommunity was the herbaceous root type, present
in 76 species; followed by short rhizome and thickened root (27 and 24 species, respectively) (Fig.
4). Additional traits such as thickened basal stems, herbaceous stems, stoloniferous rhizomes,
xylopodia, and woody roots were moderately represented, each accounting for approximately
9-14% of the surveyed species list. In contrast, stolons and bulb or corm were rare, occurring in
less than 3% of species, and tubercles were recorded in only a single species (Fig. 4; Table S1).
The absence of modified structures was also common: about 20% of species involved herbaceous
or woody stems (Fig. 4a), and about 70% lacked root modifications, possessing adventitious or
fine, non-lignified roots, grouped under the category herbaceous root (Fig. 4b). Overall,

approximately 20% of the species showed no modified structures in either organ.

The relative probability of occurrence of traits in quadrants (odd ratios), revealed consistent signals
of environmental filtering on belowground functional traits in these plant communities, bud bearing
and clonal growth structures significantly influence the presence of species across the
environmental gradient in the rocky outcrops communities studied (Fig. 5). Traits associated with
storage and resprouting (such as bulbs and corms, thickened roots and xylopodia), as well as
woody stems and roots, showed elevated odds ratios, indicating that species possessing these
adaptations are more likely to occur under the environmental conditions of rocky outcrops. Bulb
and corm exhibited an odds ratio greater than five, suggesting that species bearing these
structures are more than five times as likely to be recorded across quadrats. Short rhizome,
represented a neutral trait, with no detectable effect on average species occurrence. In contrast,
species with traits mainly associated with clonal dispersal (such as radicant stems, stolons,
stoloniferous rhizomes) as well as species with herbaceous stems showed reduced odds ratios,
indicating that are disfavored under the environmental conditions of rocky outcrops, probably

species with these traits need specific microhabitat within the disturbance gradient (Fig. 5).

Table 1. Description of belowground growth form (BGF) traits of plant species, their functional
implications and example of representative species. Life forms follow the classification proposed
for the study system in Mai et al. (2022).
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Figure 2. Belowground and at the ground level structures, observed in marine rocky outcrops. (a)
Bulb in Zephyranthes sp., (b) Bulb and fibrous root in Oxalis perdicaria, (c) Short rhizome in Oxalis
articulata, (d) Stoloniferous rhizome in Cyperus tryginum, (e) Short rhizome in Eryngium aff.
paniculatum (indicated by arrow), (f) Short rhizome in Limonium brasiliense, (g-h) Stoloniferous
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rhizome in Eleocharis sp. and Cyperus sp., (i) radicant stem in Senecio crassiflorus, (j) Thickened
basal stem in Convolvulus hermanniae.

Figure 3. Belowground structures observed in marine rocky outcrops. Different xylopodia
observed in field (a) Desmanthus virgatus, (b) Tessaria absinthioides ; (c) Thickened fibrous roots
in Sisyrinchium palmifolium; (d) Xylopodium and roots in Aldama nudicaulis, (e) Thickened
tuberous roots in Asparagus densiflorus.
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Figure 4. Representation of belowground growth forms (BGF) in marine rocky outcrops. Proportion
of species with stem related traits (a) and root related traits (b). Bar colors represent functional
categories (bud-bearing organs, clonal growth organs, non-modified organs).
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Trait selection and environmental gradients

The CATS-GLM evidenced a role of environmental conditions, species traits and its interaction on
plant species performances. The effect of resprouting and clonal growth traits on plants
performance significantly changed along the stress and disturbance gradient in marine rocky
outcrops (Fig. 6). The interaction and combination of different levels of elevation, distance to the
coast and substrate depth create a range of microenvironmental conditions, which result in
non-linear responses in the presence of these traits (Fig. 6). Additionally, a low correlation was
observed among these variables, evidencing the multidimensional nature of the coastal-inland
stress gradient (Fig. S1). In relation with the elevation, BGFs showed three kind of responses: i) on
one hand traits that increase their probability of occurrence with the elevation (e.g. short rhizome,
thickened root); ii) on the other hand traits that showed higher probability of occurrence in lowlands
(e.g. stoloniferous rhizome, thickened basal stem, herbaceous stem), and the two non-modify root
traits (herbaceous and woody roots) with higher probability of occurrence at intermediate levels of
the altitudinal gradient (Fig. 6). Distance to the coast determined a replacement of BGF along its
gradient, with a set of traits that are more prone to occur close to the coast (e.g. stoloniferous
rhizome, herbaceous root); while others have their maximum occurrence at intermediate distances
along the rocky slope (e.g. radicant stem, xylopodium), and finally traits with higher probability of
occurrence at the end of this gradient (e.g. thickened basal stem, tubercule, woody basal stem).
Additionally, as a general trend most of the reported BGFs required some degree of resources.
Therefore, a higher probability of occurrence of BGFs is observed with increasing substrate depth,
the exceptions of this tendency are the traits: woody basal stem, stolon and herbaceous roots (Fig.
6).
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Figure 6. Relative occurrence of BGFs traits (bud-bearing and clonal growth organs) and
belowground not modified structures, in relation to the three local environmental variables that
represent the multidimensional nature of the stress and disturbance coastal-inland gradient. The
figure includes an interpretative synthesis of the habitat conditions under which individuals with
each trait reach their highest suitability.
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Discussion

Belowground growth forms (BGF) were proposed as central determinants of plant species
performance and community assembly under disturbance and stress conditions (e.g. KlimeSova &
Klimes, 2007; Fidelis et al., 2014; KlimeSova et al., 2015, 2025; Pausas et al., 2016; Herben et al.,
2018; Meller et al., 2021; Orzell et al., 2024; KlimeSova & Herben 2024; KlimeSova et al., 2025).
Here we hypothesized that the stress and disturbance dynamic experienced in marine rocky
outcrops fulfill the conditions for a main role of BGF in community assembly. In this framework, we
identified the BGF traits, encompassing resprouting and clonal growth adaptations observed in
rocky outcrops of the Atlantic coast of Uruguay, as well as herbaceous and woody organs reflecting
non- modified structures. We found that: first, the Atlantic outcrops herein studied present a high
representation and diversity of BGFs. Secondly, the incidence of individuals with each BGF trait
was significantly associated with the environmental variables related to stress, disturbance and
resource gradients. Third, that each trait tends to have an associated combination of altitude,
distance to the coast, and substrate depth in which a better performance is observed. Results that
support spatial variation in the environmental filtering of BGF and, probably, changes in the relative
competitive abilities as a main mechanisms shaping spatial patterns of outcrops diversity. This
study also advance in the recognition of the ecological importance of BGF traits in the community
assembly processes, which had been overlooked in comparison to aboveground acquisitive traits
(e.g. Appezzato-da-Gldria et al. 2008; Fidelis et al., 2014; Bricca et al., 2024; Chelli et al., 2024),
and represent axes of specialization of herbs fairly independent of the traditional leaf—height—-seed
LHS traits (KlimeSova et al., 2016; Herben et al., 2018; KlimeSova & Herben, 2024; KlimeSova et
al., 2025).

A high diversity of BGF traits was recorded in plant communities from marine rocky outcrops,
consistent with findings from other ecosystems exposed to disturbance regimes (Fidelis et al.,
2014; Ferraro et al., 2021; Bombo et al., 2023; Siebert et al., 2024; KlimeSova et al., 2025).
Notably, stem modifications were present in approximately 70% of the studied species, while root
modifications were found in around 30%. Both kinds of traits appear to be under selection pressure
in the study system. First, bud-bearing organs, which function as resistance traits, through stem
or root modifications that optimize resource storage and facilitate regeneration from underground
buds in response to disturbances, thereby promoting local persistence (e.g. bulbs and corms,
thickened basal stems, xylopodia) (e.g. Fidelis et al., 2014; Bombo et al., 2022, 2023). Second,
clonal growth organs, located below or at ground level, enhance vegetative propagation and
competitive capacity, such as stolons, radicant stems and stoloniferous rhizomes, which facilitate

lateral spread, colonization and persistence of plants connections (KlimeSova & Herben, 2015;
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KlimeSova et al., 2016). These clonal traits are especially prevalent in families such as Poaceae,
Cyperaceae, and Juncaceae, with approximately 40% of the surveyed species exhibiting such
characteristics. The occurrence and distribution of these belowground structures are closely linked
to phylogenetic relationships (Meller et al., 2021; Orzell et al., 2024). As shown in other seasonally
disturbed systems, the presence of a diverse set of belowground structures indicates a community
capable of dealing with different types or intensity of disturbances. This fact enhances species
coexistence (KlimeSova & Herben, 2024; de Bello et al., 2011), promotes long-term species
persistence (Fidelis et al., 2014; Ott et al., 2019; Bombo et al., 2022, 2023; Siebert et al., 2024),

and increases tolerance to recurrent disturbances (KlimeSova et al., 2025).

The performance of each belowground functional trait (BGF) appears to be contingent on its
position along a multidimensional environmental gradient defined by elevation, distance to the
coast, and substrate resource availability. These three variables capture the stress and disturbance
gradient characterizing marine systems (Sperandii et al., 2019; Bricca et al., 2023; Mai et al.,
2024). Species with different BGF traits showed divergent performances depending on their
association with local environmental conditions (see Fig. 5 and 6). The integrated analysis of the
probability occurrence of different BGF suggests the existence of alternative environmental

conditions along the coastal-inland stress gradient, as follows (Fig. 7):

1) Close to the coast habitats (Fig. 7A). Tidal changes, waves, and storms strongly impact this
habitat removing aboveground plant biomass. Elevation further defines two alternative habitats:
Low-lying coastal habitat with high substrate depth (Fig. 7Aa). In this habitat, plants occur in
plains or depressions between rocks, usually associated with freshwater drainage and depth
substrates. Diffuse grasses or graminoids, and perennial diffuse herbs with stoloniferous rhizomes
are frequent in this habitat (Supplementary fig.; Mai et al., 2022), which represents an efficient
strategy for horizontal spread and multiplication rate, in stressed and unproductive conditions
(KlimeSova & Herben, 2015; KlimeSova et al., 2016). Species with herbaceous stems included
perennial and annual species from a range of life forms, which exhibit an avoidance strategy in
response to disturbance. Annual plants invest most of their energy in rapid growth and high seed
production, determining a high colonization capacity from seed bank and seed rain after
disturbances (‘obligate seeders’, Pausas et al., 2016). Elevated habitats with low substrate
availability (Fig. 7Ab). These are rocky outcrops, with localized accumulation of sediments and
organic matter at high altitudes, such as cliffs with crevices. Low sediment, low water retention,
strong wind exposure, and extreme temperatures determine probably the most stressful habitat
along the coastal-inland gradient. Only geophytic species such as Zephyranthes spp., Herbertia
spp., with bulbs or corms were positively selected in this habitat. The cyclical development of

bulbous plants in which photosynthetic leaves are shed during unfavorable periods and resprouting

98



when conditions become favorable was apparently the best strategy to deal with this stressful

habitat.
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Figure 7. Conceptual representation of environmental conditions for species with different
belowground growth forms (BGFs), along the multidimensional coastal-inland gradient in Atlantic
rocky outcrops of Uruguay. Two representative profiles illustrate the combination of extreme
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conditions for the variables that define the coastal-inland gradient summarized by elevation,
distance from the coast, and substrate availability. A, B, C. represent the main habitats defined by
the distance to the coast. a, b. illustrates the combination of different levels of elevation and
substrate depth.

2) Rocky slope habitats at intermediate distances from the coast (Fig. 7B). This habitat
represents an intermediate condition in the multidimensional coastal-inland gradient. The largest
diversity of BGF observed along the species present in this habitat supports one of the hypotheses
proposed in this study and is congruent with previous findings that report a peak in resprouting
diversity under intermediate disturbance frequencies (Bellingham & Sparrow, 2000; Herben et al.,
2018; KlimeSova et al., 2025). Substrate availability differentiate the representation of plants with
alternative BGFs. Intermediate elevation and substrate availability (Fig. 7Ba), promoted
species with stolons mainly from the Poaceae family (e.g. Cynodon dactylon, Ischaemus minus);
woody roots of shrubs and suffrutex species, and herbaceous roots from a wide range of families
and life forms (Table 1, Supp. Fig. 1). Species without specific adaptations represent an avoidance
strategy in response to stress and disturbance, relying on alternative mechanisms for persistence.
For example, perennial herbs with fine roots and annual life forms have been reported in coastal
environments, representing effective strategies for scouting for resources through a dense web of
roots, or rapid colonization after disturbance events (Bricca et al., 2023; Chelli et al., 2024).
Intermediate-high elevation, and high substrate availability (Fig. 7Bb), promoted xylopodia,
thickened roots, short rhizome, and radicant stems. Xylopodia are present in species typically
found in grasslands and open savannas subjected to seasonality and disturbance conditions
(Fidelis et al., 2014), which generated a convergent evolution to this trait in many lineages (Meller
el al.,, 2021). In fire-prone subtropical open ecosystems, xylopodia have a significant role in
maintaining plant populations and communities (Appezatto da Gloria et al., 2008; Fidelis et al.,
2009; 2014; Ferraro et al., 2021; Bombo et al., 2023). Their lignified structure provides fire
resistance (Bombo et al., 2023), while surface-level buds and associated tuberous roots store
nutrients that support regrowth under favorable conditions (Appezzato-da-Gléria et al., 2008;
Fidelis et al., 2009, 2014). In the same way, the presence of xylopodium might also represent an
effective strategy in coastal environments exposed to high marine and climate-induced stressors;
when a high substrate level is available. Similarly, thickened roots store and then transfer
resources to the rest of the plant to ensure post-disturbance regrowth (Appezzato-da-Gléria et al.,
2008; Fidelis et al., 2014; O’Keefe et al., 2022), a strategy observed across several plant life forms
(see Table 1, Supp. Fig. S2). In turn, short rhizomes not only store resources but also contain buds
that facilitate a rapid regenerative response (Fidelis et al., 2009), they were observed in geophytic
seasonal herbs like Oxalis articulata inhabiting high-altitude sites, along with rosulate evergreen

herbs such as Dyckia remotiflora or Eryngium spp, among other species (Table 1). Finally, radicant
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stem was the only clonal trait with higher performance in this habitat, probably promoting a rapid

surface colonization after disturbance, when substrate is available.

3) Inland habitats far from the coast (Fig. 7C). These sites exhibit the lowest stress conditions
and high heterogeneity in both elevation and substrate availability. However, differences in altitude
promote alternative functional forms. Elevated habitats with low resource availability (Fig. 7
Ca), favor species with woody basal stems (e.g. suffrutex and shrubs). The gradual reduction in
stress and disturbance gradient along the coastal-inland gradient, suggests more stable and
favorable conditions for community development (Mai et al., 2024), gradually increasing the
presence of woody plants, particularly shrubs. In natural grasslands of the Rio de la Plata
ecoregion, frequent disturbances mainly related with grazing or fire regimens play a key role in
maintaining the herbaceous layer by limiting shrub development (Lezama et al., 2014; Bernardi et
al., 2016; Lopez-Marsico et al., 2020b; 2024). In the study system, lacking grazing, low resource
availability and disturbances might limit shrubs to distant and elevated habitats of outcrops.
Low-lying inland habitats with moderate to high substrate availability (Fig. 7Cb) are
characterized by the occurrence of thickened basal stems and tubercle, which represent functional
traits associated with both resource storage and regrowth capacity in enriched environments. Low
tolerance to salinity and physical injuries might explain the restriction of these species to habitats
located farther from the coast and sheltered from wind and storm-related disturbances. Tubercle, or
stem tuber, was recorded in only one species: Solanum commersonii (known as “wild potato”),
although is common in natural grasslands of the region its occurrence on rocky outcrops is limited
to more stable, sheltered areas with sufficient substrate depth. For species with thickened basal
stems, this trait was assigned to belowground structures that could not be assigned to any of the
categories proposed by Appezzato-da-Gléria (2015), potentially corresponding to crown bases,
short rhizomes, xylopodia, or woody basal stems. Further complementary studies of these species,
considering individuals at different growth stages and ages, as well as detailed anatomical
analyses are needed to refine their classification and clarify their functional role in plant persistence

under varying environmental conditions.

In the previous section, we highlighted how BGF, recognized as key ftraits for tolerance to
disturbance and stress conditions in different ecosystems, also play a significant role in the
assembly of herbaceous plant communities in marine rocky outcrops. It should be noted that the
study system harbors high plant diversity (Mai et al., 2022), supported by the arrival of species
from regional ecosystems interacting with a high spatial local heterogeneity along the
coastal-inland gradient (Mai et al., 2024). Many of these species originate from source ecosystems
such as grasslands, rupiculous herblands, hydrophilous herblands, from the Rio de la Plata
grasslands ecoregion which are subject to seasonal (e.g., drought) and physical disturbances (e.g.,

grazing, fire) (Lezama et al., 2014, Lépez-Marsico et al., 2020b, Paruelo et al., 2022). In these
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environments, BGFs likely enhance plant performance and persistence, resulting in a regional
species pool enriched with taxa preadapted to such conditions. Consequently, the regional pool
contains a high representation of BGFs shaped under other disturbance regimes, which appears to

be a key factor facilitating the successful establishment of species in marine rocky outcrops.
Conclusions

This study adds to a mass of evidence that highlights the functional significance of belowground
growth form (BGF) traits in mediating species responses to the environmental filtering imposed by
stress conditions and disturbances events (e.g. Fidelis et al., 2009, 2014; Herben et al., 2018;
KlimesSova et al., 2019, 2025; KlimeSova & Herben 2024; Meller et al., 2021; Chelli et al., 2024;
KlimeSova et al., 2025). Our findings evidenced an important role of BGF traits in marine rocky
outcrops, where systematic variation in the performance of species with different BGF types was
observed along a coastal-inland gradient defined by distance to the coast, elevation, and substrate
availability. Species occurrence was strongly influenced by the environmental filtering of these
traits, which represent distinct strategies for coping with disturbance events and abiotic stressors:
resprouting ability from bud-bearing organs and resource storage, promote persistence and
regrowth; clonal growth structures enable lateral spread and colonization; and herbaceous and
woody non-modified organs reflect avoidance strategies, since are typically associated seeders
plants. Specific environmental conditions imposed by elevation, distance to the coast, and
substrate availability determine habitat requirements under which different BGF traits reach optimal
expressions. The differential representation of BGF along the landscape, might enhance species
coexistence by spatial segregation in response to habitat conditions and by changes in relative
competitive abilities. Future research should focus on improving the identification and classification
of belowground structures, which often present challenges in field-based studies, as well as, in
advancing the mechanistic understanding of the role of these traits in species performance and

community assembly in subtropical herbaceous systems.
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9. Discusion general

Esta tesis resalta la importancia de las puntas rocosas costeras como sitios de alta diversidad vegetal,
reservorios de flora endémica y especializada, destacando la urgente necesidad de esfuerzos de
conservacidn para mitigar las presiones antropogénicas. La contribucién de los tres capitulos que involucran
esta tesis, permiten evidenciar: i) contrariamente a lo esperado para el desarrollo de comunidades en
ambientes de alto estrés y disturbios, las comunidades vegetales en los cuatro sitios de estudio sustentan
una alta diversidad vegetal, pudiendo ser catalogados como ‘Hotspots’ por documentar una alta riqueza en
superficies reducidas y numerosas especies de interés para la conservacion; ii) la alta diversidad
documentada es explicada por la combinacidn de procesos locales y regionales; asi como por una alta
heterogeneidad local en los sitios, lo que sustenta una variabilidad de micro-habitats para el desarrollo de
ensambles vegetales y especies con diferentes adaptaciones; iii) se observa una atenuacion del filtro de
estrés asociado al ambiente marino a lo largo del gradiente costa-continente, lo que se manifiesta en un
aumento de la riqueza de especies conforme se incrementa la distancia a la linea de costa, asi como una
disminucién de dicha riqueza en sitios con mayor disponibilidad de sustrato, lo cual respalda la hipdtesis de
exclusion competitiva en contextos de mayor disponibilidad de recursos y menor heterogeneidad
microambiental; iv) finalmente, el conjunto de condiciones ambientales presentes a lo largo del gradiente
costa-continente favorece la coexistencia de diferentes estrategias funcionales, expresadas en diversos
rasgos de formas de crecimiento subterrdneo (BGF), los cuales incluyen especializaciones tanto radiculares

como caulinares subterraneas de crecimiento clonal y rebrote a partir de yemas latentes.

9.1 Diversidad vegetal

Los datos generados destacan a las puntas rocosas costeras como sitios de alta diversidad vegetal,
verdaderos reservorios de flora endémica y especializada. Entre los cuatro sitios de estudio, se selecciond
Punta Ballena para una caracterizacion detallada de su flora y vegetacidn. Este sitio presenta una elevada
diversidad documentada en registros histéricos y actuales, 427 especies en 20 hectareas, lo que representa
el 14% de la flora total del pais (3106 especies; Bonifacino et al., 2025; Marchesi et al., 2025). Este dato es
elevado en relacidn a lo esperado para un ambiente con multiples condiciones estresantes y alta frecuencia
de disturbios. De hecho, en comparacién con otros ambientes costeros, como los herbazales psamdfilos
donde se reportaron 75 especies en 17 ha (Castifieira et al., 2013), la riqueza en Punta Ballena resulta
marcadamente superior. Asimismo, la diversidad de este sistema es comparable con la reportada en
pastrizales de Cerros Chatos donde se registraron 315 especies en 17 ha, equivalentes al 10% de la flora

nacional (Pafnella et al., 2023), cabe mencionar que estos sitios son ambientes geoldégicamente particulares,
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ubicados en del NE del pais, la cual es una regidén considerada un hotspot de diversidad floristica para

especies lefiosas (Grela 2004; Brussa & Grela, 2007).

En el contexto costero, la proyeccion del ambiente rocoso hacia el Rio de la Plata asi como la
presencia de diversos microhabitats a lo largo de las puntas rocosas, permite el desarrollo de distintos tipos
de vegetacion. Esta diversidad de tipos de vegetacidén en la punta rocosa sustenta la presencia de especies
con diferentes afinidades ecoldgicas, tales como especies rupicolas y epiliticas en herbazales rupicolas,
especies haldfitas tanto en herbazales rupicolas influenciados por el mar como en pastizales o herbazales
haléfilos, y una combinacion de gramineas y hierbas en pastizales mesdéfilos. Las familias con mayor
numero de especies —Asteraceae y Poaceae, seguidas por Fabaceae— coinciden con las familias mas
diversas del pais y dominan la ecorregién de los "pastizales del Rio de la Plata", en la que se encuentra
Uruguay (Andrade et al. 2018). Asimismo, otras familias numerosas en Punta Ballena son caracteristicas de
esta ecorregidn, como Cyperaceae, Solanaceae y Rubiaceae. En Punta Ballena, se destaca la importancia de
Cactaceae y Cyperaceae en el sitio, la primera por presentar especies adaptadas a vivir entre y sobre las
rocas en sitios expuestos a la insolacidn casi permanente, y la segunda por presentar especies tipicas de
ambientes himedos, con acumulacion de agua permanente o temporal, presentes en algunos sectores de la

punta rocosa.

Las puntas rocosas costeras, sustentan una elevada riqueza de especies prioritarias para la
conservacion, amenazadas, asi como endemismos (regionales, nacionales y locales) en una superficie
reducida del pais (Mai et al., 2022). Este hecho destaca la importancia de estos sitios para la conservacién
de estas especies de interés. No obstante, la proteccion legal y la gestidn efectiva de estos sitios es aun
desigual. Si bien dos de los sitios estudiados —Cabo Polonio y Cerro Verde— estan incluidos en el Sistema
Nacional de Areas Protegidas (SNAP), los otros Punta Ballena y La Pedrera, carecen de instrumentos
especificos de conservacién o planes de manejo, lo que los convierte en dreas particularmente vulnerables.
Mas aun si se toman en cuenta las amenazas directas e indirectas a las que estan sometidas, aumenta el
riesgo de disminucién de las poblaciones existentes o incluso de extincion local de especies relevantes, tal
como es documentado en el Capitulo 1, en donde se identificaron cinco extinciones locales para la flora de
Punta Ballena. Entre las presiones mas significativas se encuentra el desarrollo urbano-turistico, que no solo
conlleva una pérdida directa de habitats dominados por especies nativas, sino que también facilita la
propagacion de especies exoticas, muchas de las cuales han sido identificadas como invasoras en Uruguay
(Masciadri et al., 2010; INBUY, 2011). Las invasiones bioldgicas conllevan severos impactos ecolégicos, tales
como la pérdida de servicios ecosistémicos, el desplazamiento de especies nativas y el deterioro del paisaje
natural, entre otros (Vitousek et al., 1996, 1997; Tordoni et al., 2018). Otras acciones, vinculadas con la
gestion del territorio a escala local contribuyen a la degradacién de estos ecosistemas, como la expansion

de estacionamientos en las areas naturales, o el corte de pasto sistemdtico en ciertos sectores (ej. en Punta
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Ballena y La Pedrera) lo que reduce la heterogeneidad estructural y floristica del sistema. En suma, la
vulnerabilidad de las puntas rocosas frente a multiples presiones humanas resalta la necesidad de
establecer estrategias integradas de conservacién, manejo y restauracion, especialmente en aquellas areas

aun no contempladas por el marco normativo del SNAP.

Como aporte complementario de esta investigacion, se desarrollé una propuesta de clasificacién de
formas de vida adaptada a las condiciones particulares de las puntas rocosas, aplicada especificamente a
las especies registradas en Punta Ballena (Tabla 1 en Mai et al., 2022). Esta propuesta surge ante las
limitaciones que presentan las clasificaciones globales mas cominmente utilizadas, como Raunkiaer (1934),
presentan dificultades al ser aplicadas textualmente en contextos subtropicales, debido a la superposicién
de categorias o a la escasa representatividad de ciertas categorias (Ferreira, 2014). En este sentido, la
clasificacidon propuesta constituye una herramienta util tanto para el estudio de las comunidades vegetales
de las puntas rocosas como para su aplicacién en otros ambientes del pais. La nueva categorizacién integra
diversos rasgos funcionales y morfolégicos de las especies, entre ellos: el ciclo de vida (anual, bienal o
perenne), la presencia de rasgos distintivos de ciertos grupos taxondmicos (como cactdceas, helechos y
licofitas), el habito de crecimiento, la arquitectura o fisonomia de la planta, el grado de desarrollo lefioso, y
la existencia de estructuras subterraneas especializadas. Cada especie registrada en Punta Ballena fue
clasificada segun la forma de vida que manifiesta bajo las condiciones ambientales locales, las cuales en

muchos casos difieren en su habito o tamano respecto a la especie en otros contextos ecoldgicos.

Cabe destacar que numerosas especies, si bien se distribuyen en otras regiones del pais, exhiben en
las puntas rocosas costeras caracteristicas morfoldgicas y fisondmicas particulares, asociadas a las
condiciones ambientales extremas de estos sitios. Estas poblaciones, consideradas ecotipos o variantes
genéticas, muestran diferencias morfoldgicas y funcionales claras en comparacién con individuos de la
misma especie en otras localidades (Mai et al., 2022; Marchesi et al., 2023; Mai et al., 2024). Este tipo de
variacién fue registrado en todos los sitios de estudio, tanto en especies lefiosas como en herbdceas. En
términos generales las especies lefiosas (arboles, arbustos y subarbustos) son comparativamente mas
pequefias que en otros habitat tipicos de la especie, desarrolldandose muchas de ellas con un habito rastrero
(por ejemplo, Baccharis patens, B. linearifolia, Grazielia brevipetiolata, Myrsine parvifolia, Phyllanthus
ramillosus, Schinus weinmannifolius, Sideroxylon obtusifolium, Varronia curassavica). Por su parte, las
especies herbaceas tienden a desarrollar habitos reptantes con tallos aéreos postrados o decumbentes (por
ejemplo, Aldama nudicaulis, Viviania albiflora, Stylosanthes leiocarpa) y varias especies desarrollan tallos
engrosados y estructuras subterrdneas como bases lefiosas, xilopodios y rizomas gruesos (por ejemplo,
Calea uniflora, Convolvulus hermanniae, Gomphrena perennis, Oxalis spp, Wahlenbergia linarioides). Por
ultimo, algunas plantas exhiben cambios de color en estructuras florales y variaciones en el indumento (por

ejemplo, Dicliptera squarrosa, Grazielia brevipetiolata, Eryngium aff. paniculatum). En este escenario, el
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desarrollo de ecotipos locales ha llevado incluso a la identificacion de nuevas especies o variedades
exclusivas de ambientes costeros [por ejemplo, Acicarpha obtusisepala (Marchesi, 1987), Euphorbia
rochaensis (Alonso Paz & Marchesi, 1988), Porophyllum spathulatum (Carneiro et al., 2014), Senecio ostenii

var. balaenicus (Cabrera, 1957), Trichocline cisplatina (Pasini & Ritter, 2012)].

9.2. Procesos explicativos de la diversidad vegetal

Este trabajo permitid avanzar significativamente en la comprensién de los procesos explicativos de la
elevada diversidad vegetal reportada en las puntas rocosas de la costa Atlantica de Uruguay. Dicha
diversidad es explicada por una combinacién de procesos locales y regionales, en linea con los postulados
de la teoria de metacomunidades y el ensamblaje de comunidades (ej. Leibold et al., 2004; Vellend, 2010), a
través de una fuerte influencia de la vegetacién del entorno en la diversidad vegetal local. Este hecho
evidencia que la disponibilidad de especies en el pool regional, logra a través del flujo de propagulos
alcanzar las puntas rocosas y establecerse en ellas (Zobel, 2016; Keddy & Laughlin, 2022).

La alta diversidad registrada en las puntas rocosas, se compone tanto de especies tipicamente
costeras como de especies no costeras, presentes en el pool regional con distintas preferencias de habitat a
escala local (por ejemplo especies caracteristicas de pastizales, herbazales hidréfilos o generalistas). La
llegada de propagulos desde multiples fuentes de vegetacion circundante produce un efecto de masa, que
incrementa la representacion local de estas biotas (ej. Shmida & Wilson, 1985; Leibold et al., 2004; Vellend
2016) y denota la importancia del intercambio de individuos entre las puntas rocosas de la costa atlantica y
las comunidades del entorno circundante. Esta conectividad entre comunidades pone de manifiesto que los
filtros ambientales impuestos por el estrés abidtico del ambiente ocednico, no impide el reclutamiento de
especies no costeras. Por el contrario, muchas de estas especies encuentran microambientes o condiciones
locales particulares que permiten su establecimiento, promoviendo asi una mayor diversidad taxonémica y
funcional a escala local (Chase & Leibold, 2003; Vellend, 2016).

Esta influencia de la vegetacidn circundante en las puntas rocosas a escala local varia entre los
sitios, en funcién de su ubicacidn diferencial a lo largo del gradiente atlantico. Esta variacion, se debe
principalmente a la configuracion del paisaje en el entorno de cada una de las puntas rocosas, que
determina la proximidad y extensidon de otros ambientes naturales como humedales, lagunas, sierras, e
incluso a parches de pastizales bien conservados. Asimismo, la presencia de barreras al flujo bioldgico y las
alteraciones derivadas de la cercania a zonas urbanizadas inciden significativamente. Algunos sitios se
encuentran en contacto directo o préximos a una matriz urbana que ejerce mayores presiones ambientales.
En particular, en Cabo Polonio —uno de los sitios de estudio— se observan construcciones dispersas sobre

el tdmbolo y en las inmediaciones de los afloramientos rocosos (Delfino & Masciadri, 2005; Masciadri et al.,
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2006). Las viviendas presentes, junto con las practicas de uso y manejo del entorno (por ejemplo vertidos,
proyeccién de sombra, desagilies o sistemas de drenaje sanitario), pueden ser factores determinantes de la
menor riqueza floristica registrada en este sitio. Esto se refleja también en la notable presencia de especies
del ensamble antrépico en su composicién vegetal (Capitulo 2; Mai et al., 2024). Estas diferencias en la
matriz del paisaje pueden explicar las variaciones en la riqueza entre puntas rocosas y la representacion
desigual de los ensambles de especies entre los sitios de estudio. Adicionalmente, factores ambientales que
también varian a lo largo del gradiente atlantico (como los niveles de salinidad o la frecuencia e intensidad
de disturbios asociadas a eventos climaticos extremos) contribuyen a explicar las diferencias observadas en

la diversidad vegetal entre las puntas rocosas.

La coexistencia de distintos ensambles de especies en las puntas rocosas se ve favorecida por la alta
heterogeneidad ambiental local de estos sitios (Alonso-Paz & Bassagoda, 2003; Delfino & Masciadri, 2005;
Masciadri et al., 2006). Depresiones hiumedas, desniveles, elevaciones y otras irregularidades del terreno
proveen agua dulce en determinadas dreas, mientras que las microtopografias generan parches de suelo o
granulometria de rocas de diversos tamafios y con distintos grados de proteccién frente a condiciones
ambientales adversas. Esta heterogeneidad estructural influye directamente en la variacion espacial de las
condiciones abidticas, generando microhabitats que pueden facilitar la coexistencia de especies y mitigar
interacciones negativas entre ellas (Kraft et al., 2015; Carneiro et al., 2021; Dayrell et al., 2021; Arim et al.,
2023). En relacidén con esta heterogeneidad ambiental, se evidencié un recambio en la dominancia de los
distintos ensambles de especies, de acuerdo al gradiente de estrés y disturbios. Como consecuencia, el
efecto combinado de un amplio conjunto de especies del pool regional, asociado a condiciones
microambientales contrastantes y a una alta heterogeneidad interna en los afloramientos rocosos marinos,
probablemente constituye uno de los principales determinantes de la alta biodiversidad de estas

comunidades.

La diversidad vegetal, no se distribuye de manera homogénea en las puntas rocosas, muestra una variacion
en relacion al gradiente de estrés y disturbios costa - continente, asociado a una atenuacién del filtro de
estrés a lo largo de este gradiente. Las variables ambientales seleccionadas son buenos indicadores del
efecto de este gradiente (Sperandii et al., 2019), al reflejar la influencia de factores como la salinidad, la
exposicién al viento y la perturbaciéon fisica. Adicionalmente estas variables no se encuentran
correlacionadas entre si, pero interactian de manera compleja, generando respuestas diferenciadas en la
riqueza de especies segun el sitio de estudio. En general, la intensidad del estrés abidtico y de los disturbios
fisicos tiende a disminuir con el aumento de la distancia a la costa, particularmente en lo que respecta a la
salinidad, lo que favorece una mayor riqueza especifica en zonas mas alejadas del litoral (Forey et al., 2008).
Esta relajacion de las condiciones desfavorables permite la colonizacidn por parte de especies provenientes

del pool regional, incluso aquellas sin adaptaciones estrictas al ambiente costero, y promueve también la
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ocurrencia de interacciones positivas entre plantas, como la facilitacién, que pueden contribuir
significativamente al incremento de la diversidad vegetal (Bertness & Hacker, 1994; Forey et al., 2009;
Sanchez-Martin et al.,, 2023). La riqueza de especies a su vez disminuye en sectores con mayor
disponibilidad de sustrato, favoreciendo las interacciones directas planta-planta lo cual respalda la hipétesis
de exclusién competitiva en contextos de mayor disponibilidad de recursos y menor heterogeneidad
microambiental. Por el contrario, la cobertura vegetal promueve la diversidad probablemente por un efecto
de mayor numero de individuos, ya sea a través de la colonizacidn progresiva de especies del pool regional
(Storch et al., 2018; Keddy & Laughlin, 2022), o a través de mecanismos de facilitacién entre especies
(Callaway & Walker 1997; Sanchez- Martin et al., 2023). Diversos autores han sugerido la importancia de la
facilitacion para aumentar la diversidad en condiciones de estrés elevado pero no extremo (en niveles
intermedios de severidad ambiental), ampliando el rango de distribucion de especies competitivas
intolerantes al estrés en condiciones de alto estrés fisico (Choler et al., 2001; Callaway et al., 2002; Brooker
et al., 2008), como podria estar ocurriendo con las especies no costeras presentes en estas comunidades

rocosas.

9.4 Estrategias funcionales en relacién al gradiente de estrés

Este trabajo permitie evidenciar el rol de los rasgos funcionales, particularmente aquellos asociados a las
estructuras subterraneas de las plantas, en la determinacién del éxito diferencial de las especies y en
consecuencia, en la configuracion de la estructura de la comunidad vegetal (Poorter & Bongers 2006;
Shipley 2010; Roumet et al. 2006). Los filtros ambientales, presentes en las puntas rocosas costeras, actuan
seleccionando individuos en funcién de sus rasgos, favoreciendo aquellos que presentan rasgos que les
permiten sobrevivir, crecer y reproducirse bajo las condiciones de estrés y disturbios (Violle et al. 2007;
Keddy & Laughlin 2022). Para las especies mas frecuentes que habitan afloramientos rocosos marinos en
Uruguay, se caracterizd el conjunto de rasgos de forma de crecimiento subterrdneo (BGF, del inglés
‘Belowground growth form’), integrados por adaptaciones particulares en raices y tallos subterraneos. La
presencia de estos rasgos puede vincularse con la resistencia al estrés, asi como con el rebrote después de
la pérdida de biomasa producidas por los disturbios (KlimeSova & Klime$ 2007; Fidelis 2008; Fidelis et al.,
2014; KlimeSova et al. 2016, 2019; Bombo et al. 2023) y la propagacion lateral o clonal (KlimeSova &
Herben 2015, 2024; Chelli et al. 2024), como consecuencia de los frecuentes disturbios experimentados en
los afloramientos rocosos costeros.

Se registr6 una alta diversidad de rasgos de forma de crecimiento subterraneo, lo cual es
consistente con los BGF reportados en otros ecosistemas abiertos subtropicales (Sibert et al. 2024). Estos

rasgos funcionales influyen significativamente en el rendimiento de las especies, y varian sistemdaticamente
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a lo largo del gradiente de estrés y disturbios, condicionando al ensamblaje de la comunidad (Diaz et al
2004; Shipley 2010; Keddy & Laughlin, 2022). A partir del analisis conjunto de las tres variables ambientales
consideradas, fue posible identificar diferentes requerimientos de habitat a lo largo del gradiente de estrés
ambiental, asociados a patrones particulares en la probabilidad de ocurrencia de los distintos tipos de BGF.
La distribucién diferencial de los tipos de BGF refleja una respuesta funcional al filtrado ambiental impuesto
por el gradiente de estrés costa—continente.

A lo largo del gradiente de estrés y disturbio costa—continente, es posible identificar distintos tipos
de habitats diferenciales respecto a la probabilidad de ocurrencia de rasgos de BGF. En este contexto, los
lugares elevados cercanos a la linea de costa, donde las condiciones de estrés son mayores, tienden a
favorecer estructuras de almacenamiento de recursos que permiten un rebrote rapido, como bulbos y
cormos. Por el contrario, las depresiones costeras, que siguen estando cerca de la linea de costa pero mas
protegidas, favorecen la prevalencia de rasgos de crecimiento clonal con estructuras de dispersién lateral
(rizomas estoloniferos y tallos herbdceos sin adaptaciones particulares). A lo largo de la ladera rocosa,
donde hay niveles intermedios de las variables ambientales, emerge una variedad de estructuras
complementarias, incluyendo tanto érganos de rebrote como de crecimiento lateral, promoviendo la
diversidad funcional y la coexistencia funcional. En los lugares alejados de la linea de costa, donde el estrés
se reduce y aumenta la disponibilidad de recursos, se favorecen las especies lefiosas y las estructuras mas

especializadas en la acumulaciéon de recursos (Ver discusién Capitulo 3, Figura 6).

Este capitulo aporta evidencia empirica destaca la importancia funcional de los rasgos asociados a la
forma de crecimiento subterraneo (BGF) en relacion con las respuestas de las especies al filtrado ambiental
impuesto bajo condiciones de estrés y disturbios (ej. Fidelis et al., 2009, 2014; Herben et al., 2018;
KlimeSova et al., 2019, 2025; KlimeSova & Herben 2024; Meller et al., 2021; Chelli et al., 2024). Nuestros
hallazgos evidenciaron un papel principal de los rasgos de BGF en los afloramientos rocosos marinos, donde
se observé una variacion sistematica en el rendimiento de las especies con diferentes tipos de BGF a lo largo
del gradiente costa-continente definido por la distancia desde la linea de costa, la elevacion y la
disponibilidad de sustrato. La representacion diferencial de BGF a lo largo del paisaje de las puntas rocosas
promueve la coexistencia de especies mediante la segregacion espacial en respuesta a las condiciones del
habitat y a los cambios en las capacidades competitivas de las especies. A futuro, este trabajo podria
complementarse profundizando en la identificacion y clasificacion de las estructuras subterraneas para las
especies reportadas en las puntas rocas. La identificacion a campo de las estructuras representa un gran
desafio, por lo que deberia complementarse con estudios de individuos de diferentes estadios y edades, y
con técnicas complementarias como cortes anatémicos para poder tener mayor precisiéon en algunas de las
estructuras propuestas. Asimismo complementar estos rasgos, con otros que pueden explicar parte de la

segregacién espacial observada en el paisaje. Esto permitiria comprender con mayor profundidad vy
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precision cuales son los mecanismos detras de los rasgos en el rendimiento de las especies y por ende en el

ensamble de las comunidades herbaceas costeras.

9.4 Aportes a la gestidon de las puntas rocosas

Las puntas rocosas costeras, al igual que el resto de la costa a escala nacional y global, se encuentran
expuestas a multiples alteraciones y amenazas derivadas del acelerado desarrollo urbano-turistico, como la
fragmentacion del habitat, alteracion de dinamicas ecoldgicas y la pérdida de biodiversidad (Defeo et al.,
2009; Orlando et al., 2021; Mclachlan & Defeo, 2023). A esto se suma la alta vulnerabilidad de los
ecosistemas costeros frente a los efectos del cambio climatico, en particular ante el aumento progresivo del
nivel del mar y los eventos extremos (IPCC, 2021; Pifieiro et al., 2020). Esta presion simultanea ejercida
sobre los ecosistemas costeros, desde tierra firme por las actividades antrépicas y desde el mar por los
efectos del cambio climatico, se ha denominado coastal squeeze (Defeo et al., 2021; MclLachlan & Defeo,
2023), si bien ha sido mayormente documentado en costas arenosas también ha sido abordado para costas
rocosas (Jackson & Mcllvenny, 2011). Las puntas rocosas de la costa atlantica de Uruguay son vulnerables a
estas presiones, y en particular los herbazales rupicolas que alli se desarrollan (Fagindez & Lezama, 2005;
Mai et al., 2019), por estos motivos es fundamental que el conocimiento generado aporte a una gestion

adecuada de estos ambientes costeros.

Entre los cuatro sitios abordados en esta tesis, existen diferencias juridico administrativas que inciden
directamente en la gestidn (o ausencia de gestidn) y por ende en el estado de conservacidon de la diversidad
local. Dos de los sitios cuentan con planes de manejo por estar incluidos dentro del Sistema Nacional de
Areas Protegidas: el Parque Nacional Cabo Polonio y el Area de Manejo de Hdbitat y/o Especies Cerro Verde
e Islas de La Coronilla. Sin embargo, presentan marcadas diferencias entre ellos en relacion al desarrollo
urbano turistico circundante y al impacto de las actividades antrépicas. En cuanto a los otros dos sitios, la
barranca rocosa de La Pedrera es de dominio publico y cuenta con un manejo incipiente de la vegetacién a
cargo del Area Gestién Costera del Municipio de La Paloma — Rocha. Mientras que Punta Ballena, es de
dominio privado con dareas de uso publico (luego de un largo litigio por la propiedad de los padrones),
donde el manejo de ciertas areas proximas a los estacionamientos y a la ruta de acceso, es realizada por la
division Areas Verdes de la Intendencia de Maldonado. Punta Ballena, ademas, en los Ultimos afios fue
escenario de un conflicto socio-ambiental complejo, siendo el centro de un movimiento ciudadano sin
precedentes (Gadino et al., preprint 2025; Bacchetta 2025), en respuesta a la propuesta del desarrollo de un
complejo residencial de alto impacto (IAR, 2023). Este proyecto inmobiliario fue rechazado por parte del

Ministerio de Ambiente (MA, 2025), y como producto de la movilizacién y articulacién social (a través de la
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recoleccion de mas de 34000 firmas) se solicitd a la Junta Departamental que Punta Ballena sea considerada

area protegida (Junta Departamental de Maldonado, 2025).

Esta tesis, genera informaciéon de base a la hora de proponer estrategias de gestién o manejo de la
vegetacion, a partir del reconocimiento de las caracteristicas de las comunidades vegetales y de los
mecanismos subyacentes que determinan la diversidad vegetal, de manera general para el sistema de
puntas rocosas de la costa atlantica de Uruguay y aportes particulares para cada uno de los sitios de

acuerdo a sus particularidades.

En términos generales, son sistemas de alta diversidad vegetal, presentando elevada riqueza en superficies
acotadas, a su vez, presentan numerosos endemismos, especies de interés para la conservacidén (SNAP y
UICN), y especies vulnerables a la colecta ilegal y comercializacion (Apéndice Il CITES). El andlisis del habitat
preferencial de las especies presentes en las puntas rocosas, indicd que un alto porcentaje (52%)
corresponde a especies no costeras (serranas, campestres, hidréfilas, antropicas o generalistas). Lo cual
indica una fuerte influencia del entorno a través del aporte del pool regional de especies. Esto sugiere que
las medidas de conservacién de esta diversidad deben contemplar no solo la vegetacidn rupicola local
(herbazal rupicola costero), sino también la vegetacién circundante, como pueden ser herbazales y
matorrales psamdéfilos en zonas de corddn dunar; comunidades herbaceas en zonas de sierras, depresiones
himedas con herbazales hidroéfilos, y pastizales naturales en dreas mas alejadas de la costa. La conectividad
entre estos ambientes deberia mantenerse y fomentarse, a fin de sostener la diversidad vegetal

actualmente presente en las puntas rocosas.

Como fue tratado en secciones anteriores, otro determinante de la alta diversidad vegetal es la
heterogeneidad ambiental que promueve microambientales contrastantes en las puntas rocosas. En este
sentido, deben evitarse procesos que homogenizan el ambiente, a través de nivelaciones, rellenos u otras
intervenciones. Incluso evitar el corte frecuente de ‘pasto’ o especies herbaceas que limita la floracién y
consiguiente fructificacién de las especies permanentemente cortadas, reduciendo poblaciones de algunas
especies nativas, o de algunos ensambles de especies identificadas (Capitulo 2). Asimismo, este tipo de
acciones de manera regular, junto con otras alteraciones como el pisoteo de visitantes a los sitios, o el

transito vehicular, puede beneficiar el desarrollo y expansion de poblaciones de especies exdticas invasoras.

Las especies del ensamble antrdpico, que incluye especies categorizadas como exdticas invasoras, deben
tener estrategias y planes de manejo adecuados a la realidad de cada uno de los sitios, y sostenidos en el
tiempo, para garantizar el control efectivo de las especies, a fin de reducir los impactos ecoldgicos que
conllevan las invasiones bioldgicas. En este sentido, es necesario que las zonas con desarrollo urbano

cercanas a las areas naturales de las puntas rocosas tengan una manejo adecuado de sus jardines, utilicen
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especies nativas del lugar y eviten la introduccién de exdticas invasoras, tal como ha sido planteado por e;j.
en Mai et al.,, 2022; Marchesi et al.,, 2023; Lopardo & Segura, 2024. Finalmente, todas las medidas de
manejo que tiendan a conservar estos sitios deben acompafiarse de practicas de educacién ambiental y
carteleria informativa, por ejemplo para evitar la extraccién de plantas por parte de los visitantes, en

particular de algunas especies sensibles y de lento crecimiento como las Cactaceas.

f"r;j 7 T Ay k [

' 1 Area Protegida (8 has rupicola)
| Sin urbanizacién
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.| Endemismos: 2 nacionales
| SNAP: 14
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i (?l: 23 /j Asociada a urbanizacién I nacionales
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SNAP: |5
Punta Ballena UICN:2
Rio de la Plata Oceano Atlantico © 500 Wik
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5- 55 91-120 — 181-270
- Bosque nativo - Pastizales Humedales Lagunas 56 - 90 121 - 180 217 - 410

Figura 4. Datos floristicos generados en el marco de esta tesis. Para cada sitio de estudio se presenta la
condicidn de tenencia de tierra y grado de proteccidén en el marco del SNAP, nUmero de especies totales
registradas, y catalogadas como endémicas, prioritarias para el SNAP y bajo categorias de amenaza de la
UICN.

Consideraciones particulares para cada uno de los sitios de estudio

Cabo Polonio

Este sitio fue el que presentéd menor diversidad vegetal en el listado de especies del area rocosa del tdmbolo
(174 especies, Fig. 4) y también menor riqueza por cuadrante en el muestreo por transectas. Fue elevada la
representacion de especies del ensamble antrépico (10 % del total de especies registrado en las
transectas), esto seguramente es consecuencia del impacto de las urbanizaciones en la zona del tdmbolo

(muchas especies son introducidas de manera intencional). También, la proyeccién de sombra de las
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construcciones sobre la vegetacidn, transforma localmente la composicién de las comunidades, a lo que se
suma el impacto del pisoteo de los visitantes. Medidas que regulen el uso de ciertas especies introducidas
en ‘jardines’ y dreas proximas a las construcciones asi como identificacion de zonas con comunidades
vegetales interesantes a ser protegidas por su composicién de especies, que se acomparfien de pasarelas
peatonales y carteleria explicativa para su proteccidn, serian estrategias adecuadas para mantener y

promover la diversidad vegetal en las zonas rupicolas.
Cerro Verde

Cerro Verde se distingue del resto de los sitios analizados por presentar los mayores valores de riqueza
esperada, segun los datos de riqueza observada por cuadrante (15 especies mas que el sitio tomado como
referencia, Cabo Polonio). La zona de herbazal rupicola alberga una alta diversidad vegetal (aprox. 190
especies), incluyendo al menos 14 especies SNAP, asi como dos especies clasificadas bajo categorias de
amenaza por la UICN (Fig. 4). Entre ellas se destaca Porophyllum spathulatum C.R.Carneiro & A.A.Schneid.
especie descrita en el afio 2014, considerada en peligro critico (CR, UICN) que presenta una distribucién
restringida a algunas localidades costeras del Sur de RGS, Brasil, y Uruguay (Carneiro et al., 2014). Una de
las principales problematicas al mantenimiento de la diversidad vegetal nativa en el marco de la gestién del
Area Protegida, es la presencia de especies invasoras. Entre ellas, Cynodon dactylon representa la principal
problematica para la conservacidn, debido a los altos niveles de cobertura (aprox 80% de la superficie por
cuadrante) y biomasa observados particularmente en la zona alta del cerro. Este patrdn sugiere la necesidad
de disefiar e implementar estrategias especificas de manejo orientadas al control de esta especie invasora

en sectores criticos del area.
La Pedrera

La zona de herbazal rupicola de La Pedrera con una superficie de tan solo 2 has, sustenta una alta diversidad
vegetal, con numerosas especies SNAP (15; Fig. 4). Se destaca a su vez, la presencia de una especie
identificada para la ciencia en el afio 2012: Trichocline cisplatina E.Pasini & M.R.Ritter, de la cudl se
reconocen tres poblaciones: una en RGS (Brasil) y dos en Uruguay, siendo ésta la poblacién mas importante
por la abundancia de individuos. Sin embargo, esta especie y las comunidades que integra, coexisten con
dos EEl (Lampranthus sp. y Asparagus densiflorus) que ocupan una superficie importante en la ladera
rupicola (ca. 30% del area vegetada, Gutiérrez Tassano, en revisidn). En este contexto, el control de estas
invasoras es prioritario para el mantenimiento de la diversidad vegetal nativa presente actualmente en el
sitio. Gutiérrez Tassano (en revisidn), genera insumos que aportan a la elaboracidn de un plan de manejo

adecuado de estas especies, considerando las condiciones particulares del sitio, la biologia y caracteristicas
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de las especies a manejar, asi como los actores locales implicados para lograr un manejo eficiente de las

invasoras sostenido en el tiempo.
Punta Ballena

El area natural de Punta Ballena se trata de una zona mayormente de dominio privado, pero
tradicionalmente de uso publico. Su elevada diversidad vegetal, la presencia documentada de numerosas
especies con interés para la conservacion y endemismos en una superficie reducida, y las diversas presiones
a las que esta expuesta, justifica con urgencia la necesidad de declarar esta area como protegida (Mai et al.,
2022; Marchesi et al., 2023). Esta riqueza vegetal, concentrada en la punta rocosa de aproximadamente 20
hectdreas, no puede entenderse de manera aislada, ya que recibe una influencia significativa de especies no
estrictamente costeras, gracias al flujo proveniente de la matriz vegetal circundante. Por tanto, los limites
del drea a considerar bajo alguna categoria de proteccion deben contemplar no sélo el extremo de la punta
rocosa, sino también zonas adyacentes que garanticen la conectividad ecoldgica y la representatividad de
los distintos tipos de vegetacidén. Tanto a través de una delimitacion amplia del drea a proteger (que
involucre distintos tipos de vegetacién), de la presencia de un area buffer con medidas de proteccion y
manejo, u otras acciones complementarias que aseguren la representatividad de los distintos tipos de
vegetacion del entorno directo. Asimismo, las dreas urbanizadas existentes proximas al area a proteger
deben regular el uso de especies aldctonas, especialmente las exdticas invasoras que han sido introducidas
en techos verdes y canteros préximas al area natural de Punta Ballena, algunas de ellas son exdticas y EEI,

gue representan una amenaza directa para la vegetacidn nativa del sitio.

Si bien la urbanizacién, que es la principal amenaza por la disminuciéon de la superficie natural, fue
desacatada a través del rechazo del proyecto urbanistico por parte del Ministerio de Ambiente, esta punta
rocosa contintia expuesta a otras presiones que deben abordarse dentro de la propuesta de Area Protegida.
Entre ellas, se destaca la necesidad de regular el corte de pasto en los margenes de la carretera de acceso
(que reducen las poblaciones naturales de algunas especies autdctonas, frente a las adventicias y exdticas).
Asimismo, el transito de vehiculos y estacionamiento en areas vegetadas o rocosas impactan negativamente
tanto en la flora como en la fauna asociada. Por ello, se recomienda restringir y reorganizar las superficies
destinadas a estacionamiento, las cuales han aumentado notoriamente en los ultimos afos. También, el
manejo de especies exdticas invasoras ya instaladas en el area de la punta rocosa como Carpobrotus edulis
en los acantilados y Acacia longifolia en zonas de pastizal evidencian la necesidad de un plan activo de

control y manejo de estas especies.

Otro punto critico es la extraccidn ilegal por parte de visitantes de ejemplares de flora nativa, especialmente

especies vulnerables como cactus y orquideas. De manera complementaria, a fin de minimizar el impacto
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negativo de visitantes sobre las comunidades herbaceas, es necesaria la instalacion de pasarelas que
minimicen el pisoteo de la vegetacion, junto con carteleria educativa e informativa sobre la biodiversidad
local. Adicionalmente, se deberia establecer una zona de conservacion estricta en sectores identificados
como hotspots de biodiversidad, con acceso limitado al publico general y destinada principalmente al
monitoreo cientifico de las poblaciones vegetales de interés para la conservacién. Finalmente, se vuelve
imprescindible desarrollar estudios mas profundos sobre el impacto y la coexistencia entre las actividades
recreativas que actualmente se llevan a cabo (ej. ala delta, escalada y senderismo) y la conservacion de las
especies del lugar. Solo mediante una planificacién integrada del uso publico se podra garantizar la

conservacion a largo plazo de este ecosistema costero Unico en Uruguay.
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10. Conclusiones

La elevada diversidad vegetal registrada en las puntas rocosas de la costa atlantica uruguaya, con un elevado
numero de especies de interés para la conservacién, endemismos regionales y nacionales asi como
ecotipos particulares, resalta la importancia ecoldgica de estos ambientes en el contexto de la planificacidn
y gestidn territorial. Estos sistemas pueden desempenar un papel clave como areas "nursery" o de refugio,
contribuyendo al mantenimiento de la diversidad taxonémica y funcional de la flora costera (Lavorel et al.,
1997; Diaz et al.,, 2004). Especialmente si se tiene en cuenta que la franja costera se encuentra
particularmente expuesta a multiples presiones, entre ellas el intenso desarrollo urbano-turistico cuyas
consecuencias directas e indirectas incluyen la fragmentacién del habitat, la alteracion de la dindmica
ecolégica y la pérdida de biodiversidad (Defeo et al., 2009). A su vez, estos ecosistemas son vulnerables a los
efectos del cambio climatico, en particular a eventos extremos (como tormentas e inundaciones costeras) y
al aumento progresivo del nivel del mar, procesos que amenazan la estabilidad ecoldgica y |a persistencia de
distintas comunidades (IPCC, 2021; Pifieiro et al., 2020). En este contexto, la conservacidn de las puntas
rocosas no solo adquiere relevancia por su valor ecolégico intrinseco, sino también como estrategia de

resiliencia frente a los cambios ambientales globales y a las presiones antrdpicas locales.

Esta tesis permite evidenciar la alta diversidad vegetal contenida en cuatro puntas rocosas costeras de
Uruguay, y determinar las especies que habitan estos ambientes. Esta alta diversidad se explica tanto por
procesos locales como regionales a través del flujo con otros ecosistemas del entorno. Finalmente, avanza
en el reconocimiento de rasgos subterrdneos, como elementos clave para explicar el arreglo de las
comunidades y especialmente su distribucién espacial a partir de la relacidn con variables ambientales que
definen el gradiente de estrés y disturbio costa-continente. Investigaciones complementarias podrian
profundizar en la comprension de mecanismos complementarios que sustentan la alta diversidad
observada, asi como comprender con mayor detalle los efectos de las invasiones bioldgicas y de las
actividades humanas que actualmente impactan estos ecosistemas singulares. Del mismo modo, para una
gestion mas eficaz de estas areas, es clave entender cdmo se relacionan en particular las especies de interés
para la conservacion con los gradientes de estrés ambiental, lo que permitiria identificar los factores que

favorecen su presencia, distribucion y resiliencia en estos sistemas.
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