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Resumen

Los disturbios antrépicos actuan como importantes modeladores del paisaje y la vegetacion
ya que producen cambios tanto la estructura y composicion de las comunidades vegetales
asi como también en los principales procesos ecosistémicos. La region del Chaco es el
segundo bioma forestal mas grande de Sudamérica que contiene especies endémicas con
un alto interés de conservacién. Los ambientes naturales del Chaco han sido aprovechados
desde la época precolombina e intensamente explotados con la llegada de la industria
taninera y fabricacion de postes para durmientes de los ferrocarriles. Aaungue exhiben una
alta capacidad de recuperacion después de los disturbios, actualmente, se esta
produciendo un nuevo patron de perturbaciones vinculadas principalmente a las actividades
productivas caracteristicas de nuestra region tales como el desmonte para siembra de
monocultivos, de pastura para ganaderia, la ganaderia bajo monte y los sistemas
silvopastoriles. Si bien los incendios fueron disturbios frecuentes en la regién Chaquefa y
son considerados parte de la dinamica natural de pastizales y sabanas, actualmente, se
proponen fuegos prescriptos como una herramienta de manejo en areas abiertas
destinadas a la produccién ganadera, y en bosques bajo sistemas silvopastoriles, asociados
a otras practicas como el rolado y el aprovechamiento forestal. Estas practicas de manejo
de vegetacion nativa, no solo generan cambios en la estructura forestal sino también ponen
en peligro la regeneracion de las especies del dosel. Esta tesis tiene como objetivo general
analizar los cambios generados por disturbios antrépicos en la composicion, estructura de
bosques chaquefios, a través de una caracterizacion funcional de la vegetacion. El enfoque
funcional es considerado actualmente un estudio complementario al andlisis estructural y
de composicién empleado tradicionalmente en estudios ecoldgicos. Este estudio basado en
rasgos funcionales de las especies de lefiosas nativas permite interpretar, no solo como
responden las especies a los disturbios sino también como esa respuesta afecta a los
principales procesos ecosistémicos vinculados a los rasgos estudiados. El area de estudio
esta ubicada en la region del Chaco Occidental de Argentina, caracterizada por un clima
estacional semiarido. Los sitios de muestreo se encuentran en el Campo Experimental
Francisco Cantos, perteneciente al Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA),

ubicado a 28 km de la Provincia de Santiago del Estero. En este sitio de estudio se
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seleccionaron parcelas experimentales en tres comunidades de bosques con diferentes
historias recientes de uso de la tierra: a) bosque sin perturbaciones durante las Gltimas
cuatro décadas, considerado como condicién de referencia (Bosque de Referencia, BR), b)
bosque perturbado por incendios y una aplicacion de rolado 8 afios anteriores a la toma de
muestras (Rol+F) y ¢) bosque con aplicacién de rolado y aprovechamiento selectivo para
lefia (Rol+A). La localizacién de las mismas, en areas de condiciones ambientales iniciales
homogéneas (principalmente suelo, temperatura y precipitacion), permiti6 evaluar de

manera independiente el efecto de las perturbaciones.

En las tres comunidades de bosques, analizamos los cambios en las variables ambientales
(Radiacién Fotosinteticamente Activa y parametros edafolégicos), composicion de especies
y estructura, medidos a nivel comunidad, asi como los cambios en los rasgos funcionales
de especies representativas de los diferentes estratos, relacionados a distintos procesos
ecosistémicos (area foliar, area foliar especifica, rebrotes, espinescencia). Los resultados
mostraron una disminucion de la altura de las comunidades disturbadas en relacion al
bosque de referencia y la predominancia de tallos mdltiples, espinas, rebrotes, hojas
herbaceas y especies caducifolias también fueron rasgos caracteristicos de los sitios con
disturbios. Los cambios ambientales observados en bosques disturbados en relacién al BR,
incluyeron el incremento en los niveles de radiacion, modificaciones en algunas
propiedades del suelo (como los valores promedio de carbono organico y la densidad
aparente). No se identificaron variaciones significativas en la composicion, sin embargo
algunas especies fueron exclusivas de los sitios disturbados, principalmente de la familia
de las Fabaceas, reconocidas por su capacidad de fijacion de N. El area foliar (AF) y el area
foliar especifica (AFE) se midieron para seis especies en cada tipo de bosque, siguiendo la
metodologia estandar para estudios funcionales. Para todas las especies los valores de AF
y AFE aumentaron en bosques perturbados con respecto a BR, sugiriendo una plasticidad
intraespecifica en respuesta a cambios ambientales, como mayor disponibilidad de luz y
menor competencia por espacio y nutrientes debido a la remocién de biomasa. Las
especies de arboles del dosel respondieron a las perturbaciones con ligeros cambios en AF
y AFE, lo que sugiere una menor plasticidad que caracteriza a las Ultimas especies
sucesionales. Se midié densidad y longitud de espinas en el BR y en Rol+F, siendo la
longitud la que incrementd significativamente entre las especies del bosque disturbado.
Indicando inversién de recursos en ese rasgo, como estrategia usada por las espacies para

protegerse de los ataques de herbivoros y del efecto de otros disturbios. Las especies del
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estrato arbustivo fueron las que produjeron el mayor vigor y capacidad de rebrote después

de eventos de fuego.

Si bien las especies presentan una plasticidad fenotipica para contrarrestar los efectos
producidos por los disturbios, segun los resultados obtenidos, el costo de la inversién de
recursos para regenerarse y protegerse, esta sobrepasando al costo que las especies
deberian invertir en crecer por ejemplo en altura para la provision de importantes servicios
ecosistémicos, como el almacenamiento de carbono. Se espera con estos datos, contribuir
al entendimiento de la respuesta de la vegetacion frente a los cambios de uso de la tierra 'y
que generen antecedente para ajustar los planes de manejo forestal bajo un criterio de

conservacion y sustentabilidad.

Palabras clave: Disturbios antropicos, Chaco semiarido, Rasgos funcionales, Vegetacion

nativa
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Abstract

Anthropic disturbances act as important modelers of the landscape and vegetation, since
they produce changes both in the structure and composition of plant communities as well as
in the main ecosystem processes. The Chaco region is the second largest forest biome in
South America containing endemic species of high conservation interest. The natural
environments of the Chaco have been used since pre-Columbian times and were intensively
exploited with the arrival of the tannin industry and the manufacture of railway sleeper posts.
Although they show a high capacity for recovery after the disturbances, a new pattern of
disturbances is currently taking place, mainly linked to the characteristic productive activities
of our region, such as clearing for monoculture planting, pasture for cattle ranching, cattle
ranching under forest and silvopastoral systems. Although fires were frequent disturbances
in the Chaco region and are considered part of the natural dynamics of grasslands and
savannahs, currently, prescribed fires are proposed as a management tool in open areas
for livestock production, and in forests under silvopastoral systems associated with other
practices such as roller chopping and forest logging. These native vegetation management
practices not only generate changes in the forest structure but also endanger the
regeneration of canopy species. The general objective of this thesis is to analyze the
changes generated by anthropic disturbances in the composition and structure of Chaco
forests, through a functional characterization of the vegetation. The functional approach is
currently considered a complementary study to the structural and compositional analysis
traditionally used in ecological studies. This study based on functional traits of native woody
species allows us to interpret not only how species respond to disturbances, but also how
that response affects the main ecosystem processes linked to the studied traits. The study
area is located in the Western Chaco region of Argentina, characterized by a semi-arid
seasonal climate. The sampling sites are located in the Francisco Cantos Experimental
Field, belonging to the National Institute of Agricultural Technology (INTA), located 28 km
from the capital of Santiago del Estero province. In this study site, experimental plots were
selected in three forest communities with different recent histories of land use: a) forest
without disturbance during the last four decades, considered as a reference condition

(Reference Forest, BR), b) forest disturbed by fires and a roller chopping application 8 years
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prior to the sampling (Rol+F) and c) forest with roller chopping application and logging
(Rol+A). Their location, in areas with homogeneous initial environmental conditions (mainly
soil, temperature, and precipitation), allowed the independent evaluation of the effect of

disturbances.

In the three forest communities, we analyzed the changes in the environmental variables
(Photosynthetically Active Radiation and soil parameters), species composition and
structure, measured at the community level, as well as the changes in the functional traits
of representative species of the different strata related to different ecosystem processes
(leaf area, specific leaf area, resprout, spinescence). Results showed a decrease in the
height of the disturbed communities in relation to the reference forest and the predominance
of multiple stems, thorns, resprout, herbaceous leaves and deciduous species were also
characteristic features of the disturbed sites. The environmental changes observed in
disturbed forests in relation to the BR included the increase in radiation levels, modifications
in some soil properties (such as the average values of organic carbon and bulk density). No
significant variations in the composition were identified, however some species were
exclusive to the disturbed sites, mainly from the Fabaceae family, recognized for their N-
fixing capacity. The leaf area (AF) and the specific leaf area (AFE) were measured for six
species in each forest type, following the standard methodology for functional studies. For
all species, the AF and AFE values increased in disturbed forests with respect to BR,
suggesting intraspecific plasticity in response to environmental changes, such as greater
light availability and less competition for space and nutrients due to biomass removal.
Canopy tree species responded to disturbance with slight changes in AF and AFE,
suggesting less plasticity that characterizes the last successional species. Density and
length of spines were measured in the BR and in Rol+F, being the length the one that
increased significantly among the disturbed forest species. Indicating investment of
resources in that trait, as a strategy used by species to protect themselves from attacks by
herbivores and the effect of other disturbances. The shrub layer species were those that

produced the highest vigor and resprout capacity after fire events.

Although the species present a phenotypic plasticity to counteract the effects produced by
the disturbances, according to the results obtained, the cost of investing resources to
regenerate and protect itself is exceeding the cost that the species should invest in growing,
for example, in height to the provision of important ecosystem services, such as carbon

storage. With these results, it is expected to contribute to the understanding of the response
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of the vegetation to changes in land use and to generate antecedents to adjust forest

management plans under conservation and sustainability criteria.

Key words: Anthropic disturbance, Semiarid Chaco, Functional traits, Native vegetation
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CAPITULO 1. INTRODUCCION

La preocupacion mundial en torno a la conservacion de la biodiversidad y de los servicios
ecosistémicos que brindan las diferentes unidades de vegetacién resalta la necesidad de
conocimiento sobre el funcionamiento de las especies y de las interrelaciones que
establecen entre si y con el medio fisico. Debido a que la estructura y composicién de las
comunidades vegetales influyen en el funcionamiento de los ecosistemas, describirlas
desde una perspectiva funcional es actualmente el mejor enfoque para comprender sus
dinamicas temporales y espaciales, sus respuestas a disturbios, y sus capacidades de
resiliencia (Chapin et al., 2000; Diaz y Cabido 2001; Cornelissen et al., 2003; Garnier et al.,
2004). Esta aproximacion también permite comparaciones y generalizaciones significativas
entre sitios con baja afinidad taxonémica (Diaz et al., 2011).

El Gran Chaco representa la segunda mayor formacién boscosa de Sudamérica, con una
extension aproximada de 1.100.000 km?. Abarca el norte de Argentina, oeste de Paraguay,
sudeste de Bolivia, y el extremo occidental de Mato Grosso do Sul en Brasil (Bucher 1982;
Olson et al., 2001; Grau et al., 2008). Esta formado por un mosaico variado de vegetacion
xerofila, bosques, sabanas y pastizales generados por factores edaficos, climaticos y por
eventos de fuego (Cabrera, 1976). En Argentina el bosque chaquefio tiene una superficie
de 600.000 km? (www.fundapaz.org.ar, 2016) y es considerado el ecosistema mas extenso
del pais (Giménez, 2011). A grandes rasgos, el Chaco se divide en dos regiones principales,
el Chaco Humedo y el Chaco Seco, este ultimo caracterizado por un clima semiarido
estacional con precipitaciones en un rango de 500 a 800 mm (Cabrera 1976, Oyarzabal et
al 2018). En la porcidn este del ultimo, la vegetacion nativa comprende bosques caducifolios
mixtos de quebracho colorado santiaguefio (Schinopsis lorentzii) y quebracho blanco
(Aspidosperma quebracho-blanco). En él se distinguen 3 estratos (superior, medio e
inferior), asi como sabanas, pastizales y arbustales (Oyarzabal et al. 2018, Zeballos et al.
2020).
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En este ecosistema el fuego y la herbivoria naturales, el aprovechamiento forestal sin
planificacion y las practicas de manejo productivo como el rolado, el fuego, el pastoreo
intensivo y los desmontes constituyen los disturbios mas frecuentes (Ferraina et al., 2021).
Estas practicas modifican el patron natural de disturbios y, por lo tanto, producen cambios
en la estructura de la vegetacion (Talamo et al., 2003, 2009; Kunst et al., 2014) y afectan la
dindmica y el balance entre comunidades dominadas por lefiosas y aquellas dominadas por
herbaceas (Adamoli et al., 1900; Bravo et al., 2001, 2010; Morello et al., 2006). Extensas
areas han sido abandonadas a causa de manejos inapropiados, sin un sentido de utilizacién
sustentable. Debido a los efectos negativos observados sobre diferentes servicios
ecosistémicos como consecuencia de estas formas de utilizacién (Gasparri et al., 2008,
Amdan et al., 2013; Contiy Diaz 2013; Loto 2018; Baldassini y Paruelo 2020) la restauracion
o rehabilitacién de estas areas representa un gran desafio para la conservacion de especies
y de procesos ecologicos. Para ello, es necesario generar bases para un manejo
sustentable de los ecosistemas chaquenios.

La regiébn Chaquefia argentina es considerada un area de alta prioridad de conservacion
debido a la presencia de especies de plantas endémicas, como las de los géneros
Schinopsis y Bulnesia (Hueck, 1978). Asi mismo, esta region fitogeografica es considerada
una de las de mayor aptitud ganadera y forestal, con una poblacion rural fuertemente ligada
a la explotaciéon de la vegetacion nativa (Costanza y Neuman 1997; Morello et al., 2007;
Bravo et al., 2016). El uso de la vegetacién por parte de la poblacién de nativos y colonos,
desde fines del siglo XIX y hasta la actualidad, ha producido un deterioro en el estado de
las comunidades y de los servicios ambientales que brindan (Gaspatrri et al., 2009, Torrella
et al., 2015). A esto se suman otros procesos de modificacién drastica de la estructura
vegetal debido a cambios en el uso de la tierra para el establecimiento de agricultura o
ganaderia (Paruelo et al., 2005). Por ello es necesario comprender la dindmica de las
comunidades vegetales y los factores que las condicionan, entre ellos el clima y los
disturbios. Esto permitiria garantizar la sustentabilidad de los recursos y asegurar la

subsistencia de una fraccion importante de la poblacion rural de nuestro pais.
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1. 1. Los disturbios como modeladores del paisaje y de la biodiversidad.

Un disturbio es un evento relativamente discreto en el tiempo que altera la estructura del
ecosistema, comunidad o poblacién y cambia los recursos, la disponibilidad de sustratos o
el ambiente fisico (Pickett y White 1985). El rol de los disturbios naturales y antropogénicos
como modeladores de la estructura y composicion de los bosques es cada vez mas
importante debido al efecto que causan, en su conjunto, tanto sobre la conservacion de las
especies como de los procesos ecosistémicos en unidades de paisaje (Pickett y White
1985, Rios 2002; Gonzalez et al., 2014). Los regimenes de perturbacién estan cambiando
rapidamente, y las consecuencias de tales cambios para los ecosistemas y los sistemas

socioecoldgicos vinculados son y seran profundas (Turner 2010).

Los ambientes naturales del Chaco han sido utilizados desde tiempos precolombinos por
habitantes nativos de la regién para la obtencién de lefia para calefaccion, y para el pastoreo
por ungulados nativos (Morello et al., 2005). Desde finales del siglo XVII la incorporacion a
la regién de ungulados domésticos, principalmente bovinos, y la explotacion de las maderas
de bosque nativos para la industria taninera y la fabricacion de durmientes para ferrocarriles
impusieron un régimen de explotacion creciente, con criterios netamente extractivos
(Herrera et al., 2005). La tala, desmontes, la ganaderia bajo monte, sistemas silvopastoriles
y la exploracién para petrdleo representan otros usos de los bosques nativos de la Regién
Chaquena (Herrero et al., 2015, Kunst et al., 2016, Ferraina et al., 2021).

Los incendios forestales también fueron disturbios frecuentes en la regién chaquefia
argentina (Morello y Saravia Toledo, 1959; Adamoli et al., 1990; Talamo y Caziani, 2003;
Bravo et al., 2001; 2010) y actualmente son considerados un proceso ecolégico y evolutivo
presente en gran parte de los ecosistemas terrestres (Hardestry et al., 2006; Pausas 2012;
Clarke et al., 2015; Pausas y Keele 2016). Los incendios modelan la distribucién, estructura
y dindmica de las comunidades vegetales, dentro de un rango histérico propio de cada
ecosistema (Bond et al., 2005, Pausas 2012, Kuemmerle et al., 2017). Como proceso
ecoldgico, el fuego selecciona especies con ciertos valores de rasgos funcionales (rebrote,
longitud del ciclo de vida, entre otros) que confieren valor adaptativo a las nuevas
condiciones ambientales que impone el régimen de elevada frecuencia de fuego (Carbone
et al. 2017). Actualmente, los incendios forestales (Pausas 2012) persisten como una
perturbacion inducida en su mayoria por la especie humana, principalmente como una
herramienta de manejo en areas abiertas de pastizales y sabanas, y en bosques bajo

sistemas silvopastoriles (Kunst et al., 2012; 2014).
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Los incendios fuera de su régimen natural, pueden significar perturbaciones que pongan en
peligro la estabilidad de los ecosistemas, la composicion de especies y estructura de la
vegetacion a distintas escalas espacio-temporales (Pausas 2012; Landi 2018; Pellegrini et
al., 2021). La variacién de la frecuencia de fuego produce cambios en la estructura de la
vegetacion, en la riqgueza y en la composicion floristica y favorece la formacién de
comunidades herbaceas y arbustivas mas inflamables, propensas a la ocurrencia de futuros
incendios (Kunst y Bravo 2003; Carbone et al., 2017).

Los quemas prescriptas son practicas de manejo comunes en zonas de pastizales y
sabanas en donde se emplean para mejorar el rebrote de los pastos y controlar la invasiéon
de especies arbustivas (Coria et al., 2021; Fisher et al., 2007; Kunst et al., 2012; 2016). En
determinadas areas se emplean después de rolados, representando una combinacion de
disturbios que controlan la vegetacion arbustiva en sistemas silvopastoriles y en sabanas
arbustificadas (Ledesma et al., 2018, Coria et al., 2021). Su aplicacién como practica de
manejo se ha extendido aln en areas protegidas, donde la interrupcién del régimen natural
de incendios y cuestiones vinculadas a aspectos productivos (sobrepastoreo en areas
ganaderas) han favorecido la arbustificacién de parches de sabana, indispensables para la

conservacion de algunas especies valiosas de fauna nativa (Coria et al., 2021).

Entre los usos mas tradicionales de los bosques de la region chaquefia semiarida se
encuentran el pastoreo extensivo y la extraccion forestal no planificada. Generalmente,
ambas actividades se desarrollan sin un manejo adecuado, por lo que no se puede controlar
el efecto que estos usos tienen sobre la vegetacién nativa, y por lo tanto, no se puede
asegurar el mantenimiento de los mismos a largo plazo (Navall 2008). El aprovechamiento
forestal tradicional en la Region Chaquefia consiste en la extraccion de los mejores arboles
para madera aserrada, postes, y aquellos sin aptitud forestal, para usos de menor valor
como el carbon vegetal (Rueda et al., 2015, Loto 2021). El ritmo de extraccion supera, por
lo general, las tasas de regeneracion y crecimiento, por lo que cada vez se extraen
ejemplares de menor porte. No se aplican medidas de manejo a futuro de la masa forestal,

sino que se trata mas bien de una explotacion de tipo minera (Navall 2008).

El rolado consiste en un método mecanico para la remocion parcial, tumbado y arrastre de
la vegetacion lefiosa arbustiva nativa, que emplea un cilindro de metal pesado, con cuchillas
soldadas a su superficie, traccionado por un tractor (Albanesi et al., 2013; Silberman et al.,
2015; Ledesma et al., 2018). Estas practicas modifican la estructura forestal temporalmente,

permitiendo en muchos casos, la siembra de pasturas para incrementar la oferta forrajera
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en sistemas silvopastoriles, y facilitar la accesibilidad y el transito del personal y de la
hacienda (Kunst et al., 2008). Sin embargo, a pesar que se propone como conservativa, la
practica de rolado de baja intensidad puede afectar la productividad aérea y subterranea,

las tasas de acumulacion de carbono, y el reciclado de nutrientes (Albanesi et al., 2013).

Los tratamientos de rolado intensivo generan ademas grandes volimenes de material
lefioso que a menudo se queman, ya sea voluntariamente o por accidente, generando
grandes pérdidas de materia organica y dafios a la comunidad vegetal remanente (Albanesi
et al., 2013). Otro efecto de la apertura del bosque es la disminucién de la rugosidad del
sistema, aumentando la velocidad del viento circulante. En los casos de aperturas mas
drasticas, esto deja expuestos a los individuos a velocidades de viento superiores a
aguellas con las que crecieron. Como consecuencia, y por no tener un sistema radical
acorde a las nuevas fuerzas a las que son sometidos, son comunes las caidas de los

arboles remanentes (Navall, 2008).

1. 2. Respuesta de la vegetacion a los disturbios

Los disturbios antrépicos anteriormente mencionados producen cambios estructurales en
la vegetacion nativa (Talamo et al., 2003; 2009; Kunst et al., 2003; 2009, Loto y Bravo,
2020) y afectan la dinamica y el equilibrio entre las comunidades dominadas por especies
lefiosas y herbaceas (Adamoli et al., 1900; Bravo et al., 2001; 2010, Morello et al., 2006).
Las pérdidas de biodiversidad, de las reservas de carbono y de la aptitud del suelo son
algunos de los resultados indeseables de la explotacion no planificada de los bosques
(Vasquez-Grandodn et al., 2018). Aunque algunos bosques nativos del Chaco exhiben una
alta resiliencia después de las perturbaciones (Talamo et al., 2012), en otros casos este
patron no es tan claro, al menos en el corto plazo (Lipoma et al., 2021). Actualmente se
estan produciendo nuevos patrones de perturbaciones con una tendencia creciente a la
deforestacion y la posterior conversion de la cobertura de la tierra debido a la agricultura
extensiva, la implantacion de pastos megatérmicos (Grau et al., 2005; Boletta et al., 2006;
Gasparri y Grau, 2009) y sistemas silvopastoriles (Kunst et al., 2016). Por otro lado, es
importante destacar que muy comunmente estos disturbios no se producen de manera
aislada, sino como una combinacion de los mismos, lo cual implica que las especies

vegetales tienen que ofrecer una respuesta a la misma.
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1.3. Enfoque funcional

Actualmente, el estudio de los rasgos funcionales de las plantas se considera el mejor
enfoque para comprender las respuestas de la comunidad vegetal a las perturbaciones y
evaluar su dinamica temporal y espacial. Este enfoque funcional considera que ciertos
rasgos de la planta pueden usarse para describir, de manera rapida y sencilla, las
propiedades y los procesos del ecosistema que dependen de ellos (Chapin et al., 2003;
Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Negret-Salgado y Paz 2015). Los rasgos de las plantas
se pueden clasificar como "rasgos de respuesta" cuando sus valores cambian después de
las variaciones en factores ambientales como la disponibilidad de nutrientes y agua. Por
otro lado, los rasgos de las plantas que ejercen efectos sobre los procesos del ecosistema,
como la productividad primaria, la evapotranspiracion y la descomposicién, se denominan
"rasgos de efectos" (Diaz y Cabido, 2001; Lavorel y Garnier, 2002; Suding et al., 2008)
Tabla 1. Algunos rasgos funcionales como el Area foliar (AF) y el Area foliar especifica
(AFE) pueden considerarse simultaneamente como rasgos de respuesta y efecto. Asi, los
atributos de la planta (es decir, los valores que adquiere un rasgo de la planta) pueden ser
no solo una respuesta a los cambios en la estructura de la comunidad, de la planta, y la
disponibilidad de recursos, sino también un factor que afecta la productividad primaria neta,
el secuestro de carbono, la absorcién de nitrégeno, los ciclos biogeoquimicos y la tasa de
descomposicion (Lavorel et al., 1997, Violle et al., 2007). Por lo tanto, no solo la complejidad
de la vegetacion, sino también las caracteristicas y el papel de cada especie dominante
podrian ser cruciales para determinar los flujos de nutrientes y la complejidad de la
vegetacion en escenarios de uso del suelo y cambios climéticos (Wright et al., 2004;
Onaindia et al., 2013). Los rasgos funcionales de las especies afectan la dinamica de las
comunidades vegetales en ambientes regularmente alterados (Noble y Gitay, 1996; Diaz y
Cabido, 1997). Estos rasgos incluyen caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas y fenolégicas
(por ejemplo capacidad de rebrote, area foliar, area foliar especifica, espinescencia, entre
muchos otros) que representan y expresan diferentes estrategias ecolégicas de las plantas
que componen una comunidad, y que determinan cémo responden a los disturbios (Lavorel
y Garnier, 2002; Diaz et al., 2004; Violle et al., 2007; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). De
acuerdo a la hipotesis de proporcion de biomasa (Grime, 1986), las especies individuales
tendrén diferentes efectos segun sea la abundancia relativa de cada especie (y su atributo
tipico) en la comunidad. A partir de los atributos de cada especie para un rasgo funcional,
y sus abundancias relativas, se puede estimar el valor de la media ponderada de la

comunidad (CWM). Esta indica el valor esperado para dicho rasgo en una muestra tomada
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al azar de la comunidad (Garnier et al., 2004). Los valores de CWM son representantes de
la diversidad funcional de una comunidad de plantas y de como responde a los cambios
ambientales, ya que son muy sensibles a las perturbaciones (Diaz y Cabido, 1997,

Vandewalle et al., 2010, Pérez Harguindeguy et al., 2022)

El habito de crecimiento de las plantas refleja adaptaciones ecofisiolégicas como la
maximizacion de la produccién fotosintética, la optimizacion de la altura y el
posicionamiento del follaje para evitar o resistir el pastoreo por herbivoros especificos
(Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Es un rasgo que cominmente se modifica en presencia
de disturbios (Mueller et al., 2007; Zizka et al., 2014), puede alterar servicios ecosistémicos
como la captura de carbono (Loto, 2021) y la persistencia de las especies, ya que las
predispone a un diferente funcionamiento vegetativo y reproductivo. Intrinsecamente
asociada al habito de crecimiento, la altura maxima de la planta influye en la capacidad de
las especies de interceptar la luz en el gradiente vertical de de la vegetacion, lo que tiene
efectos marcados en su vigor competitivo y en alcanzar el tamafio reproductivo (Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). A nivel comunitario, este rasgo se relaciona positivamente con
la capacidad para almacenar carbono (Conti y Diaz, 2013), y su modificaciéon a causa de la
recurrencia de disturbios antrdpicos tiene efectos en la funcionalidad de una comunidad a

nivel ecosistémico.

La persistencia foliar se considera como un rasgo funcional relevante para interpretar la
asignaciéon de energia a la construccion de 6rganos aéreos y subterraneos, asi como al
almacenamiento (Lloret, 2004). En distintas comunidades vegetales, el balance entre
especies de diferente persistencia foliar resulta significativo en relacién a la economia de
carbono, las tasas de acumulacion de biomasa y la provision de servicios ecosistémicos
(Tomlinson et al.,, 2014). Las especies caducifolias son aquellas que pierden gran
porcentaje de sus hojas durante los periodos de estrés hidrico, principalmente en la
estacion seca. Por otro lado, las especies perennifolias mantienen las hojas durante todo el
afo, experimentando una caida foliar paulatina, que permite el reemplazo constante de las
hojas senescentes por hojas nuevas (Gonzalez-Rodriguez et al., 2014). Los cambios en los
patrones de fenologia foliar se consideran indicativos de eventos que alteran el
funcionamiento de las comunidades vegetales, muchas veces relacionados a cambio
climético y cambios en el régimen de disturbios (Yadav y Yadav, 2008; Gonzalez-Rodriguez
et al., 2014). Santacruz et al. (2019; 2021) y Bravo et al. (2018) determinaron la importancia

de la periodicidad foliar como variable para categorizar grados de inflamabilidad en
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especies de lefiosas nativas del Chaco de Argentina, y se ha demostrado que tiene
implicancias en la capacidad de rebrote ya que las especies perennes invertiran mas en
reservas y estructuras del tejido foliar para resistir a las perturbaciones durante todo el afio
(Casals et al., 2018). Por lo tanto, es de esperar que cambios en el balance de especies de
diferente persistencia foliar influyan en la resiliencia y tolerancia, de las comunidades, a

disturbios naturales y antrdpicos (Casals et al., 2018).

El area foliar (AF) es otro rasgo funcional estrechamente relacionado con estrategias
ecoldgicas de las plantas y su respuesta a cambios en la disponibilidad de nutrientes y en
el régimen de disturbios (Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Es la métrica mas comun para
analizar el tamafio de la hoja y se define como el &rea de la hoja individual, expresada en
mm? (Salgad-Negret et al., 2015). Por ello, la variacion interespecifica en area foliar se ha
estudiado en relacién a gradientes climaticos y geoldgicos donde se manifiestan cambios
en las temperaturas, disponibilidad de agua y nutrientes (Ackerly et al., 2002; Baraloto et
al., 2010b). El estrés por elevadas temperaturas, baja disponibilidad de agua y nutrientes,
y elevada radiacién tienden a seleccionar hojas relativamente pequefias (Ackerly et al.,
2001). Dentro de una zona climética, la variacion en el area foliar también puede estar
relacionada con el tamafio de la planta, de las ramas, la anatomia y la arquitectura, el
namero de hojas y numero de yemas laterales, entre otros aspectos (Diaz et al., 2016;
Garcia de la Riva, 2016). El area foliar especifica (AFE) es una variable indicadora de la
productividad primaria neta ya que esté directamente relacionada con la tasa fotosintética
y con la concentracion de N en hojas (Ackerly et al., 2002, Lavorel y Garnier, 2002; Wright
et al., 2004; Carreflo-Rocabado et al., 2012; Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Casals et al.,
2018; Vaieretti et al., 2021). Es considerada junto con el area foliar uno de los rasgos
funcionales méas sensibles a los cambios drasticos en relacion a la disponibilidad de
recursos que producen los disturbios (Lloret, et al., 2005; Arnan, et al., 2007). Asi, por
ejemplo, Blakhall, et. al., 2012 determinaron la disminucion de humedad foliar, tamafio de
la hoja y area foliar especifica en sitios recientemente quemados y/o pastoreados. Carbone
et al. (2017) comunicaron cambios en el area foliar especifica en areas con diferente
frecuencia de fuegos. La consistencia foliar esta relacionada con el espesor de la lamina 'y
la dureza o resistencia fisica. La primera se encuentra determinada por el nUmero y espesor
de capas de clorénquima; mientras la dureza o resistencia mecéanica, relacionada con la
inversion en C para proteccion estructural de los tejidos fotosintéticos en general (Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). A nivel global, las hojas esclerdfilas, semi-rigidas, engrosadas

0 coridceas son caracteristicas de ambientes secos y semiaridos, mientras que las hojas
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de tipo herbacea, muestran una asociacion en ambientes con mayores precipitaciones
(Wright et al. 2004) (citado por Loto, 2021). Estas caracteristicas estan relacionadas a la
proporcion de tejido esclerenquimatico e influyen también en la tasa de descomposicion de
la hojarasca (Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Casals et al., 2018). Edwards et al. (2000)
encontraron que el AFE estd negativamente correlacionada con el grado de esclerofilia,

observandose un AFE mas baja en hojas mas esclerdéfilas (o mas coriaceas).

La espinosidad es un rasgo funcional vinculado a la tolerancia a la sequia (Charles-
Domenique et al., 2016), a la defensa de las plantas contra la herbivoria (Bucher 1987,
Tomlinson et al.,, 2015) y como mecanismo de evasion al fuego (Allen, 2008). La
espinosidad es un caracter genético, inducible o facultativo. Su presencia puede cambiar
con la edad de la planta y en respuesta a disturbios como la herbivoria (Leife, 2010; Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). Cuando esta vinculado a la defensa, especialmente contra
vertebrados, se encuentran fuertemente lignificadas lo que implica una elevada inversiéon
de energia de la planta en producirlas (Tomlinson et al., 2015). Los tipos, tamafios, angulos
y densidades de espinas pueden variar significativamente dentro de una misma especie
(Pérez-Harguindeguy et al., 2013) y entre especies de una misma comunidad (Bravo et al.,
2019). Debido a que en el ambiente chaquefio la presencia de espinas es un caracter
comun a un gran nimero de especies (Bucher, 1987), es probable que reflejen los cambios
en la intensidad de disturbios, la liberacion de recursos dentro de sus bosques y que
jueguen un rol importante en la proteccién de la regeneracién de especies sensibles al

pastoreo (Talamo et al., 2015).

La capacidad de rebrote es una de las estrategias mas exitosas para restablecimiento de
la vegetacion en areas disturbadas (Espelta et al., 2003; Montenegro et al., 2004; Quevedo
et al., 2004; Jaureguiberry et al., 2020). Existen antecedentes de que las especies de
lefiosas nativas de los bosques chaquefios poseen una elevada capacidad de regeneracion
por rebrotes, especialmente entre especies del estrato arbustivo respecto a las especies
del dosel (Zizka et al., 2014; Ledesma et al., 2018; Barchuck et al., 2006; Talamo y Caziani,
2003; Herrero et al., 2015; Bravo et al., 2014; Ledesma, 2018), a expensas de un importante
banco aéreo de yemas axilares (Bravo et al., 2019) y a la capacidad de diferenciar yemas
adventicias en la zona del cuello (Barchuck et al., 2006), aun en el estadio de plantula. Sin
embargo, la informacién sobre la naturaleza del rebrote (basal, epicormico o desde 6érganos
subterraneos) y su eficiencia en la supervivencia de las especies a condiciones

postdisturbio es aun escasa (Herrero et al., 2015). Existen algunas evidencias de que la
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intensidad del disturbio (fuego y rolados por ejemplo), influye en el tipo de rebrotes y en la

recuperacion de la estructura aérea de la planta (Bravo et al., 2014; Ledesma et al., 2018).

La manera en que las especies responden a los disturbios y al estrés ambiental, define la
persistencia de las especies, la estructura de la vegetacion y los servicios que brindan.
Particularmente, en ambientes dominados por lefiosas (bosques, sabanas y arbustales), el
mantenimiento de la estructura vertical y horizontal es esencial para la provision de servicios
ecosistémicos como proteccion contra la erosion, aporte de hojarasca y forraje, provision
de madera y otros productos forestales no madereros. Un desarrollo sustentable, debera
por lo tanto asegurar la permanencia de estos servicios en niveles aceptables, aln en caso
de que los mismos se encuentren bajo una actividad productiva. Considerando los
antecedentes presentados, la presente tesis pretende evaluar los efectos de algunos
disturbios antrépicos en el Chaco semiarido, analizando los cambios que éstos pueden
generar en la composicion de especies, estructura y funcionalidad con respecto a un

bosque de referencia.
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Tabla 1. Rasgos funcionales de especies de lefiosas nativas considerados en este trabajo
y su relacion con procesos ambientales desde una perspectiva de respuesta y efectos.

Adaptado de Cornelissen et al. 2003

Rasgo Abreviatura Unidad Respuesta Efecto
funcional
Filtro ambiental Filtro biolégico
L1 Clima - CO; Fuerza competitiva . C'CIO,S .
Habito de - biogeoquimicos
P H.crto. Categorico Recursos del suelo planta A
crecimiento - - L Régimen de
Disturbios defensa/proteccion - .
disturbio
Clima - CO; - Fuerza competitiva . C'CIO,S .
Altura biogeoquimicos
o Amax m Recursos del suelo - planta A
maxima . ] i Régimen de
Disturbios defensa/proteccion : .
disturbio
Fuerza competitiva
Espinosidad Esp. N° - mm Clima planta
defensa/protecciéon
) Fuerza competitiva Ciclos
Area foliar AF mm? Clima - Recursos del suelo planta biogeoquimicos
defensa/protecciéon geoq
Area foliar 2 Clima - CO; - Recursos del Fuerza Icompetltlva Ciclos
especifica AFE mm=mg suelo planta i biogeoquimicos
defensa/proteccion
Consistencia i - Clima- Recursos del suelo- Fuerza Icompetltlva Ciclos
foliar C.Foliar Categorico Disturbios planta - biogeoquimicos
defensa/proteccion
Ciclos
Periodicidad - . - biogeoquimicos
foliar PerFol Categorico Clima - Recursos del suelo Fuerza competitiva Régimen de
disturbio
Capacidad de CapReb % CO; - Recursos del suelo Reservas del banco Ciclos

rebrote

Disturbios

de yemas

biogeoquimicos

1.4. Objetivos
Objetivo general

Evaluar la respuesta de comunidades lefiosas nativas de bosques del Chaco semiéarido a
disturbios antropicos, a través de los cambios en la composicion de especies, en los

atributos funcionales vegetativos dominantes, y en los patrones de rebrote.
Objetivos especificos

1-Determinar la composicion, diversidad, estructura y proporcion de tipos funcionales de

plantas lefiosas en bosques chaquefios con diferentes historias de disturbios (Capitulo 2).

2- Evaluar los cambios en el &rea foliar (AF), area foliar especifica (AFE) y espinosidad en
especies lefiosas y su rol como variables indicadoras de la intensidad de disturbios

antropicos (Capitulo 3).
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3- Caracterizar los patrones de rebrote como estrategia de regeneracion post disturbio en
especies lefilosas dominantes del dosel, estrato intermedio y estrato arbustivo de bosque

chaqueno semiarido (Capitulo 4).

1.5. Hipétesis y predicciones

La hipétesis general de esta tesis considera que los disturbios producen cambios directos
en la composicién y estructura de las comunidades lefiosas, y consecuentemente cambios
indirectos en la disponibilidad de recursos (humedad, luz, espacio y nutrientes). Estos
cambios originan variaciones en los atributos funcionales de la vegetacién con respecto a
los de un bosque de referencia, sin disturbio antrépico, y se manifiestan en la dominancia
de especies con estrategias adquisitivas en el uso de recursos. Tales variaciones
representan respuestas ecoldgicas que permiten estimar la capacidad de resiliencia de los
bosques chaquefios y el efecto de disturbios sobre los principales servicios ecosistémicos.

1.5.1. Determinar la composicion, diversidad, estructura y proporcion de tipos funcionales
de plantas lefiosas en bosques chaquefios con diferentes historias de disturbios (Capitulo
2, Objetivo 1).

Hipotesis 1: Los disturbios como el rolado, el aprovechamiento, el fuego y el pastoreo
intensivo, generan cambios en la composicion, diversidad y estructura de las comunidades
boscosas del Chaco semiarido, provocando una variacion en la proporcion de rasgos y tipos
funcionales de lefiosas. Esta hip6tesis considera los antecedentes de Giorgis et al (2013),
Loto y Bravo (2020), Loto (2021), que mencionan cambios en la diversidad, estructura, y en
la proporcién de rasgos y de grupos funcionales de lefiosas en bosques con diferentes
combinaciones de disturbios antrdpicos. Aunque estos antecedentes corresponden a areas
de Chaco Serrano y Chaco Semiarido, respectivamente, aqui se evallan diferentes tipos y
combinaciones de disturbios, lo que garantiza la originalidad de los datos que se buscan

reunir en el presente trabajo.

Prediccion 1: Partiendo de la hipétesis de que los disturbios comunes en nuestra region
como el rolado, el aprovechamiento, el fuego y el pastoreo intensivo, generan cambios en
las comunidades lefiosas, se espera que exista una mayor diversidad de especies con
menor altura y diametro en sitios con disturbios y un incremento de la abundancia relativa

de especies arbustivas.
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Prediccion 2: En los sitios disturbados, se espera un incremento del habito de crecimiento
arbustivo de especies con estructura tipicamente arbérea, provocando un cambio en la
proporcion de rasgos respecto a los del bosque de referencia (aumento del nUmero de
tallos, espinas y rebrotes) lo que llevaria a una reduccion del estrato arbéreo y a un aumento

de la dominancia de especies con estrategias tipicas de un estadio de sucesion temprana.

1.5.2. Evaluar cambios en el Area Foliar (AF), Area Foliar Especifica (AFE) y espinosidad
en especies lefiosas, y su potencial como variables indicadoras de la intensidad de
disturbios (Capitulo 3, Objetivo 2).

Hipotesis 1: En comunidades sometidas a disturbios, las plantas pueden destinar los
recursos liberados durante un periodo de tiempo discreto, a la produccion de 6rganos
foliares y estructuras defensivas (Pérez Harguindeguy et al., 2013, Schombeck et al., 2015).
Como consecuencia, considerando a los caracteres funcionales Area Foliar, Area foliar
Especifica, y espinosidad como caracteres de respuesta (Lavorel y Garnier 2002), las
especies pueden incrementar los valores de los mismos en sitios que han sido sometidos
a disturbios y han visto modificada la fisonomia o estructura de la comunidad vegetal.
Debido a que las hojas de mayor AFE suelen ser mas palatables (Blackhall et al., 2012),
podrian demandar a la planta una mayor inversion de energia en estructuras de defensa

contra la herbivoria, como espinas y aguijones.

Prediccion 1: Las especies lefiosas del Chaco Semiarido presentaran mayor AF y AFE, y
tendran mayor densidad y/o longitud de espinas (Tomlinson et al.,, 2015) en sitios con

disturbios que en bosque de referencia (conservado).

Hipotesis 2. La disponibilidad de recursos y luz que se generan en un ambiente disturbado
determinan qué especies o qué formas de crecimiento dominaran en el mismo, lo cual se
traduce en una comunidad con diferentes abundancias de especies adquisitivas o
conservadoras desde el punto de vista de la utilizacion de recursos o la inversion en
estructuras de defensa y/o sostén. Estos cambios en el ambiente pueden generar
variaciones en el area foliar y area foliar especifica para reestructurar la canopia y acumular
reservas para el reemplazo del follaje una vez superada la etapa desfavorable para el

crecimiento.
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Prediccion 1: se espera que los arbustos tengan mayor AFE que los arboles y que el AF
sea mayor en las especies que alcanzan el dosel.

Prediccion 2: Se espera que las especies de hojas caducas tengan mayor AF y AFE que
las de hojas perennes, ya que en plantas con follaje caduco pueden ser necesarias altas
tasas de fotosintesis para acumular reservas para el reemplazo del follaje. Esto se
relacionaria con una estrategia adquisitiva en el primer caso (caduca y elevada AFE), y

conservadora en el segundo (perenne y baja AFE).

1.5.3. Evaluar el patron de rebrotes post-fuego de especies de lefiosas nativas de bosques

chaquefios (Capitulo 4, Objetivo 3).

Hipotesis 1: La remocion de biomasa generada por disturbios como el fuego, el pastoreo
y los rolados incrementa el nimero de rebrotes en especies de lefiosas nativas, a partir de
un mayor tamafio del banco de yemas. Las especies arbustivas tienden a producir un mayor
namero de rebrotes de menor diametro que las arbéreas, lo que les permite dominar en los

estadios tempranos de sucesién postdisturbio.

Prediccion 1: La capacidad de rebrote serd mayor entre especies con habito de
crecimiento arbustivo y el crecimiento de los rebrotes en altura y didmetro ser& mayor en
especies arbbreas que en especies arbustivas, lo cual guarda relaciéon a una importante

asignacioén de recursos al crecimiento en altura y diametro del tallo principal en las arbéreas.

1.6. Area de estudio

El area de estudio esta ubicada en la region del Chaco occidental argentino, caracterizada
por un clima estacional semiarido (Fig. 1). La precipitacion promedio anual es 640 mm
(1912-2012; INTA 2012) que se concentra entre los meses de octubre a abril. La
temperatura media del mes mas frio (julio) es de 16,6 °C y la temperatura media del mes
mas calido (enero) es de 28,8 °C (Moscuzza et al. 2003). La region del Chaco es el segundo
bioma forestal mas grande de América del Sur (Dinerstein, 1995). La vegetacion nativa de
la regién del Chaco comprende un mosaico de bosques, matorrales, sabanas y praderas
(Oyarzabal et al., 2018, Cabido et al., 2018; Giorgis et al., 2013) que contiene especies
endémicas con un alto interés de conservacion, como el Schinopsis lorentzii, Bulnesia

sarmientoi, entre otros (Torrella et al., 2015). La Regiéon Chaquefia argentina tiene una
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poblacién rural significativa y comunidades indigenas que utilizan vegetacion y fauna

nativas para su subsistencia (Pengue et al., 2005; Torrella et al., 2006).

El bosque nativo, denominado "bosque de dos quebrachos", presenta un estrato superior
que alcanza méas de 20 m de altura, constituido por Schinopsis lorentzii (Griseb.) Engl.
(Quebracho colorado) Anacardiaceae y Aspidosperma quebracho-blanco Schitdl.
(quebracho blanco) Apocynaceae y un estrato intermedio de 7 a 12 m de altura con
Sarcomphalus mistol (Griseb.) Hauenschild (mistol) Rhamnaceae, Prosopis nigra Griseb
(algarrobo negro) Fabaceae, Prosopis ruscifolia Griseb Fabaceae y Parkinsonia praecox
(Ruiz & Pav. Ex Hook.) Hawkins (brea) Fabaceae. El estrato de bosque bajo, puede
alcanzar los 7 m de altura, constituido por especies de Acacia aroma de Senegalia gilliesii
(Ex: Acacia furcatispina), Celtis ehrenbergiana (Klotzsch) Liebm. (tala) Celtidaceae,
Atamisquea emarginata Miers ex Hook. & Arn (atamisqui) Capparaceae, Castela coccinea
(Griseb) (mistol del zorro) Simaroubaceae, Condalia microphylla Cav. (Piquillin)
Rhamnaceae, Schinus fasciculatus y Schinus bumeloides (molles) Anacardiaceae. El
estrato herbaceo esta constituido por especies de gramineas y latifoliadas (Oyarzabal et
al., 2018; Cabido et al., 2018; Loto y Bravo 2020).

Los sitios de muestreo estan ubicados en la Estacion Experimental Francisco Cantos,
perteneciente al Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (INTA) (28° 3" Lat. Sy 64°
15" Long. O) y ubicado a 28 km de la ciudad de Santiago del Estero. La Estacion
Experimental tiene una superficie de aproximadamente 8.000 ha con un mosaico de
bosques, pastizales, sabanas y matorrales en diferentes estados conservacionales (Coria
etal., 2017). Esta incluida en una llanura ligeramente ondulada con una altitud sobre el nivel
del mar entre 90 metros al este y 265 metros al oeste. El suelo tiene una textura limo a
franco arenoso, con un PH promedio > 7, concentraciones totales de N de 4700 kg/hay P
disponible de 107 kg/ha (Lorenz, 1995). La Estacion Experimental cuenta con un area
protegida recientemente establecida, sin perturbaciones, destinada al monitoreo de
bosques secundarios en regeneracién y algunas parcelas forestales con diferentes
regimenes de perturbaciones como la tala forestal, incendios forestales, incendios
prescritos (Bravo et al. 2014) y otros combinados con el ganado. En algunas parcelas
forestales con ganado se han sembrado pasturas exéticas para mejorar la produccion de
pasto antes del corte de madera (Kunst et al., 2012; Coria et al., 2017; Ledesma et al.,
2018).
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Figura 1: Localizacién del area de estudio en la Estacion Experimental Francisco Cantos,

en la provincia de Santiago del Estero, Argentina, y sitios de muestreo correspondientes a
los tres tipos diferentes de bosques A- Bosques sin perturbaciones a lo largo de las Ultimas
cuatro décadas (BR); B- Bosques con rolado y aprovechamiento (Rol+A) y C-Bosques con
rolado y fuego (Rol+F).

Se seleccionaron parcelas forestales pertenecientes a tres comunidades de plantas que
resultan de diferentes condiciones de manejo de la tierra: a) bosque sin perturbaciones
durante las ultimas cuatro décadas, considerado como condicién de referencia, Bosque de
referencia (BR), b) bosque perturbado por incendios y una aplicacion de rolado 8 afios
anteriores a la toma de muestras (Rol+F) y c¢) bosque con aplicacion de rolado y
aprovechamiento selectivo (Rol+A). Las parcelas forestales Rol+F se rolaron en 2008
siguiendo prescripciones técnicas (Navall et al., 2008), con baja intensidad (RBI, rolado de
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baja intensidad) que consiste en un solo paso de un cilindro de 1 m de longitud en el estrato
arbustivo durante el periodo de crecimiento (verano) (Kunst et al., 2016). EI material muerto
permanecio distribuido de manera desigual en el suelo del bosque y promovié un incendio
forestal dos afos después del evento de picado. Ademas de estos eventos, se identificaron
viejos incendios forestales en estas parcelas a través de cicatrices de incendios y cortezas
carbonizadas en arboles vivos, y por troncos carbonizados en el suelo, aunque se
desconocen las fechas de estos eventos. Las parcelas forestales Rol+A se rolaron en 2008,
luego se aprovecharon para extraccion de lefla para carbdn, bajo un criterio de
sostenibilidad que consistié en la extraccion del 30% del &rea basal, alterando parcialmente

el suelo y reduciendo la competencia de las plantas (Navall et al., 2013).

1.7. Disefio experimental

En los tres tipos de uso se establecieron aleatoriamente 4 parcelas de 2500 m?2. Las 4
parcelas experimentales dentro de cada tipo de bosque representan las réplicas,
considerando que las mismas se encuentran sujetas a la mismas fuentes de variabilidad,
pero son independientes una de otra (Casillo et al., 2012; Naval et al., 2012; Ledesma et
al., 2018). En cada una de las unidades experimentales se midieron las distintas variables
de respuesta en base a los objetivos propuestos. Las diferentes metodologias empleadas

se detallan en los siguientes capitulos.

A continuacion se presenta un esquema resumen del contenido de 4 capitulos que
componen la presente tesis doctoral, indicando los diferentes niveles de trabajo en cada

uno de ellos (Fig. 2).
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Figura 2. Esquema resumen del contenido de 4 capitulos que componen la presente tesis
doctoral, indicando los diferentes niveles de trabajo en cada uno de ellos (adaptado de
Garcia de la Riva 2016).



DEL CORRO, F. I.: Comunidades lefiosas nativas frente a disturbios antrdpicos: un enfoque funcional en el Chaco... 19

CAPITULO 2. COMPOSICION, ESTRUCTURA Y RASGOS
FUNCIONALES EN BOSQUES CON DIFERENTES
HISTORIAS DE DISTURBIOS

2.1. Introduccion

Los bosques secos tropicales y subtropicales de todo el mundo estan
experimentando fuertes cambios de uso de la tierra que producen importantes alteraciones
en la estructura, en la biodiversidad y el funcionamiento de los ecosistemas (Paruelo et al.,
2006; Kuemmerle et al., 2017). EI Gran Chaco sudamericano se considera la regién
continua de bosque seco tropical mas grande del mundo (Bucher, 1982; Olson et al., 2001;
Grau et al., 2008; www.fundapaz.org.ar, 2016). En esta region, la tala, el pastoreo, la
extraccion de madera y los incendios de origen antropogénico son los disturbios mas
frecuentes (Ferraina et al., 2022). Estas practicas alteran el patron natural de disturbios que
caracterizan a las comunidades (frecuencia, intensidad, severidad) lo cual produce cambios
en la estructura de la vegetacion (Talamo et al., 2003, Talamo et al., 2009; Kunst et al.,
2014; Pellegrini et al., 2021; Ferraina et al., 2022) y afectan la dinamica y el balance entre
comunidades dominadas por lefiosas y aquellas dominadas por herbaceas (Adamoli et al.,
1900; Bravo et al., 2001; 2010; Morello et al., 2006).

La caracterizacion funcional de la vegetacion es complementaria a la caracterizacion
estructural y a la composicién, y generalmente, las respuestas funcionales frente a los
diferentes cambios ambientales son mas rapidas que las estructurales (Garnier et al., 2004;
Paruelo, 2008; Benedicto et al., 2019). La sucesién de la vegetacibn en ambientes
disturbados proporciona un entorno ideal para caracterizar la variacion de los rasgos
funcionales de la comunidad de las plantas, como un primer paso para vincular los cambios
ambientales con los cambios en la funcion del ecosistema (Garnier 2004 et al., 2004; Vila-
Cabrera et al., 2015; Zupo et al., 2016). Diferentes estudios han demostrado que el enfoque
basado en rasgos funcionales brinda informacién complementaria a la diversidad

taxonémica, debido a que permite entender el potencial de respuesta de las especies, a la
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variacion ambiental y su impacto sobre el funcionamiento de los ecosistemas (Diaz y Cabido
2001; Diaz et al., 2007; Pérez-Harguindeguy et al., 2013; Salgado-Negret y Paz 2015).

Cuando se clasifican a las especies en base a sus rasgos se pueden relacionar ciertos
patrones observados con la diversidad taxonémica debido a que algunos rasgos pueden
ser conservados segun su filogenia (Dumay et al., 2004; Cérdova-Tapia y Zambrano, 2015).
Los cambios en las abundancias de rasgos o grupos funcionales en ambientes
contrastantes permiten evaluar el efecto de los diferentes factores en el ensamblaje de la

comunidad, incluyendo la respuesta a disturbios (Lavorell 1997; Mcintyre et al., 1999).

En los bosques de la regién del Chaco semiarido se realizan practicas como la “ganaderia
a monte” y el “desmonte con siembra de pasturas” las cuales generan cambios drasticos
en su estructura forestal (Pérez Casar et al., 2016). Como una alternativa productiva que
medie entre las dos practicas anteriores, se implementaron mas recientemente los
“Sistemas Silvopastoriles Tradicionales” (Chiossone et al., 2014) que consisten en el uso
multiples arboles, plantas forrajeras y ganado en la misma superficie (Perez Casar et al.,
2016; Borras et al., 2017). En ellos, se utilizan rolos para remover parcialmente la
vegetacion lefiosa dejando en pie sélo los arboles de mayor porte para sembrar semillas de
pastos megatérmicos, y en ocasiones los combinan con fuegos prescriptos para eliminar
los mayores volimenes de residuos lefiosos (Kunst et al., 2012, 2014). Estas practicas, no
sélo alteran la estructura del bosque sino también la regeneracién del estrato arbéreo, ya
que se eliminan los ejemplares juveniles junto a las lefiosas arbustivas (Casar, 2016; Aguilar
et al., 2018; Baldassini y Paruelo, 2020). Tales cambios en la estructura del bosque también
conducen a un incremento de formas de crecimiento arbustivas (Zizka et al., 2014, Ledesma
et al., 2018), lo cual predispone al sistema a una mayor recurrencia de incendios (Talamo
y Caziani, 2003; Cardozo et al., 2011, Steinaker et al. 2016; Landi et al. 2020; Carbone et
al., 2021). Ledesma et al. (2018) comunicaron que la combinacion de disturbios como
rolados y quemas prescriptas en el Chaco semiarido, no eliminan las especies lefiosas,
aunque retardan su crecimiento en volumen, de manera diferencial, segun la sensibilidad
de las especies a los tratamientos. En relacion a esto, Brassiolo et al., (2008) encontraron
un mayor nimero de arbustos por hectarea en zonas con disturbios, en comparacion a la

densidad en zonas sin disturbios.

Si bien los bosques del Chaco responden a una identidad fitosocioldgica (Cabido et al.,

2018, Oyarzabal et al., 2018), genotipica y fenotipica producto de la evolucién (Salgado-
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Negret y Paz, 2015) y son resultado de un filtrado ambiental y/o climatico histérico, las
perturbaciones llevan a las especies y comunidades a invertir recursos para adaptarse a
las condiciones variables del ambiente, como la construccién de estructuras de defensa
mecanica para una estrategia de defensa contra la herbivoria, cambios en el area foliar,
area foliar especifica, en la arquitectura de planta, entre otros ajustes de indole fisiolégico
(Zizka et al., 2014; Salgado-Negret y Paz, 2015; Tomlinson, 2015; Ledesma et al., 2018;
Trigo 2018; Loto y Bravo, 2020).

Los trabajos con enfoques que relacionan la estructura del bosque chaquefio con los tipos
funcionales y la historia de perturbaciones de la regién del Chaco argentino son escasos
(Conti et al., 2014; Loto et al.,, 2020). En el presente capitulo se evalud la estructura,
composicion y variacion de la proporcion de rasgos funcionales (mediante variables
categoricas) de tres comunidades de bosque chaquefio, una sin intervencion hace mas de
40 afios (considerada como condicion de referencia) y dos con combinacién de disturbios
(rolado, fuego y aprovechamiento forestal) simulando las perturbaciones comunes en
nuestra region. La localizacion de las mismas en areas de condiciones ambientales iniciales
homogéneas (principalmente suelo, temperatura y precipitacion) permitio evaluar de
manera independiente el efecto de las perturbaciones. Se espera con estos datos, contribuir
al entendimiento de la respuesta de la vegetacion frente a los cambios de uso de la tierra 'y
gue generen junto con la informacién de los siguientes capitulos de esta tesis, antecedente

para ajustar los planes de manejo forestal bajo un criterio de conservacion y sustentabilidad.

2.1.1. Objetivos

1. Determinar Composicién, diversidad, estructura y proporciéon de tipos funcionales de
plantas lefiosas en bosques chaquefios con diferentes historias de disturbios (Capitulo 2,
Obijetivo 1).

Hipotesis 1: Los disturbios como el rolado, el aprovechamiento, el fuego y el pastoreo
intensivo, generan cambios en la composicion, diversidad y estructura de las comunidades
boscosas del Chaco semiarido, provocando una variacion en la proporcién de rasgos y tipos
funcionales de lefiosas. Esta hip6tesis considera los antecedentes de Giorgis et al (2013),
Loto y Bravo (2020), Loto (2021), que mencionan cambios en la diversidad, estructura, y en
la proporcién de rasgos y de grupos funcionales de lefiosas en bosques con diferentes

combinaciones de disturbios antrdpicos. Aunque estos antecedentes corresponden a areas
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de Chaco Serrano y Chaco Semiérido, respectivamente, aqui se evallian diferentes tipos y
combinaciones de disturbios, lo que garantiza la originalidad de los datos que se buscan

reunir en el presente trabajo.

Prediccion 1: Se espera que en sitios con disturbios, donde se produce una liberacion de
recursos y un aumento de la heterogeneidad ambiental, exista una mayor diversidad de
especies con menor altura y diAmetro y un incremento de la abundancia relativa de especies

arbustivas

Prediccion 2: En los sitios disturbados, se espera un incremento del habito de crecimiento
arbustivo en especies con estructura tipicamente arbérea, provocando un cambio en la
proporcion de rasgos respecto a los del bosque de referencia (aumento del nUmero de
tallos, espinas y rebrotes) lo que llevaria a una reduccion del estrato arbéreo y a un aumento

de la dominancia de especies con estrategias tipicas de un estadio de sucesion temprana.

2.2. Materiales y métodos

Muestreo de vegetacién y rasgos funcionales

Para evaluar las diferencias en la composicion y la estructura de bosques con diferente
combinacién de disturbios, en cada tipo de bosque se ubicaron cuatro parcelas de 50x50
m, con una distancia minima de 100 m entre ellas. En cada parcela, se emplazaron tres
transectas de 50 m de longitud. Se relevaron en cada transecta todos los ejemplares de
plantas lefiosas de mas de 10 cm de altura que interceptaron los transectos, registrando la
especie, altura y diametro de cada individuo. Para cada ejemplar se relevaron 5 rasgos
funcionales relacionados a la arquitectura de las plantas, resultando en las siguientes
variables categéricas: habito de crecimiento (arbusto=0, arbol=1); tipo de tallo (Unico=0,
multiple=1); espinosidad (sin espina=0, con espina=1); fenologia foliar (caducifolias=0,
perennifolias=1); consistencia foliar (herbaceas=0, coriaceas=1) y presencia de rebrotes,
como caracter implicado en la regeneracion vegetativa postdisturbio (sin rebrote=0, con
rebrote=1). Estos rasgos son considerados “caracteres blandos”, caracteristicas facilmente
observables y medibles sobre las plantas con posibilidades de resaltar en toda la
comunidad (Diaz et al. 2002). En este estudio el rasgo “habito de crecimiento” hace
referencia a la arquitectura aérea del ejemplar en el momento de la medicién, ya que

especies arbdreas pueden encontrarse con arquitectura de arbusto (tallos multiples) en
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areas disturbadas. La consistencia foliar fue determinada en base a observaciones por cada
individuo segun la dureza y flexibilidad de la lamina foliar en hojas completamente
desarrolladas, siguiendo la metodologia implementada por Loto (2021). La categoria “hoja
herbacea” representa laminas foliares blandas y delgadas, con amplia flexibilidad (ej.
Schinopsis lorentzii), mientras que “hoja coriacea” implica hojas de laminas duras,
engrosadas y de flexibilidad limitada o quebradiza (p. €]. Aspidosperma quebracho-blanco).
La presencia de rebrotes se identifica a partir de las diferencias en los diametros y

crecimiento secundario con respecto a los tallos multiples.

Con el fin de estimar los efectos de las perturbaciones sobre las propiedades del suelo y la
disponibilidad de nutrientes, se extrajeron de cada sitio 18 muestras de suelo de 5 cm de
didmetro a 10 cm de profundidad, con ayuda de barreno. Las muestras compuestas se
secaron al horno a 105 °C durante 48 hs y luego se midio el peso seco para la determinacién
de densidad aparente (Anriquez et al., 2005). En laboratorio se determinaron PH (solucién
acuosa, relacién 1:2,5), conductividad eléctrica (dS m?) y % de carbono organico. Como un
indicador de la apertura del dosel por efecto de los disturbios, se registrd la radiacion
fotosintética activa (RFA) en cada sitio de muestreo, mediante un sensor cuntico lineal
(ceptémetro Decagon Accupar LP-80), a través de 12 lecturas tomadas a una altura de 1,30
m del suelo, entre las 11.30 y las 14.30 horas a mediados del mes de septiembre de 2016.
Este RFA se considera un buen indicador de irradiancia, y se relaciona con AF y AFE
(Yanda et al., 2010) y con la produccion de biomasa (Grossi Gallego, 2005).

2.3. Andlisis de datos

Se calcul6 la media y desviacién estandar de los parametros estructurales (altura (m) y
didmetro (cm)) de cada estrato de cada sitio. Se midi6 la diversidad de especies lefiosas
(riqueza de especies y dominancia) por cada sitio. Los analisis se realizaron con el software
PAST (Paleontological Statistics) version 3.04 (Hammer et al., 2001). Las diferencias en la
composicion de especies se evaluaron entre pares de sitios a través del indice de

complementariedad (C) (Colwell y Coddington, 1994).

C = (Sj + Sk - 2VjK) / (Sj + Sk - V|k)
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Donde Sjy Sk son el nUmero de especies registradas para los sitios j y k respectivamente
y Vjk es el nimero de especies comunes a ambos sitios. El indice C varia entre 0 (sitios

idénticos en composicién de especies) y 1 (sin especies en comun) (Talamo et al., 2012).

Para comprobar las asociaciones entre los rasgos funcionales y los sitios de muestreo se
realizd un escalamiento multidimensional no métrico (NMDS) (Ludwig y Reynolds, 1988;
Casanoves et al., 2011). Los grupos funcionales se definieron a través del andlisis de
conglomerados, empleando el método de Ward para la construccion del &rbol binario y la
distancia obtenida a partir de la similaridad de Gower, obtenida al combinar distancia
Euclidea (sobre variables cuantitativas), con la similitud de Jaccard (sobre variables
cualitativas) (Casanoves et al.,, 2011). Para esto se construyd una matriz de disimilitud
formado por especies y sus rasgos funcionales. En cada especie se establecié la
abundancia de los diferentes valores posibles para cada uno de los rasgos funcionales
medidos, (habito de crecimiento, tipo de tallo, espinosidad, fenologia foliar, consistencia de
las hojas y altura maxima). Mediante un ANOVA se analizaron las diferencias para la
variable altura méaxima de cada grupo, para cada tipo de bosque (bosque de referencia y
con disturbios). Mediante tabla de contingencia se analiz6 la significancia de las variables

categoricas para cada grupo (Casanoves et al., 2011).

Se realiz6 un andlisis de correspondencia entre los rasgos: habito de crecimiento
(arbol/arbusto), tipo de tallo (Unico/mudltiple), espinosidad (con espinas/sin espinas),
consistencia de hojas (herbaceas/coriaceas), fenologia foliar (caducas/perennes) y la

asociacion a grupos funcionales (GF).

2.4. Resultados

2.4.1. Composicién y diversidad de especies lefiosas

Se relevaron 1496 individuos, pertenecientes a 16 familias botanicas, siendo las Fabaceae
y Anacardiaceae las mas representativas, la primera por nimero de especies y la Ultima
por el nUmero de individuos por especie (Tabla 2). Los indices de diversidad y datos de

estructura forestal de los tres tipos de bosque se describen en la Tabla 1.

El bosque de referencia presenté un total de 16 especies, de las cuales s6lo una (Opuntia

quimilo) fue exclusiva de este bosque (representando el 6% del total). Los bosques
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disturbados en conjunto, presentaron un total de 25 especies, de las cuales 15 fueron

comunes al BR, y 10 (el 40% del total) fueron exclusivas.

La altura promedio de los ejemplares, la altura méaxima y didmetro promedio de la
comunidad fue mayor en el bosque de referencia, en relacién a los bosques disturbados
(Tabla 1). Los valores promedio de irradiancia variaron entre 578,06 y 1054,83, siendo
mayor la registrada en Rol+A (Tabla 1). El bosque de Rol+F presentd caracteristicas
estructurales y valores de irradiancia (RFA) intermedios en relacion al bosque de referencia

y bosque con Rol+A.

El bosque de referencia mostré el menor nimero de especies (S) e indice de Shannon, y
un mayor valor de dominancia (indice de Simpson (D)) que los dos bosques disturbados.
En el bosque de referencia, las especies dominantes del dosel se encuentran
representadas con mayor abundancia y altura promedio de ejemplares que en los bosques
disturbados (Tabla 3 y Tabla 5 anexo). El bosque Rol+F mostré mayor riqueza de especies
(S), nimero promedio de individuos por transecto e indice inverso de Simpson (1-D) y
Shannon H’, que los bosques BR y Rol+A. El indice de complementariedad entre los tipos
de bosques considerados para este estudio varié de 0,3 a 0, 4 (Tabla 1). La presencia de
especies secundarias como G. decorticans, Ximena americana y especies del género
Prosopis fueron exclusivas en los bosques disturbados (Tabla 3). La caracterizacién general
de las propiedades del suelo (tabla 1) no mostré diferencias entre los tipos de bosque. Los
valores promedio de pH oscilaron entre 6.12 y 5.53. Los valores de conductividad variaron
entre 0,44 y 1,42 (dS m™). Los valores promedio de carbono organico fueron ligeramente
mas bajos en situaciones perturbadas. Los valores promedio de densidad aparente variaron

entre 0,93 y 1,03, siendo minimo en el BR.
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Tabla 1. Valores medios (media + desvio estandar) y totales para las diferentes variables
descriptivas de la estructura, la diversidad y los suelos en en las comunidades de bosque
chaquefo con diferente historia de uso de la tierra: BR (bosque de referencia), Rol+A

(rolado y aprovechamiento), Rol+F (rolado y fuego).

BR Rol + A Rol + F
Estructura
Altura (m) 3.49 £+ 3,99 2.03+2,83 2.25+2,86
DAP (cm) 6.44+ 9,53 421 +9,45 4,27+ 9,31
Altura méxima 25,00 17,00 21,00
RFA (umol . m-2 . s-1) 594,5 + 412,85 1054,83 £ 300,78 578,08 + 189,3
Diversidad
Riqueza (S) 16 19 24
Total de individuos 519 438 539
muestreados (n)
Indice de Simpson (D) 0,16 0,12 0,10
Shannon H’ 2,05 2,40 2,56
Inverso de Simpson (1-D) 0,84 0,88 0,90

indice de

complementariedad (C) BR y Rol+A=0,39 Rol+Ay Rol+F=0,34 BRy Rol+F=0,40

Suelo
pH (relacién 1:2,5) 6,12 5,62 5,53
Conductividad (dS m™) 1,42 0,78 0,44
% de C organico 2,71 2,36 2,52

Densidad aparente (g/cm-3) 0,93 1,00 1,03
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Tabla 2: Familia botanica, fenologia foliar, habito de crecimiento y valores de abundancia
relativa (%) por especie, en bosques nativos semiéridos del Chaco bajo diferentes usos de
la tierra, BR = bosque de referencia, sin disturbios durante las Ultimas tres décadas; Rol+A
= bosques con rolado y aprovechamiento y Rol+F = bosques con rolado e incendios

forestales.
Abundancia relativa
(%)
Especie Familia Persistencia  Habito de
foliar crecimiento BR Rol+A  Rol+F

Aspidosperma Apocynaceae Perenne Arbol 12,2 13,0 12,7
guebracho-blanco )
Parkinsonia praecox Fabaceae Caduca Arbol 11 1,4 3,0
Prosopis kuntzei Fabaceae Caduca Arbol 0,2
Prosopis nigra Fabaceae Caduca Arbol 1,0 11 10,3
Sarcomphalus mistol Rhamnaceae Perenne Arbol 4,6 4,6 4,1
Schinopsis lorentzii Anacardiaceae Caduca Arbol 10,5 9,6 4,5
Vachellia aroma Fabaceae Caduca Arbol 0,2 0,2 3,6
Aloysia sp Verbenaceae Perenne Arbusto 0,2
Atamisquea emarginata Capparaceae Perenne Arbusto 22,7 8,7 9,4
Castela coccinea Simarubaceae Perenne Arbusto 0,4 1,6 0,4
Celtis ehrenbergiana Cannabaceae Caduca Arbusto 18,1 22,8 10,9
Condalia microphylla Rhamnaceae Perenne Arbusto 0,4 0,7 9,2
Geoffroea decorticans Fabaceae caduca Arbusto 0,4
Justicia squarrosa Acanthaceae Caduca Arbusto 0,6 7,8 0,6
Larrea divaricata Zygophyllaceae Perenne Arbusto 1,6 1,0
Lycium sp Solanaceae Perenne Arbusto 0,2 0,6
Lippia turbinata Verbenaceae Caduca Arbusto 0,9 15
Maytenus spinosa Celastraceae Perenne Arbusto 3,8 4,8 11
Opuntia quimilo Cactaceae Perenne Arbusto 0,4
Prosopis ruscifolia Fabaceae Caduca Arbusto 0,6
Prosopis sericantha Fabaceae Caduca Arbusto 0,7
Schinus fasciculatus Anacardiaceae Perenne Arbusto 11 0,0 18,9
Senegalia gilliesii Fabaceae Caduca Arbusto 21,8 12,6 3,7
Senegalia praecox Fabaceae Caduca Arbusto 0,9 2,2
Wissadula densiflora Malvaceae Perenne Arbusto 6,8 11
Ximenia americana Olacaceae Caduca Arbusto 0,2 0,4
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2.4.2. Cambios en la proporcion de rasgos funcionales

El analisis NMDS mostré asociaciones entre los rasgos funcionales de las especies lefiosas
y los diferentes sitios de estudio (Fig.1), con un valor de estrés S=0,14. El eje NMDS 1
separé las categorias de rebrotes, textura de hojas y los tallos multiples relacionados a los
sitios con disturbios. Por otro lado el eje NMDS 2 separ6 el rasgo espinosidad, mostrando
mayor asociacion de plantas con espinas en los sitios disturbados y sin espinas en el BR;
y el rasgo habito de crecimiento, donde los arboles estan asociados al BR y los arbustos a
los disturbios. Fenologia foliar y rebrote no mostraron una asociacion clara entre los sitios.
En el analisis NMDS se observé una mayor dispersion de los rasgos en bosque R+F que
en BRy R+A.

04

NMDS2
02

0.0

0.2

Sinespinas

Tallo.unico

04

T T
0.5 0.0

o
v

NMDS1

Figura 1. Ordenaciéon multidimensional no métrica con asociaciones entre categorias de
rasgos funcionales (etiquetas) y sitios de muestreo (poligonos) en los tres sitios de
muestreo. El eje NMDS 1 separd a los rasgos rebrotes, textura de hojas y los tallos multiples

El eje NMDS 2 separé la espinosidad y el habito de crecimiento.
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2.4.3. Tipos funcionales en bosques con diferentes historias de uso

El andlisis de Cluster entre los sitios separ6 el bosque de referencia de los bosques con

disturbios, éstos ultimos sin discriminar dentro de un mismo cluster (Fig. 2).

Sitios
Rol+F
Rol+A
BR -
00 0.2 05 07 1.0
@ Bosque de referencia @) Bosques con disturbios

Figura 2. Andlisis de conglomerados por sitios a partir de los seis rasgos seleccionados
(altura maxima, habito de crecimiento, espinosidad, tipo de tallo, consistencia de las hojas
y fenologia foliar). Se identifican por un lado, en color azul, los sitios con disturbios (Rol+F

y Rol+A) y por otro, en color rojo, el bosque de referencia (BR).

El Andlisis de Cluster dentro de BR y bosques con disturbios permitié identificar grupos
funcionales de especies, a partir de sus atributos (Fig. 3-Ay 3-B). En el bosque de referencia
(BR) se diferenciaron claramente 3 grupos funcionales de especies que responden
fundamentalmente a la distribucion por estratos dentro de bosques chaquefios (Fig.3A). El
primer grupo (GF-1A), de mayor riqueza estd conformado por 10 especies,
predominantemente arboles o arbustos espinosos, de hojas coriaceas, 4 de ellos
corresponden al estrato intermedio del bosque (7-12m) y 6 de ellas al estrato inferior, de
altura menor a 7 m. El grupo 2A esta formado por 3 especies de arbustos dominantes del
estrato bajo del bosque chaquefio, 2 de ellos, S. gilliessi y C. ehrenbergiana, con espinas 'y
hojas herbaceas y A. emarginata, inerme y de hojas coriaceas. El grupo 3A esta conformado
por 3 especies arboreas, dos de ellas dominantes del dosel del bosque chaquefio (A.
quebracho-blanco y S. lorentzii), y S. mistol, dominante en el estrato intermedio de bosques

chaquenios.
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En los bosques con disturbios se incrementd la riqueza de especies y el nUmero de grupos
funcionales (Tabla 1, Fig. 3B,). El grupo 1B quedd6 conformado por 2 especies arbustivas
espinosas, dominantes del estrato inferior de bosques chaquefios: Schinus fasciculatus de
hojas coridceas y C. ehrenbergiana de hojas herbaceas. El grupo 2B lo conformaron 3
especies; 2 arboreas, y una arbustiva, espinescentes y de hojas caducas. El grupo funcional
3B incluye 3 especies lefiosas de hojas perennes y 2 subarbustos. El grupo 4B estuvo
representado exclusivamente por A. quebracho-blanco, y el GF-5B fue el mas numeroso
con 14 especies, dominado por arboles del estrato medio y arbustos, en su mayoria
espinosos y de hojas herbaceas. También formaron este grupo, 3 especies de subarbustos

sin espinas, tipicos colonizadores de la sucesion temprana.

A- Bosque de referencia (BR)

Prosopis nigra
Schinus fasciculatus
Parkinsonia praecox

Maytenus spinosa
Vachellia aroma
Lycium sp
Justicia squarrosa
Condalia microphylla
Opuntia quimilo
Castela coccinea
Senegalia gilliesii
Celtis ehrenbergiana }
Atamisquea emarginata
Schinopsis lorentzii
Sarcomphalus mistol :I_

Aspidosperma quebracho-blanco

0,0 0,5 0,9 14 1,9

) GF1A @ GF2A @ GF2A
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B- Bosques con disturbios (Rol+F - Rol+A)

Schinus fasciculatus
Celtis ehrenbergiana

Senegalia gilliesii
Schinopsis lorentzlii E—
Prosopis nigra
Wissadula densiflora
Justicia squarrosa

Sarcomphalus mistol e
Condalia microphylla
Atamisquea emarginata
Aspidosperma qu\olbrahc:lilp-blanco
achellia aroma S—

Senegalia praecox - h

Parkinsonia praecox
Maytenus spinosa SE—

Larrea divaricata
Prosopis sericantha 5_‘—
Castela coccinea
Lycium sp
Lippia turbinata
Prosopis ruscifolia
Geoffroea decorticans
Ximenia americana
Prosopis kuntzel
ysia sp.

0,00 0,51 1,01 1,52 2,02
@ cris @ crF28 () GF38 () GF4B @ GF5B

Figura 3. Andlisis de conglomerados para las especies de los sitios a partir de los rasgos
seleccionados: A- Bosque de referencia (BR), se diferencian tres grupos funcionales (GF-
1A, GF-2A, GF-3A, B- Bosques con disturbios (Rol+F y Rol+A) en el cual se diferencian 5
grupos funcionales (GF-1B, GF-2B, GF-3B, GF-4B y GF-5B).

La altura maxima permitié diferenciar grupos funcionales identificados en BR y bosques con
disturbios. EI ANOVA indicé diferencias significativas en la altura maxima del grupo 3A con
los 1A y 2A en BR, sin diferencias significativas entre estos dos ultimos BR (p<0,0001)
(Tabla 3). En los bosques con disturbios (p= 0,0003) el grupo 4B (representado Unicamente
por A. quebracho-blanco) es el de mayor altura, seguido del grupo 2B (que incluye a la otra
especie dominante del dosel, S. lorentzii) con diferencias significativas entre ambos. La
altura maxima fue menor en los grupos 1B, 3B y 5B sin diferencias significativas entre ellos
(Tabla 3).
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Tabla 3. Analisis de la varianza para el rasgo altura maxima de cada grupo funcional en
bosque en condicién de referencia (BR) y en bosques con disturbios (Rol+Ay Rol+F). Letras
distintas indican diferencias significativas entre los valores medios de las variables (p<
0,05).

BR Disturbios
F=47,15; p=<0,0001 F=8,05; p= 0,0003
GF-1A 3,96 a GF-1B 3,37 a
GF-2A 5,67 a GF-2B 9,50 b
GF-3A 21,33 b GF-3B 3,45 a
----- GF-4B 17,80 c
_____ GF-5B 2,53 a

A . Bosque de Referencia (BR)

I5m
10m

Sm

il

OpuQui  Lycium Schlor Schfas JusSqu SarMis CelEhr ParPra  AspQbl  AtaEma SenGil
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B Bosques con disturbios

10m

Figura 4. Representacion esquematica del bosque de referencia (A) y de los sitios
disturbados (b) en funcién de los grupos funcionales obtenidos en figura 3 y el analisis de
la varianza para el rasgo altura maxima de cada grupo funcional (tabla 3) en bosque en
condicion de referencia (BR) y en bosques con disturbios (Rol+A y Rol+F) (Vectores arboles:
Urdampilleta, 2020).

Las variables categoricas habito de crecimiento, tipo de tallo, espinosidad, consistencia de
hojas y fenologia foliar, las cuales se tuvieron en cuenta para la separacion de los grupos
funcionales (GF), mostraron asociaciones significativas (p<0,0001) a través del andlisis de

tablas de contingencia (Tabla 4).

El andlisis de correspondencia permite visualizar las asociaciones de los rasgos categoéricos
con los grupos funcionales identificados en bosques en condicién de referencia y con
disturbios (Fig.5). Con una inercia de 21,17% el eje 1 muestra la separacion de los rasgos:
arboles de tallo Unico, de los G-3Ay G4B algunos de hojas perennes y coriaceas; de arboles
y arbustos de tallos mdltiples, con espinas de los grupos GF-1B y GF-5B, GF2A, GF-1B y
GF-2B. El eje 2, con una inercia de 18,54%, sugiere la separacion de los rasgos hojas
caducas de consistencia herbacea, con espinas, de los grupos GF-2B y GF-1A, de las

especies perennes, con hojas coriaceas y sin espinas del GF-3B y GF-4B.
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Figura 5. Andlisis de Correspondencia entre los rasgos: habito de crecimiento
(arbol/arbusto), tipo de tallo (Unico/mdltiple), espinosidad (con espinas/sin espinas),
consistencia de hojas (herbaceas/coriaceas), fenologia foliar (caducas/perennes) y la
asociacion a grupos funcionales (GF). Triangulos blancos: BR vy triangulos negros: sitios

con disturbios.
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Tabla 4. Frecuencias absolutas de rasgos por grupo funcional en bosque de referencia (BR)
y en los sitios con disturbios (Rol+A y Rol+F). Resultado del analisis de tablas de

contingencia. Se indica entre paréntesis el nimero de individuos por grupo funcional.

Bosque de referencia Disturbios
Rasgo Categoria Gl1A G2A G3A G1B G2B G3B G4B GF5B X2
funcional (48) (328) (143) (259) (201) (255) (125) (137)
Habito Arbusto (0) 35 322 27 257 124 224 41 117 565,31
crecimiento 451 (1) 13 6 116 2 77 31 84 20
Sin
Espinosidad  espinas (0) 11 120 90 0 22 159 125 32 592,59
Con espinas (1) 37 208 53 259 179 96 0 105
Tipo de tallo  Tallo unico (0) 19 25 102 8 47 21 56 12 403,76
Tallo mdiltiple (1) 29 303 41 251 147 234 69 125
Fenologia Caduca (0) 23 209 79 158 201 0 0 76 301,29
foliar Perenne (1) 25 119 64 101 0 255 125 125
Consistenci  Herbacea (0) 27 201 46 156 177 94 0 98 66,74
adelahoja Coriacea (1) 20 127 97 103 24 161 125 39

2.5. Discusion

Disturbios y composicion de especies

Los resultados de este trabajo permitieron identificar cambios estructurales y funcionales
en bosques chaquefios con disturbios. El enfoque funcional, abordado en este capitulo, a
nivel de comunidad, permitié detectar cambios en la proporcion de rasgos funcionales en
bosques con disturbios, que podrian influir significativamente en algunos servicios
ecosistémicos relevantes, como la captura de carbono, aporte de materia organica, refugio

para fauna y facilitacion de regeneracion de especies nativas entre otros.

Los parametros estructurales de la vegetacion analizados (altura, diametro y altura maxima
de la planta) en los tres tipos de bosques, mostraron que las perturbaciones produjeron
cambios en la estructura debido a la disminucién del tamafio promedio de los individuos. El
menor numero total de individuos muestreados en los bosques Rol+A es indicativo de la
remocion selectiva de biomasa producida por la explotacion forestal (Guzman et al., 2021).
La dominancia de especies de la familia Fabaceae en los bosques disturbados dentro del

area de estudio, coincide con resultados observados en bosques maduros del Chaco
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(Cabrera, 1976), como asi también con sitios con diferentes historias de disturbios del
Chaco semiarido (Loto y Bravo, 2020).

La menor riqueza de especies en bosques conservados que en bosques perturbados podria
explicarse por una exclusion competitiva y por una mayor dominancia de ciertas especies
caracteristicas de estadios més tardios de la sucesion (Carbone et al., 2017). Por otro lado,
la remocion de biomasa por rolado, uso forestal y fuego, acenttian la apertura del dosel y
producen cambios en las condiciones ambientales dando origen a una mayor
heterogeneidad, que se traduce en una mayor rigueza de especies (Ocampo Zuleta y
Bravo). Los mayores valores de RFA medidos en el bosque con aprovechamiento forestal

(Rol+A) reafirman esta hipétesis.

El relativamente bajo indice de complementariedad entre los tipos de bosque estudiados
(por debajo de 0,5), indica pocos cambios en la composicion de especies, en coincidencia
a lo observado por Talamo et al., (2012, 2015), quienes resaltan la elevada resiliencia de la
vegetacion nativa de bosques chaquefios a las perturbaciones producidas por las
actividades productivas tradicionales a nivel regional. El valor mas bajo del indice de
complementariedad (0,34) se dio entre los bosques disturbados, lo que podria indicar una
respuesta comun de ambos tipos de bosques a los cambios ambientales generados por los
disturbios. Sin embargo, las Fabaceas como Geoffroea decorticans, Prosopis kuntzei,
Prosopis ruscifolia y Prosopis sericantha se muestrearon exclusivamente en bosques
Rol+F, donde su aptitud para la fijacion bioldgica de nitrdgeno puede darles una ventaja

competitiva, frente a otras especies pioneras (Carbone, 2016).

Por otro lado, especies arbustivas como Lycium elongatus y Acacia praecox se muestrearon
exclusivamente en bosque Rol+A, lo que sugiere alguna respuesta diferencial de las
especies a cambios como los niveles de radiacion, balance hidrico y de nutrientes del suelo,
entre otros. Figueroa y Giménez (2015) mencionan el habito heli6filo de otras especies de
Lycium. El menor indice de complementariedad observado entre los bosques con disturbios
cuando se comparan con BR y bosques disturbados individualmente (Tabla 1), sugiere que
la respuesta de la vegetacion a dos diferentes combinaciones de disturbios ha sido
relativamente similar, pero no ha logrado en el periodo de tiempo libre de disturbio recuperar

la composicion de especies caracteristica del BR.

El nimero total de individuos muestreados en los 3 tipos de bosque fue similar, lo que podria

indicar que mas alla del nimero de especies involucradas, existe una capacidad de
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regeneracion por rebrote y/o reclutamiento por semillas semejante entre sitios con
diferentes historias de disturbios (Pausas y Keeley, 2014). Gurvich et al. 2005; Bravo et al.
(2014); Ledesma et al. (2018); Lipoma et al (2021) comunicaron que la capacidad de
resiliencia de la vegetacion de bosque nativos del Chaco, frente a disturbios, esta ligada
predominantemente a la estrategia de rebrote, ya que en estas condiciones decrece
significativamente la similaridad entre la composicion de especies del bancos de semillas
del suelo y la vegetacion en pié. Por lo tanto, la eficiencia en la estrategia rebrotadora podria
justificar la semejanza en composicion de especies entre los bosques estudiados. Para las
comunidades de la region semiarida del Chaco, Tadlamo et al. (2012) informaron que la
composicion de especies de bosques no talados, talados selectivamente y talados
intensivamente fue bastante similar, lo que sugiere una notable tolerancia a las
perturbaciones que representan el uso productivo tradicional en esta regién. El rolado es,
dentro del area de estudio, la practica de manejo mas reciente destinada a reducir el estrato
arbustivo en los sistemas de silvopastoriles (Kunst et al., 2012, Guzman et al. 2021).
Steinaker et al. (2016) mencionaron que los rolados cambiaron la dominancia relativa de
las especies lefiosas con diferentes estrategias ecoldgicas y formas de vida, en los bosques
del centro de Argentina, de especies de sucesién tardia a especies de sucesion temprana.
Nuestros resultados por lo tanto, indican la necesidad de un andlisis funcional,
complementario a los antes discutidos, para evaluar los efectos de diferentes
combinaciones de disturbios a nivel comunidad y de los procesos ecosistémicos

relacionados.

Los disturbios y factores edaficos

Como se plante6 al describir los sitios, estos se ubicaron en un area con suelos
originalmente homogéneos, por lo que se pretendié observar si el manejo habia modificado
alguna de las caracteristicas edéficas. Los disturbios no produjeron alteraciones
significativas en las variables edaficas evaluadas. Sin embargo, los valores promedio de
carbono orgéanico fueron ligeramente inferiores y la densidad aparente mayor en los
bosques perturbados, con respecto al bosque de referencia. Las diferencias en C podrian
explicarse por la exportacion de carbono por la mecanizaciéon del rolado y la remocion de
biomasa por aprovechamiento (en forma de lefia) en Rol+A y, por la volatilizaciéon de C en
el sitio con fuego (Rol+F), como consecuencia de la combustion (Lorenz et al., 1995;

Gonzalez et al., 2001; Anriquez et al., 2016). Silberman et al., (2011) comunicaron valores
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mas bajos de densidad aparente en los suelos del bosque de Chaco no perturbados, que
los observados en este trabajo. Sin embargo, los valores de densidad aparente encontrados
en nuestro estudio, asi como los valores de conductividad eléctrica, representan buenas
condiciones de aireacién y salinidad en suelos incluso en parcelas con disturbios (Lorenz,
1995, 2004). Es interesante marcar ademas, que en todos los tratmientos el pH se mantuvo
dentro del rango de 5,5 a 6,5, que es considerado el 6ptimo para la basorcién de nutrientes.
Conti et al. (2014) tampoco encontraron diferencias en las propiedades edaficas de los
bosques chaquefos con y sin explotacion forestal entre 0 y 200 cm de profundidad, aunque
si reportaron una diferencia significativa en el carbono acumulado en los primeros 10 cm
del suelo, entre un bosque de referencia y sitios con mayor nivel de disturbio. No obstante,
los cambios en el uso del suelo no so6lo pueden afectar la cantidad de carbono organico en
el suelo, sino también su dinamica (Villarino et al., 2017). Estos cambios en la dindmica del
carbono se observan principalmente en alteraciones mas drasticas de las coberturas que
los observados el presente trabajo, como ocurre cuando el bosque es reemplazado por
cultivos (Conti et al., 2014; Villarino et al., 2017; Osinaga et al., 2018; Baldassini y Paruelo,
2020). Si bien los cambios son mas marcados en los primeros 30 cm de profundidad,
pueden identificarse también efectos a profundidades mayores (Villarino et al., 2017;
Osinaga et al., 2018). Ademas de los disturbios mecanicos como la tala y el rolado, también
se ha comunicado que el fuego puede alterar las condiciones edéficas v,
consecuentemente, la composicién de especies en los bosques y pastizales del Chaco
Serrano de Argentina (Giorgis et al. 2013). En el presente estudio, el fuego y la tala habrian
modificado levemente algunas caracteristicas edaficas, con una disminucién en el
contenido de C organico y un aumento de la densidad aparente, respecto del BR aunque

sin cambios marcados en la composicion de especies e indices de diversidad
Rasgos y grupos funcionales

En concordancia con la hipétesis planteada, el andlisis de NMDS mostré6 una clara
asociacion de algunos rasgos funcionales en sitios con disturbios, que se relacionan
claramente con las estrategias regenerativas de las especies. En los sitios disturbados, fue
mayor la frecuencia de ejemplares de habito de crecimiento arbustivo, con espinas, follaje
caduco y presencia de rebrotes, lo que se vincula a estrategias adquisitivas en relacion a
los recursos. Torrella et al., (2011) reportan rasgos similares para especies chaquenfias, en
fragmentos de bosques disturbados de tres quebrachos, en el sudoeste de la Provincia de

Chaco, Argentina. La predominancia de estos rasgos puede estar marcada por la
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abundancia de miembros de las familias Fabaceae, Cannabaceae, Anacardiaceae y
Rhamnaceae, que en la flora local tienden a tener habitos de crecimiento arbustivo. Loto y
Bravo (2020) destacan la dominancia de S. fasciculatus, C. ehrenbergiana y A. gratissima
en los estratos inferiores de bosques chaquefios dentro de la misma area de estudio,
sometidos a quemas experimentales y ganaderia extensiva. En contraste a esta situacién,
en el bosque de referencia fue mayor la proporcién de especies de habito de crecimiento
arbéreo, tallo Unico, follaje perenne y sin espinas, los cuales se asocian a caracteristicas
de los ejemplares del estrato superior de bosques chaquefios. En este sitio también hay
una dominancia de las Anacardiaceae, Apocynaceae, Capparaceae y Fabaceae pero con
predominio de S. lorenzii, A. quebracho-blanco, A. emarginata, P. praecox. Estas diferentes
asociaciones de rasgos funcionales y modificaciones en la estructura de la vegetacion
(incremento de la formas arbustivas), son respuestas comunes a los cambios de uso del
suelo, en la disponibilidad de recursos y en la expresion de bancos de yemas y bancos de
semillas, que conducen a un incremento de formas de crecimiento arbustivas (Zizka et al.,
2014). Este incremento de formas arbustivas, tipicas de los estadios tempranos de
sucesion, predisponen el sistema a la recurrencia de incendios (Talamo y Caziani, 2003;
Cardozo et al.,, 2011, Steinaker et al. 2016; Landi et al. 2020; Carbone et al., 2020) y
generan condiciones indeseables para la gestion y manejo de bosques tanto de areas
destinadas a la conservaciéon como aquellas sujetas a explotaciéon ganadera (Zizka et al.,
2014; Kunst et al. 2016; Ledesma et al., 2018).

La validez de los rasgos funcionales seleccionados en este estudio (altura maxima, habito
de crecimiento, espinosidad, tipo de tallo, consistencia de las hojas y fenologia foliar) como
indicadores del efecto de disturbios antrdpicos, se refleja en la clara separaciéon de los
cluster de bosques en condicién de referencia, y bosques con disturbios, sin discriminar
éstos ultimos entre ellos, reordenando a las especies en grupos segun la semejanza entre
los rasgos seleccionados. El rasgo presencia de rebrotes no se incluyé en este andlisis, ya
que generaba una sobredispersion de los datos, o que podria atribuirse a lo ubiquo de la
presencia de rebrotes en las especies chaquefias (Bucher 1987), y ala necesidad de valorar
cuantitativamente el rasgo para identificar claramente una tendencia en relacion al tipo y
sinergia entre disturbios (Jaureguiberry 2012; Ledesma et al., 2018, Sarmiento et al., 2022).
Esto dltimo, se tomé como premisa para fijar los objetivos de los siguientes capitulos de

esta tesis.
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La altura maxima fue el rasgo determinante en la separacién de los grupos funcionales de
especies dentro de cada cluster, los cuales quedaron conformados respondiendo a la
estratificacion que se observa en bosques chaquefos, tanto para la condicion de referencia
como en los bosques con disturbios (Fig.4). EI GF-3A representa a las especies del dosel
de bosques chaquefios (Giménez et al., 2011, Cabido et al., 2018) y dentro de él, el analisis
de cluster separa claramente grupos de especies con espinas, de hojas caducas
(conformado por €j. S. lorentzii y S. mistol), de A. quebracho-blanco, de follaje perenne y
sin espinas. La asociacién entre especies caducifolias, de hojas herbaceas, con espinas se
repite en el GF-2A, donde se agrupan las especies dominantes del estrato arbustivo C.
ehrenbergiana y S. gilliesii, separadas de A. emarginata, perenne y sin espinas. El GF-1A
fue el grupo mas heterogéneo y numeroso, con arboles, arbustos y subarbustos, en su
mayoria caducifolios y espinosos. Esta combinacion de persistencia foliar y la presencia de
espinas, sugiere la inversion de energia en estructuras de defensa mecanica en especies
caducifolias, como una estrategia contra la herbivoria y adaptacion al clima semiarido
(Tomlinson, 2015). Los bosques del Chaco se definen como bosque subtropical semiarido
y esclerodfilo con lo cual la combinacién los rasgos funcionales responden a su identidad
fitosociolégica (Cabido et al., 2018, Oyarzabal et al., 2018).

En los bosques con disturbios, contrariamente al bosque de referencia, se pierde el
agrupamiento por estratos. El grupo GF-2B y el GF-4B son los de mayor altura maxima,
con diferencias significativas entre ambos y con los grupos GF-1B, GF-3B y GF-5B, sin que
existan diferencias significativas entre estos ultimos, respecto a este rasgo (Tabla 3). El GF-
2B esta formado por 2 especies arboreas, S. lorentzii, P. nigray un arbusto, S. gilliesii, todas
especies con espinas y follaje caduco. La presencia de S. lorentzii junto con una especie
arbdrea del estrato intermedio y arbustivo, refleja el efecto de los disturbios sobre las
especies arboreas del dosel, ya que homogenizan el ambiente del bosque chaquefio hacia

estratos mas bajos.

En este sentido, los grupos funcionales de especies de los bosques con disturbio muestran
un patrén muy particular desde el punto de vista de la biologia de las especies, con algunas
asociaciones contraintuitivas que no hablan de sus potenciales, en relacién al tipo de
crecimiento y forma de vida, sino de momentos particulares de trayectorias o estadios
sucesionales. Ledesma et al., 2018 determinaron que la accién del sobrepastoreo, del
rolado y los cambios en el régimen de fuego inducen a modificaciones en la estructura de

la vegetacion lefiosa hacia formas arbustivas. Esto convierte la estructura del bosque en
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“fachinales”, en los cuales los rasgos dominantes son tallos multiples, mayor cantidad de
ramas y menor crecimiento en altura de los rebrotes (Zizka et al 2014; Ledesma et al., 2018;
Trigo, 2018; Loto y Bravo, 2020), que puede tener también efectos de retroalimentacién
positiva en la inflamabilidad del sistema (Santacruz et al. 2019, 2021). Los sistemas
silvopastoriles (SSP) que remueven la vegetacion arbustiva de los bosques chaquefios,
para la siembra de pasturas nativas o exéticas (Kunst et al. 2016) eliminan también los
renovales de aquellas especies arbéreas, la mayoria de ellas especies de crecimiento lento.
Los aspectos vinculados al efecto de estos disturbios sobre la dinamica de la regeneracion
natural de especies lefiosas no han sido completamente esclarecidos aln y representan un

gran desafio para el logro de un desarrollo sustentable de actividades productivas.

El nimero de especies arbéreas dentro del GF-5B, en bosques con disturbios, reafirma la
importancia de un manejo apropiado de la frecuencia e intensidad de las préacticas de
manejo forestal en los SSP, para conservacion de las especies del dosel y piso intermedio
de bosques chaquefios (Torrella et al., 2011; 2015; Talamo et al., 2015). Blundo et al. (2015)
informaron que gradientes ambientales y de uso de la tierra influencian de manera
jerarquica la segregacion de especies del dosel y sotobosque (altura de la planta), y luego
dentro de estos grandes grupos funcionales, a aquellas especies que maximizan el uso de
recursos mediante estrategias adquisitivas, de aquellas que promueven una mayor
conservacion de recursos. Dentro de éstos ultimos, se encuentra A. quebracho-blanco que
conformé el GF-4B, el de mayor altura méxima diferenciandose del resto de las especies.
Es probable que la inversiébn en rasgos de resistencia como cortezas gruesas, hojas
coriaceas, perennes y mucronadas, y la tolerancia a disturbios mediante rebrotes, le
permitan a esta especie alcanzar mayor altura. En el presente estudio, las especies de los
GF-1B y GF-3B son los de mayor abundancia e incluyen predominantemente, a especies
de estrategias adquisitivas, heliéfilas, muchas de ellas perennes, contraria a la esperada
relaciébn adquisitiva/caducifolia. Esta tendencia hacia estrategias dominantes mas
adquisitivas a nivel comunitario se analizara en los estudios de é&rea foliar, area foliar

especifica, espinosidad y rebrotes, en los siguientes capitulos de esta tesis.

Los cambios observados en las condiciones ambientales de bosques chaquefios sometidos
a disturbios incluyeron el incremento en los niveles de irradiacién, y cambios en algunas
propiedades del suelo, en coincidencia a lo informado para otras regiones semiaridas de
nuestro pais y del mundo (Conti et al., 2014; Thomaz et al., 2014; Anriquez et al., 2016;

Ocampo-Zuleta y Bravo, 2019). Entre los cambios biol6gicos generados por disturbios se
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encuentran el incremento en la diversidad de especies, lo que se observa en el presente
trabajo en el GF-5B donde incluyen Vachellia aroma, P. kuntzei, P. praecox, G. decorticans
y P. ruscifolia, consideradas como especies de Fabaceas indicadoras de zonas degradas
(Gimenez et al., 2011). La presencia de estas especies sugiere también un estadio de
sucesion temprana de estos sitios con disturbios (Loto y Bravo, 2020), con lo cual, mas
estudios en bosques con mayor grado de madurez sucesional podrian mejorar la
perspectiva del presente estudio. Otro aspecto poco considerado pero si relacionado a los
disturbios antropicos es el incremento en la inflamabilidad de las comunidades vegetales
(Blackhall et al., 2012). El grupo GF-1B fue el mas abundante (Tabla 4), formado por 2
arbustos espinosos, rebrotadores, S.fasciculatus, y C. ehrenbergiana, altamente
inflamables, al igual que arbustos y subarbustos del GF-5B, Larrea divaricata, Aloysia,
Lippia turbinata (Santacruz et al., 2019). Guzman et al., (2021) reportaron a L. divaricata
como uno de los arbustos dominantes en sitios del Chaco seco con practicas de rolado.
Estas consideraciones son importantes para tornar los ambientes productivos mas seguros

y sustentables.
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CAPITULO 3. CAMBIOS EN AREA FOLIAR, AREA FOLIAR
ESPECIFICA Y ESPINOSIDAD EN ESPECIES LENOSAS Y
SU ROL COMO VARIABLES INDICADORAS DE LA
INTENSIDAD DE DISTURBIOS A NIVEL COMUNITARIO

3.1. Introduccién

Debido a la intensificacion del uso de la tierra y el efecto que causan sobre las
propiedades funcionales de los ecosistemas, en las Ultimas décadas hubo un crecimiento
significativo en el nUmero de estudios ecoldgicos basados en rasgos funcionales (Garnier
et al., 2004; Diaz et al., 2007; Carrefio-Rocabado et al., 2016; Joswig et al., 2022). Este
enfoque considera que ciertos rasgos de la planta pueden usarse para describir, de manera
rapida y sencilla, las propiedades y los procesos del ecosistema que dependen de ellos
(Chapin et al., 2003; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Los rasgos de las plantas se pueden
clasificar como "rasgos de respuesta" cuando cambian después de las variaciones en
factores ambientales como la disponibilidad de nutrientes y agua. Por otro lado, los rasgos
de las plantas que ejercen efectos sobre los procesos del ecosistema, como la
productividad primaria, la evapotranspiracion y la descomposicién, se denominan "rasgos
de efectos" (Diaz y Cabido, 2001; Lavorel y Garnier 2002; Suding et al., 2008). Algunos
rasgos funcionales como el Area foliar (AF) y el Area foliar especifica (AFE) pueden
considerarse simultaneamente como rasgos de respuesta y efecto, mientras otros como la
espinosidad, como rasgo de respuesta vinculado a la tolerancia a la sequia (Charles-
Dominique et al., 2016), a la defensa de las plantas contra la herbivoria (Bucher 1987;

Tomlinson et al., 2015) y como mecanismo de evasion al fuego (Allen 2008).

Las estrategias ecoldgicas de las plantas, en relacidon con la eficiencia en el uso de los
recursos, se pueden clasificar de acuerdo a su ubicacién en el espectro de variacion de sus
caracteristicas funcionales foliares, conocido como “espectro econémico foliar” (Wright et
al. 2004). Este se basa en el compromiso existente entre la inversion de recursos en los

diferentes tejidos u 6rganos de la planta que se relacionan al crecimiento y le otorgan
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perdurabilidad y grado de resistencia a diferentes tipos de estrés ambiental (Freschet et al.,
2010 Citado por Garcia de la Riva et al., 2014). Asi, las respuestas de las plantas a las
perturbaciones estaran influenciadas por la capacidad para maximizar la adquisicion o
conservacion de recursos (Grime, 1974; Wright et al., 2004). El area foliar especifica (AFE)
es considerada junto con el &rea foliar (AF) uno de los rasgos funcionales mas sensibles a
los cambios drasticos en la disponibilidad de recursos que producen los disturbios (Lloret,
et al., 2005; Arnan, et al., 2007).

Como tendencia global, el AFE se correlaciona negativamente con la longevidad de las
hojas y con la tasa de asimilacion, y positivamente con la tasa de crecimiento relativo y con
el contenido foliar de nitrégeno (Perez Harguindeguy et al., 2013). Generalmente el AFE es
menor en hojas de especies perennes (conservadoras), comparadas con las especies
deciduas (adquisitivas) (Reich et al., 1997; Schonbeck et al., 2015, Garcia de la Riva et al.,
2016, Casals et al., 2018), ya que en estas Ultimas pueden ser necesarias altas tasas de
fotosintesis para reestructurar la canopia y acumular reservas para el reemplazo del follaje
una vez superada la etapa desfavorable para el crecimiento (Read y Stokes 2006). Sin
embargo un espectro continuo de combinaciones de habito de crecimiento, persistencia
foliar, capacidad de rebrote y rasgos de resistencia podrian ser determinantes en la aptitud
de diferentes comunidades de plantas para superar perturbaciones (Wright et al., 2004),
adecuandose directa o indirectamente al ambiente a través de cambios en el crecimiento,
la reproduccion y mecanismos de supervivencia (de la Riva et al. 2014). El AF es importante
para la intercepcion de la luz y para explicar las transferencias entre la ganancia de carbono
y la transpiraciéon en la superficie (Wright et al., 2004; Diaz et al., 2016). Las plantas de
mayor altura, tipicas de los estadios tardios de la sucesion, tienen mayor ventaja sobre las
plantas de menor tamafo (especies pioneras), ya que son mas capaces de interceptar la
luz, sin embargo tienen un alto costo de inversion en tallos y de su continuo mantenimiento

(Wright et al 2007) que determina una estrategia foliar mas conservadora.

La variacion de la superficie foliar y la espinosidad no sé6lo estan asociadas a factores
alométricos sino también con estrategias ecoldgicas ante diferentes niveles de estrés por
nutrientes y disturbios (Pérez-Harguindeguy et al., 2013, Bravo et al. 2019). A menudo las
altas intensidades de disturbio promueven la dominancia de especies de rapido crecimiento
con rasgos mas adquisitivos como elevada area foliar especifica y concentracion de
nitrégeno (Carrefio-Rocabado et al., 2012; Maeshiro et al., 2013; Schonbeck et al., 2015).

De manera conjunta, estos rasgos suelen presentarse asociados a la formacion de
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estructuras de defensa/proteccion de la regeneracion, particularmente de aquellas
especies, mas sensibles al pastoreo (Talamo et al. 2015), lo que implica una elevada

inversion de energia de la planta en producirlas (Tomlinson et al. 2015).

Para muchos rasgos funcionales, gran parte de la variacion de sus valores es causada por
dos mecanismos, la diversidad genética y la plasticidad fenotipica, las cuales determinan
las habilidades de las especies para la adaptacién local, como consecuencia de la evolucion
0 como respuesta a la heterogeneidad y cambios ambientales (Jung et al., 2010; Kichenin
etal., 2013; A. Salgado-Negret y Paz 2015; Vila-Cabrera et al 2015; Turcotte y Levine 2016,
Zuo et al 2016). La diversidad genética y la plasticidad fenotipica de las especies son
responsables de los cambios en los atributos de rasgos funcionales a nivel comunitario, a
través de la variacion de los rasgos en especies diferentes, dentro de una misma especie
(intraespecifica) o una combinacion de ambas (Kichenin et al., 2013; Zuo et al., 2016). La
variacion intraespecifica emerge como un componente fundamental de la estructura
funcional de los rasgos a lo largo de amplios gradientes ambientales (Vila-Cabrera et al
2015) y permite entender el potencial de respuesta de las especies frente a esas variaciones
climaticas y los mecanismos de estructuracion de la comunidad vegetal (Kichenin et al.,
2013; Vilad-Cabrera et al., 2015; Negret-Salgado y Paz 2015; Zuo et al., 2016). Existe una
creciente evidencia que los rasgos foliares como el AFE puede ser bastante variable entre
las especies y con factores ambientales como gradientes de luz y sombra (Poorter et al.
2009; Kazakou et al. 2014; Neyret et al., 2017), y que otros como la espinosidad pueden
variar en respuesta a disturbios recurrentes como la herbivoria (Leife 2010, Tomlinson et
al. 2015). La variacion de los rasgos funcionales, tanto a nivel de especies de plantas como
a nivel comunitario, pueden reflejar los cambios en la intensidad de disturbios y cambios en
la disponibilidad de recursos dentro de bosques sujetos a actividades productivas (Conti y
Diaz et al., 2013; Loto y Bravo 2020), lo que representa una informacion de base esencial

para el manejo sustentable de la vegetacion.

En la regién chaquefa existen antecedentes sobre la variacién de rasgos foliares y de
defensa fisica en respuesta a cambios ambientales y/o gradientes de disturbios tales como
el fuego (Santacruz Garcia et al., 2020, 2021) o la intensidad de pastoreo (Trigo 2018). Loto
y Bravo (2020) evaluaron los cambios en las proporciones de rasgos funcionales de la
vegetacion por efecto de los disturbios, empleando un enfoque categérico para rasgos
como persistencia foliar, espinosidad y habito de crecimiento. La altura de la planta también

es un rasgo funcional que fue evaluado en relacion a rasgos foliares, con implicancia en el
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secuestro de C sobre el suelo en los bosques (Conti y Diaz, 2013) y sobre la biomasa en
pie resultante de diferentes situaciones de uso (Loto 2020). En este capitulo se evalud la
variacion del area foliar (AF), area foliar especifica (AFE), y la espinosidad de manera
cuantitativa para determinar la respuesta de la vegetacién lefiosa nativa frente a la
combinacién de disturbios, asociados a practicas de manejo ganadero-forestal comunes en
la Region Chaquefia. Se evalué la variabilidad de estos rasgos funcionales a nivel inter e
intraespecifico, en las 8 especies mas abundantes y representativas, segun los censos de
vegetacion realizados para el Capitulo 2 de esta tesis. Se espera con estos datos, contribuir
al entendimiento de la inversion de recursos de estas especies para la reconstruccion del
aparato fotosintético y defensa del mismo, en respuesta a los disturbios mas frecuentes de

nuestra region.

3.1.1. Objetivos
Evaluar cambios en el Area Foliar (AF), Area Foliar Especifica (AFE) y espinosidad en
especies lefiosas, y su potencial como variables indicadoras de la intensidad de disturbios.

Hipo6tesis 1. En comunidades sometidas a disturbios, las plantas pueden destinar los
recursos liberados durante un periodo de tiempo discreto, a la construccién de 6rganos
foliares y estructuras defensivas (Pérez Harguindeguy et al., 2013, Schombeck et al. 2015).
Como consecuencia, considerando a los caracteres funcionales Area Foliar, Area foliar
Especifica, y espinosidad como caracteres de respuesta (Lavorel y Garnier 2002), las
especies pueden incrementar los valores de los mismos en sitios que han sido sometidos
a disturbios y han visto modificada la fisonomia o estructura de la comunidad vegetal.
Debido a que las hojas de mayor AFE suelen ser méas palatables (Blackhall et al., 2012),
podrian demandar a la planta una mayor inversién de energia en estructuras de defensa

contra la herbivoria, como espinas y aguijones.

Prediccion 1: Las especies lefiosas del Chaco Semiarido presentaran mayor AF y AFE, y
tendrdn mayor densidad y/o longitud de espinas (Tomlinson et al. 2015) en sitios con

disturbios que en bosque de referencia (conservado).

Hipotesis 2. La disponibilidad de recursos y luz que se generan en un ambiente disturbado
determinan qué especies o qué formas de crecimiento dominaran en el mismo, lo cual se
traduce en una comunidad con diferentes abundancias de especies adquisitivas o

conservadoras desde el punto de vista de la utilizacion de recursos o la inversion en
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estructuras de defensa y/o sostén. Estos cambios en el ambiente pueden generar
variaciones en el area foliar y area foliar especifica para reestructurar la canopia y acumular
reservas para el reemplazo del follaje una vez superada la etapa desfavorable para el

crecimiento.

Prediccion 1: se espera que los arbustos tengan mayor AFE que los arboles y que el AF
sea mayor en las especies que alcanzan el dosel.

Prediccion 2: Se espera que las especies de hojas caducas tengan mayor AF y AFE que
las de hojas perennes, ya que en plantas con follaje caduco pueden ser necesarias altas
tasas de fotosintesis para acumular reservas para el reemplazo del follaje. Esto se
relacionaria con una estrategia adquisitiva en el primer caso (caduca y elevada AFE), y
conservadora en el segundo (perenne y baja AFE).

3.2. Materiales y métodos
3.2.1 Area foliar y area foliar especifica: sitios de estudio y recoleccion de datos.

En los tres tipos de bosque en los que se identificaron cambios en composicion de especies
y estructura por efecto de diferentes combinaciones de disturbios (BR, Rol+F y Rol+A), se
midio el area de la hoja (AF) y el area especifica de la hoja (AFE) en seis especies lefiosas
nativas. Las especies seleccionadas fueron Aspidosperma quebracho blanco (quebracho-
blanco), Schinopsis lorentzii (quebracho colorado), Sarcomphalus mistol (mistol), Celtis
erhenbergiana (tala), Atamisquea emarginata (atamisqui) y Schinus fasciculatus (molle). El
criterio de seleccién consideré la representatividad y la biomasa de estas especies en los
bosques de la region Chaquefa (Araujo et al., 2008, Giménez et al., 2011), y los valores de
abundancia (dominancia) obtenidos en los estudios previos de composicion y diversidad de
especies (ver Capitulo 2). Aspidosperma quebracho blanco, S. mistol, S. fasciculatus y A.
emarginata son especies perennes, mientras que S. lorentzii y C. ehrenbergiana son
especies de hoja caduca. Se seleccionaron en cada tipo de bosque diez individuos maduros
(DAP por encima de 10 cm) de cada especie, registrando su diametro a la altura del pecho
(DAP) y la altura total de la planta. El periodo de muestreo de hojas se extendié de abril a
mayo, con el fin de encontrar ldminas foliares maduras, completamente expandidas. De
cada individuo, siguiendo la metodologia propuesta por Pérez Harguindeguy et al. (2013),
se cosecharon 20 hojas totalmente expuestas al sol, sin sefiales de dafio, y se almacenaron

en bolsas herméticas en condiciones de humedad, para mediciones posteriores en
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laboratorio. Las hojas frescas se escanearon en el laboratorio, con un escaner de escritorio,
incluidos los peciolos y el raquis, con una escala de referencia de 1 cm x 1cm. Luego, las
hojas se secaron en estufa a 60 °C de 48 a 72 horas, hasta obtener peso constante. El peso
seco de la hoja se midié con una balanza de precisiéon de 0,0001 g. Las mediciones del
area de AF se realizaron con el software ImageJ® (Di Rienzo et al. 2016). El AFE se calcul6
dividiendo el area foliar sobre el peso seco de las mismas y se expresé en mm2.mg* (Pérez
Harguindeguy et al., 2013).

Se midié en campo, la altura maxima de los ejemplares de las especies seleccionadas como
un rasgo que influye en la capacidad de interceptar luz en un gradiente vertical, la cual esta
asociada intrinsecamente al habito de crecimiento. La periodicidad foliar también se tuvo
en cuenta en la evaluacion del area foliar y el area foliar especifica, como un rasgo que

permite interpretar la asignacion de energia destinada a la construccion de 6rganos aéreos.

3.2.2. Espinosidad: sitios de estudio y recoleccidon de datos

El estudio de espinosidad se realizd en el BR y en el sitio con Rol+F. La seleccion de este
sitio particular con disturbio para el estudio de este rasgo, tuvo en cuenta la conocida
relacion con la herbivoria por ser un mecanismo de defensa (Bucher 1987; Leife 2010;
Pérez Harguindeguy et al 2013), que el fuego y la remocién mecanica mediante rolados
actian como disturbios defoliadores y que la presencia de espinas y aguijones también esta
vinculado a la tolerancia a la sequia y a la inflamabilidad (Allen 2008). En cada uno de los
dos bosques se seleccionaron 10 ejemplares de cada una de las especies espinosas mas
abundantes en los censos de vegetacion (Capitulo 2): S. lorentzii, S. mistol, P. praecox, C.
ehrenbergiana, S. fasciculatus y S. gilliiesii (Fig.1). Las caracteristicas de las espinas de las
diferentes especies se muestran en la Tabla 1. Las muestras analizadas consistieron en
ramas extraidas de 10 ejemplares juveniles de cada una de las especies seleccionadas. De
cada ejemplar se obtuvieron 4 ramas, en las 4 orientaciones cardinales. Las muestras se
llevaron al laboratorio para registrar las siguientes variables: longitud de rama (cm), nimero
de ramificaciones, niumero y longitud de espinas (cm) (desde su base hasta el extremo
distala) (Leife 2010; Pérez Harguindeguy et al 2013; Tomlinson et al. 2015; Bravo et al.
2019).
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Figura 1. Espinas de las especies seleccionadas A- Schinopsis Lorentzii, B-Sarcomphalus
mistol, C- Parkinsonia praecox, D- Celtis ehrenbergiana, E- Senegalia gilliesii y F- Schinus.

fasciculatus.

Tabla 1: caracteristicas morfométricas de las espinas de las especies seleccionadas, segun

bibliografia.

Especie Origen de las Forma Longitud (cm)  Autor

espinas
Schinopsis Caulinar Flores, C. B.; M. A.

p . Rectas y cénicas 0,5-3,9 Zapater & S. Suhring.
lorentzi uninodal
2013

Se_lrcomphalus Ca_ullnar, Rectas, conicas y 2 Bravo et al. (2019)
mistol uninodal robustas
Parkinsonia FOI'T““ Rectas conicas 15 Giménez y Moglia (2011)
praecox (estipular)
Celtis Foliar Rectas geminadas 5 Asmus et al., 2018

ehrenbergiana  (Estipulares) desiguales

Senegalia
gilliesii

Schinus
fasciculatus

Caulinar

Caulinar
multinodales

Solitarias terminando
en 2 aguijones
infranodales
divergentes.

Se transforman en
ramas decumbentes.

Espina caulinar
de 0,5a0,18.
Aguijones de
0,2a0,3.

4.3

Flora argentina

Bravo et al. (2019)
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3.3. Analisis de datos

Los analisis comparativos de diferencias en valores de AF, AFE y espinosidad se realizaron
a nivel interespecifico, comparando las caracteristicas de estos rasgos entre las especies,
e intraespecifico, teniendo en cuenta la variacion de cada una de las especies en los dos
sitios (BR y Rol+F). Los valores de AF, AFE y espinosidad fueron comparados por medio
de un ANAVA, con el software InfoStat© (Di Rienzo et al., 2011) versién 2017. Para aquellos
casos en donde se detectaron diferencias estadisticamente significativas, se utilizé la
prueba de LSD de Fisher de comparaciones de medias. La normalidad de los residuos se
evaludé mediante la prueba de Shapiro-Wilk y la homogeneidad de las varianzas a través de
un grafico de dispersion residual frente a los valores pronosticados. Se aplicaron
transformaciones (Ln) cuando fue necesario, para cumplir con los criterios de distribucion

normal de los datos.

3.4. Resultados

3.4.1. Area foliar y area foliar especifica: variabilidad interespecifica y a nivel
comunitario

Los valores promedio de AF y AFE fueron significativamente diferentes entre las seis
especies estudiadas (Fig.2). Schinopsis lorentzii y A. emarginata son las especies de mayor
y menor AF, respectivamente (Fig. 2A). Celtis ehrenbergiana y A. guebracho-blanco fueron
las especies de mayor y menor AFE respectivamente (Fig. 2B). Aspidosperma quebracho-

blanco y A. emarginata no presentaron diferencias significativas.
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Figura 2. Valores de A) area foliar (AF) y B) area foliar especifica (AFE) en seis especies
lefiosas nativas de la region del Chaco argentino AspQbl: Aspidosperma quebracho-blanco,
SarMis: Sarcomphalus mistol, SchLor: Schinopsis lorentzii, AtaEma: Atamisquea
emarginata, CelEhr: Celtis ehrenbergianay SchFas: Schinus fasciculatus). Letras diferentes

indican diferencias significativas entre las medias de cada sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).

3.4.1.1. Variabilidad intraespecifica en sitios con diferente historia de disturbio

Al analizar los valores promedio de AF y AFE en las diferentes comunidades, se observé
una tendencia hacia valores mayores en los sitios con disturbios (Rol+F y Rol+A) respecto
al bosque de referencia (BR) (Fig.3). El AF fue significativamente mayor en el sitio Rol+A
en comparacion con el BR. El sitio Rol+F present6 un valor intermedio, pero no diferente
significativamente ni con respecto al bosque, ni con respecto al otro sitio con disturbio
(Rol+A). El AFE de ambos sitios con disturbios, fue significativamente mayor que en el BR,

sin diferencias significativas entre ellos (Fig.3).
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Figura 3. A) Area foliar (AF) y B) &rea foliar especifica en el bosque de referencia (BR) y
en los sitios con disturbios (Rol+A y Rol+F). Letras diferentes indican diferencias

significativas entre las medias de cada sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).

En relacion al Area Foliar, la tendencia fue siempre a que los valores sean mayores en sitios
disturbados en comparacion con el BR (Fig. 4-a). Todas las especies mostraron diferencias

significativas entre sus valores en el BR y al menos uno de los bosques con disturbios.
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Cuatro de las seis especies mostraron diferencias significativas al comparar entre los tres
sitios con diferente historia de disturbios (Fig.4 a): Schinopsis lorentzii, A. quebracho-blanco
y C. erhenbergiana tuvieron mayor AF en Rol+A. Atamisquea emarginata presenté mayor
valor de AF en Rol+F. Sarcomphalus mistol presentdé mayor valor de AF en los sitios con
disturbios, sin diferencias significativas entre ellos, mientras S. fasciculatus tuvo mayor valor

en Rol+A, sin diferencias significativas entre BR y Rol+F.

En relacion al AFE, todas las especies mostraron mayores valores en sitios con disturbios
en comparacién con el BR (Fig 4-b). Solo S. mistol, C. ehrenbergiana y A. emarginata
mostraron diferencias significativas entre todos los sitios de estudio, con mayores valores
promedio de este rasgo en los sitios con disturbios (Fig.4b). Sarcomphalus mistol y A.
emarginata presentaron mayor valor en el sitio con Rol+F y C.erhenbergiana en Rol+A. Las
otras tres especies (Schinopsis lorentzii, A. quebracho-blanco y S. fasciculatus) no

presentaron diferencias significativas entre los bosques con disturbios.
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Figura 4. Variacion intraespecifica de A) area foliar (AF) y B) area foliar especifica (AFE)
de seis especies lefiosas nativas de la regiébn del Chaco argentino, en bosques con
diferentes historias de disturbios (AspQbl: Aspidosperma quebracho-blanco, SarMis:
Sarcomphalus mistol, SchLor: Schinopsis lorentzii, CelEhr: AtaEma: Atamisquea
emarginata, Celtis ehrenbergiana y SchFas: Schinus fasciculatus). (BR: bosque de
referencia, Rol+A: bosques con rolado y aprovechamiento forestal, Rol+F: bosque con
rolado e incendios forestales. Letras diferentes indican diferencias significativas entre las
medias de cada sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).

3.4.1.2. Relacion del AF y AFE con el habito de crecimiento y la periodicidad foliar

En relacion al habito de crecimiento, el AF fue significativamente mayor en el grupo de las
especies arbéreas (S. lorentzii, A. quebracho-blanco y S. mistol) que en el grupo de los
arbustos (C. ehrenbergiana, S. fasciculatus y A. emarginata) (Fig. 5A). Por el contrario, el

AFE fue significativamente mayor en arbustos.

Respecto a los valores de AF y AFE, en relacion a la persistencia foliar, ambas variables
fueron significativamente mayor en las especies caducas (S. lorentzii, C. ehrenbergiana)

gue en las perennes (A. quebracho-blanco, S. mistol, A. emarginata) (Fig.5).
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Figura 5. Relacion del AF y el AFE con el habito de crecimiento (arboles y arbustos) y la
periodicidad foliar (perennes y caducas). Letras diferentes indican diferencias significativas

entre las medias de cada sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).

El Andlisis de Componentes Principales, realizado con las variables AF, AFE, Altmax y
DAP para las seis especies lefiosas estudiadas en los tres tipos de bosques (Fig.6) mostré
que los dos ejes principales explican el 91,2% de la variabilidad de los datos. El primer eje
explicdé el 58,7% de la variabilidad en el cual las especies arbéreas, S. lorentzii, A.
quebracho-blanco y S. mistol, con mayor altura y didametro, se separaron hacia el extremo
positivo del eje. ElI segundo componente del PCA, explico el 32,5% de la variabilidad y
separ6 las especies segun los valores de AF y AFE en los diferentes tipos de bosques,
siendo estos rasgos positivamente correlacionados con los valores del eje 2. En este eje se
ubicaron diferencialmente especies de hojas deciduas en su extremo mas positivo, y
especies perennifolias en el extremo mas negativo. Celtis erhenbergiana y S. fasciculatus
representan a las especies arbustivas de mayor AF y AFE en bosques con disturbios, se
ubican en el extremo positivo del eje 2 con una tendencia semejante a la de S. lorentziiy S.
mistol. Las especies de menor AF y AFE, de hojas perennes (A. quebracho blanco y A.
emarginata), se ordenaron en el extremo negativo del eje 2. Las especies dominantes del
dosel (A. quebracho blanco y S. lorentzii) presentaron mayor variabilidad entre
comunidades en el eje 1 que a lo largo del eje 2. Por el contrario, otras especies como A.

emarginata y C. ehrembergiana presentaron mayor variabilidad en el eje 2 que en el eje 1.
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Figura 6. Andlisis de componentes principales de rasgos foliares, didmetro y altura de la
planta en seis especies lefiosas nativas de la region del Chaco en bosques bajo tres tipos
diferentes de uso de la tierra: bosque de control (BR) sin explotacion forestal durante cuatro
Ultimas décadas; bosque con rolado y aprovechamiento (Rol+A) y bosque con rolado
afectado por incendios forestales (Rol+F). SchLor: S. lorentzii, AspQbl: A. quebracho-
blanco, SarMis: S. mistol, CelEhr: C. erhenbergiana, SchFas: S. fasciculatus, AtaEma: A.
emarginata. Las etiquetas en el eje especifican los rasgos con las puntuaciones de vector
propio mas altas para cada eje. Las correlaciones entre los rasgos de la planta y el eje PCA

se dan entre paréntesis y las flechas indican la direccion de cada correlacion.

3.4.2. Espinosidad: variabilidad interespecifica
Los valores promedio de la densidad de espinas fueron significativamente diferentes en S.
mistol, S. lorentzii, Celtis ehrenbergiana y S. fasciculatus (Fig.7A). Sarcomphalus mistol, P.

praecox y S. gilliessii son las especies de mayor densidad de espinas. Celtis. erhenbergiana
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y S. fasciculatus, representan un grupo de especies de densidad de espinas intermedia.
Schinopsis lorentzii es la especie de menor densidad de espinas (Fig.7A) encontrandose
incluso ejemplares sin espinas, especialmente en BR.

Respecto a la longitud de las espinas, Schinus fasciculatus fue la especie con mayor valor;
S. lorentzii, S.mistol, C. erhenberiana, presentaron espinas de longitud intermedia, y P.
praecox fue la especie con menor longitud de espinas. S. gilliessii presentd valores que no
permiten diferenciarla significativamente de los grupos con espinas de largo intermedio y

menor (Fig.7B).
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Figura 7. Variacion interespecifica en A) densidad de espinas (numero de espinas/cm de
rama) y B) longitud promedio de espinas (cm) en seis especies lefiosas nativas de la region
del Chaco argentino (ParPra: Parkinsonia praecox, SarMis: Sarcomphalus mistol, SchLor:
Schinopsis lorentzii, CelEhr: Celtis ehrenbergiana, SchFas: Schinus fasciculatus y SenGil:
Senegalia gilliesii). Letras diferentes indican diferencias significativas entre las medias de
cada sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).

3.4.2.1. Variabilidad general e intraespecifica en sitios con diferente historia de
disturbio

Los valores de la densidad de espinas (nimero en un segmento 50 cm de rama) y longitud
fueron significativamente mayores en el sitio con Rol+F que en el BR (Fig.8). La densidad
varié entre 4,95 + 3,37 en el BR 'y 7,57 £ 4,80 en en el sitio con Rol+Fgo (Fig.8A). Las
longitudes de las espinas oscilaron entre 0,92 + 0,66 en el bosque de referenciay 1,31 +

0,69 en el sitio con rolado y fuego (Fig.8B). No se encontraron diferencias significativas en
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la densidad y longitud de espinas entre ejemplares con diferente nimero de ramificaciones

ni entre las diferentes orientaciones de las ramas dentro de un mismo individuo.
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Figura 8. A) Densidad de espinas y B) longitud de espinas (cm) en el bosque de referencia

(BR) y en el sitio con rolado y fuego (Rol+F). Letras diferentes indican diferencias

significativas entre las medias de cada sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).

En relacion a la densidad de espinas, P. praecox y S. gilliesii mostraron mayor valor en el

sitio con Rol+F respecto al BR con diferencias significativas (Fig.9A).

La longitud de las espinas de cinco de las seis especies (S. lorentzii, S. mistol, C.

ehrenbergiana, S. fasciculatus y S. gilliesii) fue significativamente mayor en el sitio

disturbado que en el BR (Fig. 9B).
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Figura.9. Variacion intraespecifica de seis especies lefiosas nativas de la region del Chaco
argentino (ParPra: Parkinsonia praecox, SarMis: Sarcomphalus mistol, SchLor: Schinopsis
lorentzii, CelEhr: Celtis ehrenbergiana, SchFas: Schinus fasciculatus y SenGil: Senegalia
gilliesii), para los rasgos A) densidad y B) longitud de espinas, en bosques con diferentes
manejos de uso de la tierra (BR: bosque de referencia y Rol+F: bosque con rolado y fuego).
Letras diferentes indican diferencias significativas entre las medias de cada sitio (p <0,05
Test Fisher LSD).
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3.4.2.2. Relacion de la densidad y longitud de espinas con la periodicidad foliar y el
habito de crecimiento

La densidad de espinas no mostré diferencias significativas en relacion a la periodicidad
foliar (Fig.10A). Contrariamente, la longitud de espinas si vario significativamente respecto
a la periodicidad foliar y fue mayor en las especies de hojas perennes S. fasciculatus y S.
mistol (Fig. 10B).

Respecto a estos rasgos en relacién al habito de crecimiento (Fig. 11), no hubo diferencias
significativas en la densidad de espinas (Fig.11A), pero si varié significativamente la
longitud, siendo mayor en los arbustos que en las especies arbéreas (Fig.11B).
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Figura 10. Relacién de la A) densidad de espinas y B) longitud de espinas (cm) con la
periodicidad foliar (perenne y caduca). Letras diferentes indican diferencias significativas
entre las medias de cada sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).
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Figura 11. Relacion de la densidad y longitud de espinas con el habito de crecimiento (arbol
y arbusto). Letras diferentes indican diferencias significativas entre las medias de cada sitio
(p <0,05 Test Fisher LSD).

3.5. Discusion

Efectos de los disturbios sobre rasgos foliares

En concordancia con la hip6tesis planteada, el AF y AFE aumentaron después de las
perturbaciones en las seis especies estudiadas, que incluye tanto especies perennes como
caducifolias, lo que sugiere que poseen una gran plasticidad que les permite reestructurar
el aparato fotosintético luego de la liberacion temporal de recursos que producen los
disturbios. La mayor AF en el sitio con Rol+A en las dos especies arboreas, S. lorentzii y A.
quebracho-blanco dominantes del dosel, y en las especies arbustivas, C. erhenbergiana y
S. fasciculatus sugiere una mayor inversion de recursos en la construccién de tejidos
fotosintéticos, en respuesta a los disturbios que incrementaron los niveles de radiacion,
reduciendo la competencia por luz. Esta respuesta podria permitirles ser mas competitivas
durante el crecimiento temprano cuando las condiciones ambientales son favorables
(Garcia de la Riva 2016, Casals et al., 2018). El aumento de AF también en especies tardias
de la sucesién parece reafirmar nuestra prediccion sobre los cambios en los rasgos foliares
inducidos por disturbios, aln en especies con estrategias mas conservadoras en el uso de
los recursos. En efecto, en el caso de S. lorentzii, una de las especies tardias de la sucesion
en bosques del Chaco semiarido (Oyarzébal et al. 2018), los rebrotes desarrollan laminas

foliares usualmente dimorficas, amplias con respecto a las de tallos y ramas de ejemplares
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maduros, indicando una gran capacidad de captura de recursos luego de disturbios que

producen la remocién de la estructura aérea.

Otras especies de hojas perennes como A. emarginata y S.mistol también incrementaron
su AF en situacién de disturbio, esta Ultima especie se vio favorecida por ambas
combinaciones de disturbio, por el contrario A. emarginata lo hizo en el sitio con Rol+F, lo
que podria indicar que responde positivamente a los cambios generados en el suelo por el
rolado y el fuego, los cuales incrementan la disponibilidad de recursos como nutrientes,

agua y luz (Steinaker et al., 2016).

La gran plasticidad fenotipica observada entre especies tanto de hojas perennes como
caducas y entre especies arbéreas y arbustivas en este trabajo podrian contribuir a una
rapida captura de los recursos liberados por los disturbios, otorgandoles capacidad de
resiliencia a disturbios antropicos vinculados al aprovechamiento productivo tradicional de
las especies chaquefas (Talamo et al. 2015). El aumento en la superficie fotosintética en
ambientes disturbados podria permitirles la obtencion de energia para rebrotar y
reestructurar la estructura aérea. Sin embargo, a nivel de respuesta bioquimica, los
arbustos nativos del Chaco han demostrado una mayor eficiencia de adaptacion a la
defoliacion y pérdida de la estructura aérea que las arboéreas, mediante la sintesis de
pigmentos fotosintéticos y metabolitos secundarios (Santacruz et al. 2021).

El AFE se correlaciona negativamente con el tiempo de vida de las hojas y positivamente
con el contenido de N y las tasas de asimilacion (Pérez-Harguindeguy et al., 2013) y
generalmente es mas bajo en las hojas perennes que en hojas caducas (Reich et al. 1997;
Casals et al.,, 2018). El mayor AFE observado en especies arbustivas, en bosques
perturbados, puede estar relacionado con una mayor captura de recursos en hojas con
tejidos menos robustos (con una mayor proporcion de mesdfilo fotosintético) y un
incremento de la relacion area/peso de la hoja, para optimizar la captura de luz, inclusive
en algunas perennes. Esta respuesta resalta la estrategia adquisitiva de las especies
pioneras en bosque con disturbios, que les permite tornarse dominantes en ambientes con

alta frecuencia de disturbios como el fuego (Giorgis et al. 2021).

Las especies tardias de la sucesion como Schinopsis lorentzii y A. quebracho-blanco
respondieron a la liberacién de recursos después de las perturbaciones aumentando el AFE
con respecto a sus valores en el BR, pero sin diferencias significativas entre bosques con

diferentes combinaciones de disturbios. Esto podria estar relacionado con una
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disponibilidad de luz similarmente alta en ambos entornos y a la capacidad de estas
especies de responder a la liberaciéon de recursos propios de ambientes disturbados. Sin
embargo, los valores de AFE de Aspidosperma quebracho-blanco y S. lorentzii fueron mas
bajos que C. erhenbergiana y S. fasciculatus, lo que sugiere que una mayor inversién en
hojas con mayor masa por unidad de area en especies arbéreas que en arbustivas. A pesar
de que las especies de hoja perenne se consideran conservadoras en relacién con las
especies de hoja caduca, un espectro continuo de categorias distintivas de habito de
crecimiento, persistencia foliar, reclutamiento, capacidad de rebrote y rasgos de resistencia
podrian ser determinantes en la aptitud de diferentes comunidades de plantas para superar
perturbaciones (Wright et al., 2004). De la Riva et al. (2014) encontraron un gradiente desde
especies mas conservativas a especies mas adquisitivas en el género Quercus de la
peninsula ibérica, desde sitios con menor a mayor disponibilidad de agua, respectivamente.
Probablemente, la economia de carbono de las especies arboreas, obliga a las especies
del dosel de bosques chaquefios, a una estrategia mas conservativa que en las arbustivas,

en relacion a sus rasgos foliares en bosques con disturbios.

Los resultados del presente trabajo sugieren una gran plasticidad fenotipica de las especies
en respuesta a los cambios ambientales producidos por el fuego, el rolado y el
aprovechamiento, ya que tanto las especies dominantes del dosel, como la de los estratos
intermedio y bajo de bosque incrementaron su AFE en bosques con estos disturbios
antropogénicos. Este patrén también ha sido observado por Steinaker et al. (2016) y por
Guzman et al. (2021) para sistemas de bosques secos del centro-oeste de Argentina. Los
resultados confirman lo planteado en la hipétesis de este trabajo, sobre la naturaleza de
este rasgo funcional como un rasgo de respuesta (Lavorel y Garnier, 2002) y la adopcion
por parte de las especies chaquefias de una estrategia mas adquisitiva después de las

perturbaciones, mas acentuada entre especies arbustivas (Schonbeck et al., 2015).

La altura de la planta se considera uno de los rasgos funcionales mas fuertemente
relacionados con el secuestro de C sobre el suelo en los bosques (Conti y Diaz, 2013). En
nuestro estudio, la altura de los diferentes bosques perturbados disminuy6 en comparacion
con la observada en BR. Esto podria implicar una pérdida neta de C secuestrado a nivel
del ecosistema, asi como menos biomasa para incorporar como materia organica a los
suelos (Conti et al 2014, Loto 2021). En nuestro estudio, la importancia relativa de las
especies en relaciéon con la dinamica de los recursos varia en bosques con diferentes

manejos forestales. Las especies arbustivas podrian estar desempefiando un papel
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importante en la captura de recursos y el ciclado de nutrientes, particularmente en los
bosques perturbados, considerando que los valores mas altos de AFE estan relacionados
con tasas de descomposicion mas rapidas (Pérez Harguindeguy et al.,, 2006) y, en
consecuencia, con un ciclado de nutrientes mas rapido. Conti y Diaz (2013) destacaron el
efecto potencial de C. erhenbergiana en la dinamica de C del mantillo en los bosques
nativos del Chaco, debido a su elevada abundancia relativa y a la incorporacién constante
de C al suelo debido a su habito caducifolio. En el BR, por el contrario, A. emarginata,
representa el arbusto dominante (Capitulo 2, Tabla 2), con follaje perenne y una estrategia
conservativa. Este arbusto, a pesar que responde de manera positiva al incremento de AFE
en bosques con disturbios, probablemente, podria afectar negativamente a la tasa de
descomposicion a nivel comunitario, produciendo una rotacion de C mas lenta en el BR.
Por otro lado, Schinus fasciculatus y C. erhenbergiana adquieren un papel importante en
los bosques perturbados, donde una compensacion entre los rasgos foliares (AF y AFE) y
la capacidad de rebrote parece determinar una buena respuesta frente a las condiciones
ambientales propias de areas disturbadas. Sarcomphalus mistol es la especie arbdrea que
exhibe una mayor respuesta a los cambios ambientales producidos por las perturbaciones,
diferenciando el AFE incluso entre diferentes combinaciones de perturbaciones. Sin
embargo, a pesar de los cambios observados en el AF y AFE de las especies después de
las perturbaciones, relacionados con estrategias mas adquisitivas, el analisis de los efectos
deberia ser abordado considerando las abundancias relativas de cada especie en un
andlisis funcional a nivel comunitario (por ejemplo, a través del célculo de indices de
Diversidad Funcional). Esto permitiria concluir sobre las consecuencias del cambio en el
uso del suelo sobre la biomasa vegetal, la diversidad funcional y sus efectos asociados en
las propiedades y procesos del ecosistema. Estos aspectos se discutiran a través del

analisis de medias ponderadas de rasgos, en el capitulo 5 de esta tesis.
Estructuras de proteccion de 6rganos foliares

En concordancia con la hipétesis planteada en este trabajo, las especies estudiadas
incrementaron la densidad y/o longitud de espinas en el sitio con Rol+F. La formacién de
un mayor nimero y longitud de espinas en Rol+F con respecto a ejemplares del BR, podria
implicar una elevada inversion de energia de la planta en producir estas estructuras de
defensa mecanica (Tomlinson et al. 2015). Este resultado resalta la plasticidad fenotipica
de las especies de lefilosas nativas estudiadas, no so6lo en relacion a los 6rganos

fotosintéticos (AF, AFE), sino también en su capacidad de respuesta a cambios que
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producen los disturbios, entre los que se encuentran mayores niveles de depredaciéon

(herbivoria) y otras formas de remocién de biomasa vegetal (rolados y fuego).

Las teorias de defensa de las plantas predicen que las especies de crecimiento lento
deberian invertir mucho menos en defensas estructurales y mas en defensas de bajo
mantenimiento como tanino vy lignina (Wigley et al., 2019). Sin embargo, una especie de
crecimiento lento como S. lorentzii, varia su espinosidad segun la edad y el tamafio de la
planta (Flores et al., 2013, Bravo et al. 2019) protegiendo sus tallos juveniles y rebrotes con
espinas caulinares robustas, las cuales se pierden en cada individuo conforme aumenta su
edad. Por lo tanto, independientemente del caracter conservador de la especie, en especies
chaquefas podria haber otros factores, como la etapa del ciclo de vida involucrada, que
afectarian a la espinosidad de una especie. A. quebracho-blanco, otra de las especies
dominantes del dosel caracterizadas por su crecimiento lento, no tiene espinas pero protege
su follaje de la depredacion por herbivoros con una estrategia diferente, como es el
desarrollo de hojas esclerdfilas y mucronadas. Por el contrario P. praecox, considerada una
especie de crecimiento rapido y de las etapas tempranas de la sucesion del bosque
chaquenio, incrementd de manera significativa la densidad de espinas en Rol+F. Esto seria
una excepcion al patrén planteado por Wigley et al (2019), que no seria aplicable a todas
las especies chaquefias. Las respuestas inducidas pueden constituir una asignacion
diferida de recursos, que en lugar de ser destinados al crecimiento o la reproduccion, se
utilizan para defender al individuo del ataque de los herbivoros (Jacob et al., 2006). Las
especies estudiadas en este trabajo parecen destinar energia de fotosintesis en
incrementar la longitud de las espinas en bosque con Rol+F, ya que las diferencias respecto
en este rasgo fueron significativas en 5 de las 6 especies estudiadas. En un trabajo previo
dentro del area de estudio, con un sub-grupo de las especies analizadas en la presente
tesis, Bravo et al.,, (2019) encontraron una asociacién significativa y positiva entre
espinosidad y disturbios en bosques. En el mismo, indicaron ademéas que ejemplares
juveniles de S. lorentziiy S. fasciculatus presentaron mayor numero de yemas diferenciadas
en espinas que S. mistol. Sin embargo, en los resultados de la presente tesis, S. mistol
presentd mayor densidad de espinas que las otras dos especies, mientras S. fasciculatus
las de mayor longitud. Tales diferencias pueden atribuirse tanto al tamafio de los ejemplares
estudiados como al patron de disturbios de las parcelas bajo estudio. Los cambios en los
regimenes de disturbios (intensidad, frecuencia, extension) alteran la disponibilidad de

recursos y, entre otros procesos ecosistémicos, el ciclado de nutrientes y la regeneracion
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de especies sensibles (Conti et al., 2013; Talamo et al. 2015; Loto 2021) ya que recursos
que debian contribuir al desarrollo de madera y estructuras reproductivas, se destinan a

defensa contra herbivoros, tal como se ha observado en este trabajo.

En relacién a las especies arbustivas, S. gilliesii es la Unica especie que incrementa tanto
la densidad como la longitud de espinas en respuesta al disturbio generado por rolado y
fuego, mientras que C. erhernbergiana y S. fasciculatus incrementaron soélo la longitud de
sus espinas. En este trabajo, todas las especies arbustivas presentaron mayor AFE en los
sitios con disturbios. La inversion de recursos en incrementar el tamafio de espinas podria
interpretarse como una respuesta de las especies arbustivas que les permitiria ademas
proteger estas nuevas hojas, a priori mas palatables para los herbivoros. Dado que los
patrones naturales de depredacién resultan afectados en areas quemadas (Ocampo Zuleta
y Bravo, 2019). Esta hipétesis se reafirma también en la conformacién de especies de los
grupos funcionales GF-1B y GF-2B, donde predominan especies caducifolias espinosas y
en donde se identificaron también las mayores frecuencias absolutas de ejemplares con
espinas (Capitulo 1). El incremento en la longitud de espinas podria interpretarse como un
rasgo mas conservativo en relacion a la produccion de sustancias quimicas defensivas, ya
gue se ha observado mayor valor de este atributo entre especies perennes, mientras que
el incremento en densidad de espinas se observé predominantemente en especies de hojas
caducas. Las especies arbustivas de la regiébn Chaquefia manifiestan una respuesta
bioguimica posterior al fuego mas eficiente que la de especies arbdreas, incrementando las
concentraciones de taninos y fenoles hasta dos afios después del disturbio (Santacruz
Garcia et al. 2021), lo que podria contribuir también a reducir su palatabilidad. Espinas de
mayor longitud y defensas quimicas como taninos y fenoles parecen caracterizar a los
arboles y arbustos perennifolios de los estratos intermedio y bajos del bosque chaquefio
(e.g. S. mistol; S. fasciculatus), mientras que la mayor densidad de espinas en respuesta a
disturbios parece caracterizar a las especies arbdreas caducifolias como S. lorentzii y P.
praecox. Estos resultados confirman la hipotesis de este trabajo en relacion al AF y AFE y
parcialmente la relacionada a la densidad y longitud de espinas, indicando la importancia
del habito de crecimiento y la periodicidad foliar en relacién al tipo de uso de los recursos
liberados por los disturbios (especies adquisitivas/conservativas), en bosques del Chaco

semiarido.
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CAPITULO 4. EL PATRON DE REBROTES POST
DISTURBIO EN ESPECIES LENOSAS DOMINANTES DEL
CHACO SEMIARIDO

4.1. Introduccion

La vegetacion de ambientes con historia de incendios frecuentes y otras perturbaciones
severas recurrentes, ha adquirido a lo largo de la evolucién una serie de rasgos que le
permite persistir (Pausas 2012; Matula et al.,, 2019). El rebrote a partir de tejidos
sobrevivientes a la perturbacién y el reclutamiento de plantulas son los dos mecanismos
por los cuales las plantas persisten bajo estas condiciones y que influyen en la dinamica de
la poblacién, la composicién de la comunidad y la funcién del ecosistema (Paula y Pausas
2006; Pausas y Keely 2014; Clarke et al., 2015).

El rebrote consiste en la aparicion de nuevos tallos a partir de yemas protegidas, a menudo
durmientes (inactivas), ubicadas en el tronco (yemas aéreas), en el cuello de la raiz, en la
raiz (yemas basales o subterrdneas) y otras partes de las plantas (Pausas 2012, Souchie
et al. 2016). La ubicacion, la proteccién y el nimero de yemas y el régimen y tipo de
disturbios pueden originar diferentes tipos de rebrotes (Clarke et al., 2015; Pausas et al.,
2018; Pausas y Paula, 2020; Zupo et al., 2020). El rebrote a partir de yemas basales suele
ser mas comun en areas con disturbios severos y frecuentes, mientras que el rebrote de
tallos aéreos es mas frecuente ante disturbios de menor intensidad y frecuencia (Bellingham
y Sparrow 2000; Pausas et al 2016).

Dentro de una misma comunidad pueden presentarse un mosaico de especies de diferente
tolerancia al fuego, lo que influye marcadamente en la recuperacion de la biomasa luego
de los disturbios que producen la remocién de la totalidad o una parte de la estructura aérea
de las plantas (Pausas y Keeley 2014). La tolerancia al fuego se evalla tipicamente a través
de la estrategia rebrotadora, mientras que la habilidad de establecer nuevas plantas en el

ambiente postfuego a través del banco de semillas, se vincula a especies reclutadoras o
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germinadoras (Pausas y Keeley 2014; Ocampo-Zuleta y Bravo 2019). La intensidad del
disturbio, el tamafio de la planta, el grado de proteccién y el tamafio del banco de yemas,
asi como la reserva de carbohidratos, son los factores determinantes del éxito de la
estrategia rebrotadora (Pausas 2012; Clarke et al., 2015; Bravo et al. 2014; 2019; Corréa
Scalon et al., 2019). Por otro lado, la susceptibilidad al fuego es mayor en los primeros
estadios de crecimiento, ya que las yemas se encuentran directamente expuestas a las
llamas, lo que obliga a un rebrote basal a partir de yemas durmientes o yemas adventicias.
Al aumentar el tamafio de la planta se incrementa la altura a la que se encuentran las yemas
y el espesor de la corteza, lo que contribuye al aislamiento de meristemas, capaces de
originar rebrotes, nuevas yemas (adventicias) y de yemas epicérmicas que quedan
incluidas en los tejidos del crecimiento secundario (peridermis o corteza) (Bravo et al. 2014).
Corréa Scalon et al., (2019) determinaron que las especies con yemas desprotegidas
tuvieron mayor riesgo de morir, mientras que la proteccién de las yemas y el crecimiento en
altura de la planta se asocio6 con la capacidad de rebrotar tanto de la copa como de la base
del arbol. Jaureguiberry et al., (2020) determinaron que el tamafio de la planta es relevante
para explicar la capacidad de rebrote y supervivencia post-incendio, y sugieren una maxima

capacidad de rebrote en los primeros afios de vida.

La capacidad de rebrote de las plantas también depende de los recursos acumulados
(hidratos de carbono) en diferentes 6rganos de almacenamiento (raices, tallos,
lignotubérculos y xilopodios). En relacién a ello, las dimensiones de la planta influyen en el
tamafio de reservorio donde se acumulan las reservas y la aptitud para un rapido
crecimiento de rebrotes luego del fuego o de tratamientos mecdanicos que eliminan biomasa
aérea. El tamafio de la planta suele estar relacionado positivamente con la supervivencia
de los ejemplares, aunque aguellas de mayor tamafio, pueden disminuir su capacidad de
rebrote al evitar la perturbacién mediante el crecimiento en altura (Lloret 2004; Clarke et al.,
2013; Jaureguiberry et al., 2020). Pausas y Keeley (2014) indican que los cambios que
afectan las tasas de supervivencia de adultos y juveniles son los que tienen efecto a largo

plazo en la persistencia de las especies.

El vigor del rebrote considera el nimero de rebrotes y altura del rebrote mas alto, y depende
en gran medida de las dimensiones del individuo antes del incendio (Quevedo Dalmau et
al., 2005). El tamafio de la planta previo al disturbio influye en el balance entre la pérdida y
recuperacion de biomasa, (Schafer y Just 2014). Gurvich et al., (2005) determinaron que el

vigor del rebrote esta dado por la cantidad de reservas y la tasa de crecimiento intrinseco
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de las plantas. Para los individuos pequefios, las reservas subterrdneas parecen
desempefar un papel mas importante que la tasa de crecimiento, mientras que lo inverso

ocurre para los individuos grandes.

Con un enfoque funcional, Pérez Haguindeguy et al. (2013) evaluaron la capacidad de
rebrote considerando el porcentaje de biomasa quemada y el nimero de ejemplares
rebrotados, lo que refleja en si mismo la intensidad del disturbio y su efecto en la respuesta
de la planta. Mas recientemente, Jaureguiberry et al. (2020) analizaron las relaciones
alométricas entre el didmetro principal de la planta y el nimero y diametro de rebrotes,
proponiendo dos indices posibles de evaluacién de la capacidad de rebrotes. Aunque se
menciona en menor medida en trabajos relativos a esta tematica, el nUmero de yemas
capaces de producir nuevos brotes puede estar sujeto a un agotamiento bajo un régimen
continuado de pérdidas de los 6rganos aéreos (Riba 1997) o intensidades de disturbio que
sobrepasen el umbral de tolerancia de las especies. En la region del Chaco, existen
antecedentes de que las especies de lefiosas nativas poseen una elevada capacidad de
regeneracion por rebrotes, principalmente las del estrato arbustivo y, en menor grado, las
arbdreas (Barchuck et al. 2006; Talamo y Caziani 2003, Herrero et al. 2015; Bravo et al.
2014; Steinaker et al., 2016; Ledesma 2018), a expensas de un importante banco aéreo de
yemas axilares (Bravo et al. 2019). Esta capacidad de rebrotar de las especies de lefiosas
chaquefas parece justificar en parte su gran resiliencia frente a disturbios naturales y

antrépogénicos (Torrela et al., 2013; Talamo et al. 2015).

Los tratamientos mecdanicos de rolados combinados con quemas prescriptas se
recomiendan como practicas de manejo en sistemas silvopastoriles en bosques nativos y
en la restauracion de sabanas arbustificadas (Kunst et al. 2016, Ledesma et al. 2018; Coria
et al. 2021). Sin embargo, las diferencias en la capacidad rebrotadora de las especies,
frente a disturbios de distinta recurrencia e intensidad no han sido aun analizadas a
profundidad. Loto y Bravo (2020) identificaron cambios en la intensidad de rebrote de
especies de lefilosas chaquefias en areas con diferente historia de uso e intensidad de
disturbios. Estos autores analizaron la intensidad del rebrote desde un enfoque categoérico,
asignando nula, baja o elevada segun el nimero de rebrotes, independiente de la especie.
Ledesma et al. (2018) analizaron la capacidad de rebrotes de especies de lefiosas nativas
frente a combinacion de rolados y fuegos, relacionando la mayor susceptibilidad de las

especies a la menor recuperacion del volumen inicial de la planta.
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En el presente capitulo se evalué de manera cuantitativa el patron de rebrotes de las 10
especies de lefiosas mas abundantes en bosques chaquefios con rolados y fuegos
accidentales. Se emplearon quemas experimentales como una fuente de disturbio de
intensidad conocida, se analizaron el efecto de formas de crecimiento (arbérea vs.
arbustivas) y de manera comparativa el vigor y la capacidad de rebrote en las especies
seleccionadas para este estudio. Se espera con estos datos mejorar los planes de manejo
de vegetacion nativa de bosques chaquefos, la conservacion de las especies y contribuir

a un manejo sustentable de los recursos naturales.

4.1.1. Objetivo
Evaluar el patron de rebrotes post-fuego de especies de lefiosas nativas de bosques
chaquefios (Capitulo 4, Objetivo 3).

4.1.2. Hip6tesis y predicciones

Hipotesis 1: La remocién de biomasa generada por disturbios como el fuego, el pastoreo
y los rolados incrementa el nUmero de rebrotes en especies de lefiosas nativas, a partir de
un mayor tamafio del banco de yemas. Las especies arbustivas tienden a producir un mayor
namero de rebrotes de menor diametro que las arbéreas, lo que les permite dominar en los

estadios tempranos de sucesion postdisturbio.

Prediccion 1: La capacidad de rebrote serd mayor entre especies con habito de
crecimiento arbustivo y el crecimiento de los rebrotes en altura y didmetro ser& mayor en
especies arbéreas que en especies arbustivas, lo cual guarda relacién a una importante

asignacion de recursos al crecimiento en altura y diametro del tallo principal en las arboreas.

4.2. Materiales y métodos

4.2.1. Seleccién del area de estudio y recoleccion de datos

Se evalud el patron de rebrotes en el bosque con rolado y fuego (Rol+F). EI mismo
corresponde a un area del Campo Experimental donde se permiten las quemas de

evaluacion de diferentes cargas de combustibles y comportamiento de fuego. Las
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condiciones ambientales y estructurales del area de estudio, se describen en la Tabla 1,
(Capitulo 1) de la presente tesis. La situacion de referencia para valorar la respuesta
rebrotadora luego de las gquemas experimentales, fue la medicién de los parametros
estructurales de los ejemplares de cada una de las especies seleccionadas para este

estudio, previa a la quema (Quevedo Dalmau et al. 2007; Ledesma et al. 2018).

Capacidad de rebrote

Se evalué a campo la capacidad de rebrote de 10 especies de lefiosas nativas del Chaco
semiarido de Argentina. Esta seleccién consideré a las 10 especies de mayor abundancia
en los censos de vegetacion (Tabla 3 Capitulo 1), y la representacion de especies de
diferentes estratos de bosque chaquefio (dosel, estrato arbéreo intermedio y estrato
arbustivo). Se estudiaron ejemplares de especies arbéreas: Aspidosperma quebracho
blanco, Schinopsis lorentzii, Sarcomphalus mistol y Parkinsonia praecox; y arbustivas:
Celtis erhenbergiana, Atamisquea emarginata, Schinus fasciculatus, Larrea divaricata,

Condalia microphylla y Senegalia gilliesii.

Se emplearon quemas experimentales (QE) como factor de disturbio, con cargas de
combustible controlada ajustando a 4000 kg MS ha?. Estas cargas generan fuegos
controlables con herramientas manuales, segun las condiciones meteorolégicas, durante
los experimentos (Bravo et al. 2014; Ledesma et al. 2018, Coria et al., 2021). Se
seleccionaron al azar 10 ejemplares juveniles, de cada una de las especies seleccionadas
para este estudio. Cada ejemplar fue georeferenciado y constituyé el centro de una parcela
experimental de 4 m2. Previo a la quema experimental se determiné la altura de la planta,
didmetro basal, DAP, seccién de copa, numero y diametro de tallos. Se quemaron 61
parcelas, ya que debido a la distribucién agregada de los ejemplares, en algunas de ellas

se evaluaron dos ejemplares de igual o diferente especie (Fig.1)
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Figura 1. Medicion de las caracteristicas estructurales antes de las quemas

experimentales, de los ejemplares de lefiosas nativas del Chaco de Argentina.

Las quemas experimentales realizadas bajo condiciones de prescripcién (condiciones
meteoroldgicas y tipos y cargas de combustibles conocidas), tienen la finalidad de brindar
informacion sobre la respuesta de las especies a una intensidad de fuego conocida o
estimada, a partir de parametros de comportamiento de fuego (Pausas 2012, Bravo et al.
2014, Ledesma et al. 2018; Santacruz et al. 2021). Se aplicaron quemas experimentales al
final de la temporada de fuego en la Region Chaquefia, (Octubre, inicio de estacion humeda
y de la folicioén de todas las especies) de 2016 con carga de combustibles finos controlada.
La carga de combustible fino de cada parcela fue baja, de aproximadamente 4.000 kg de
MSha con la que se obtienen fuegos de intensidad baja a intermedia (Bravo et al., 2014;
Kunst et al., 2012; Ledesma et al., 2018). En las parcelas en las que la carga de combustible
fino no fue suficiente, se incorpor6 biomasa de pasto seco previamente pesado, y se
distribuy6 de manera homogénea, con el fin de mantener la misma carga de combustible
fino en todas las parcelas. Esta metodologia permite homogeneizar la intensidad del fuego
en las diferentes parcelas y medir la variabilidad inter e intra especifica en la respuesta al
fuego. Todas las quemas experimentales se realizaron en el mismo dia bajo las mismas
condiciones ambientales (temperatura, humedad relativa, velocidad del viento), y se
monitorearon cada 30 minutos durante la ejecucion del experimento. Se emplearon

antorchas de goteo para encender el fuego (Kunst y Bravo, 2003). Durante la quema se
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registré a) el tiempo de combustién, comprendido desde que el individuo entré en ignicién
hasta que se extinguié la llama, usando un cronémetro; b) el porcentaje de biomasa
gquemada, inmediatamente después de la quema, con dos observadores independientes y

promediando la valoracién de ambos observadores (Fig.2).

Al final de la estacion de crecimiento siguiente al disturbio (marzo-abril de 2017) se registré
namero de ejemplares rebrotados, tipo y numero de rebrotes de las plantas, y altura del
rebrote mas alto (Kunst et al. 2000; Quevedo et al. 2007). En los tipos de rebrotes se
consideraron dos categorias: a) basal (desde el cuello de la planta u 6rganos subterraneos)
0 b) epicérmicos (sobre tallos y ramas) (Bravo et al. 2014; Herrero et al. 2015). También se
cuantifico la capacidad de rebrote (CR) siguiendo la metodologia propuesta por Pérez-
Harguindeguy et al. (2013). La CR se obtiene multiplicando el porcentaje de biomasa
quemada por el porcentaje de individuos de la poblacion que rebrotaron, y dividiendo este
resultado por 100, obteniendo valores adimensionales en un rango de 0 a 100. Para cada

especie, se comparo este valor con la altura y el didmetro promedio de sus ejemplares.

Figura 2. Quema experimental con carga de combustible controlada en bosque chaquefio

con rolados y fuegos.

4.3. Andlisis de datos

Los datos sobre capacidad de rebrote (%), altura, diametro de la planta, seccién de copa,
altura y diametro de rebrotes, se evaluaron mediante una ANAVA con el software InfoStat©
(Di Rienzo et al., 2011) versién 2017 . La normalidad de los residuos se evalué usando el
test de Shapiro-Wilk y la homogeneidad de varianzas a través de un gréafico de dispersién
de residuos versus los valores predichos. Se realizé6 una comparacion de medias de la
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interaccion especies y variables pre y post-quema y graficos de barras para visualizar esta
interaccion. Para mostrar el grado de correlacion de las caracteristicas de los individuos
antes de la quema con las variables de regeneracién, se realizd una regresion paso a paso
para cada especie, entre las variables medidas pre-fuego y post-fuego (Quevedo et al.,
2005; 2007).

4. 4. Resultados

4.4.1. Caracteristicas estructurales pre fuego

La Tabla 2 muestra las principales caracteristicas estructurales de las plantas de cada una
de las especies estudiadas antes de la quema. Entre los ejemplares seleccionados para
este estudio, las especies arboreas S. lorentzii y S. mistol fueron los de mayor altura y
diametro promedio y junto a A. quebracho-blanco, los de menor nimero de tallos, antes de
las QE (Tabla 2). Por el contrario, las especies arbustivas, fueron las de mayor nimero de
tallos previo a las QE, con los mayores valores en S. fasciculatus y A. emarginata.

Quema experimental

Las QE fueron de intensidad baja a media con una longitud promedio de llama de 1,28 my
tiempo promedio de combustién de cada ejemplar fue 65,4 + 35 segundos. La temperatura
del aire al momento de la quema oscil6 entre 21-27,5 °C, la humedad relativa entre 31-39
%, la velocidad del viento entre 1,5-1,8 km.h?! y direccién del viento E-SE. Estas QE
produjeron un porcentaje de carbonizacion de la planta menor o igual al 30% entre los
ejemplares de S. lorentzii, S.mistol y A. quebracho blanco, y porcentajes mayores de
carbonizacion entre las especies arbustivas y P. praecox (Tabla 1y 3).

Tabla 1: Resumen de las caracteristicas (promedio * desviacion estandar (DE)) de las
llamas de la quema experimental y de las condiciones ambientales del dia de la quema,
para el total de individuos analizados (arboles y arbustos, n=100) y para cada forma de

crecimiento.
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Variables de la quema

Promedio+DE

Longitud de llama (m) 1,28 + 0,20
Altura de llama (m) 1,12+ 0,18
Tiempo de quemado (seg) 65,37 + 34,74
Variables ambientales

temperatura del aire 21-27,5°C
la humedad relativa 31-39 %
velocidad del viento 1,5-1,8 km.h1
direccion del viento E-SE

4.4.2. Relacion del habito de crecimiento con las variables pos-fuego

El nidmero de rebrotes y la altura del rebrote mas alto fue significativamente mayor en

arbustos que en arboles, mientras que para el diametro de los rebrotes no se observaron

diferencias significativas entre especies de diferente habito de crecimiento (Fig. 3).
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Figura 3. Relacion de las variables post-quema: A) numero de rebrotes, B) altura del rebrote

mas alto y C) diametro de rebrotes, segun los habitos de crecimiento (arbol-arbusto). Letras

diferentes indican diferencias significativas entre las medias de cada sitio (p <0,05 Test

Fisher LSD).
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4.4.3. Relacion interespecifica con las variables pos-fuego

El nimero promedio de rebrotes difirié significativamente entre algunas de las especies
estudiadas (Fig.4A). Sarcomphalus mistol fue la Unica especie que no rebroto luego de la
QE y A. quebracho blanco, fue la Unica especie en la que se observaron rebrotes
epicérmicos. Esta Ultima especie, junto a S. lorentzii y P. praecox, fueron las especies con
menor nimero de rebrotes, sin diferencias significativas entre ellas (Fig. 4. Tabla 2), ni con

las cuatro especies arbustivas con menores valores de rebrotes.

Figura 4. Rebrote epicormico de A. guebracho-blanco al final de la estacion de crecimiento

siguiente al disturbio.
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Tabla 2. Caracteristicas estructurales (Promedio + D.E) de 10 ejemplares de 10 especies

de lefiosas nativas del Chaco de Argentina, antes y después de las quemas experimentales

para evaluar capacidad de rebrotes.

Pre-fuego Pos-fuego

Especie Altura NUmero Diametr Seccion  Nimero de Altura Diametro

total (m) de tallos o de de copa tallos rebrote de
tallos (m?) +rebrotes mas alto rebrotes
(cm) (cm) (cm)

A. emarginata 2,28 + 6,40 + 1,87+ 4,10 £ 24,70 = 37,70 = 0,23 £ 0,09
0,76 3,78 0,86 2,44 16,63 24,37

A. quebracho 1,98 + 1,30 = 2,58 % 0,87 £ 7,60+4,81 42,20+ 1,30 + 1,50

blanco 0,47 0,67 1,11 0,25 24,10

C. 1,55+ 10,90 £ 1,89+ 142+ 10,80 £ 44,80 0,22 £0,16

ehrenbergiana 0,51 3,67 3,35 0,63 11,55 39,38

C. microphylla 1,71+ 2,10 + 1,83+ 1,29 + 20,10 £ 57,40 £ 0,28 + 0,06
0,54 1,20 0,71 0,75 12,77 9,13

L. divaricata 1,45+ 3,70 + 125+ 0,81+ 9,40+7,24 34,60+ 0,25+0,13
0,45 1,42 0,46 1,01 26,15

P. praecox 2,61+ 3,00 + 3,89+ 325+ 3,90+£3,11 65,30 0,35+0,21
1,36 1,41 2,85 3,93 50,03

S. fasciculatus 1,38 + 9,90 + 1,04 + 1,37+ 14,00 £ 68,40 = 0,35+ 0,07
0,23 2,18 0,37 0,72 8,33 21,25

S. gilliesii 1,67 + 3,80 2,14 + 2,97 % 8,30+6,62 57,70+ 0,27 £0,16
0,77 1,87 1,71 2,62 45,49

S. lorentzii 4,61 + 1,00 = 6,20 £ 4,87 £ 5,70 + 16,98 £ 0,14 £ 0,16
1,92 0,00 3,51 3,76 10,66 26,37

S. mistol 3,78 % 1,70 = 4,54 + 4,85+ 0,00 0,00 0,00
1,34 1,25 2,97 3,10

Entre las especies arbustivas, el mayor nimero de rebrotes se observé en A. emarginata y
C. microphylla, sin diferencias significativas entre ellas (Fig. 5A). S. fasciculatus present6
un menor numero de rebrotes que A. emarginata, pero no se diferencio significativamente
de C. microphylla. Celtis ehrenbergiana, L. divaricata y S. gilliesii corresponden a las
especies arbustivas estudiadas con menor nimero de rebrotes, sin diferencias significativas

entre ellas ni con las especies arbéreas.

La altura del rebrote mas alto también difirié significativamente entre las especies y no se
observo una tendencia definida en relacion al habito de crecimiento (Fig.5 B). Entre las
especies arboéreas, P. praecox y A. quebracho-blanco presentaron los valores de rebrotes
mas altos, con diferencias significativas con respecto a S. Lorentzii (Fig.5 B). Entre las

especies arbustivas sélo se observaron diferencias significativas en la altura del rebrote
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mas alto, entre S. fasciculatus y A. emarginata, siendo los de menor altura, los de ésta
ultima especie. Por otro lado, el didmetro de rebrotes fue significativamente mayor en A.
quebracho blanco que en el resto de las especies, no presentando estas Ultimas diferencias

significativas entre ellas, independientemente de su forma de crecimiento (Fig. 5C).
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Figura 5. Comparacion entre especies arboreas (A. quebracho blanco, S. lorentzii, S. mistol
y P. praecox) y especies arbustivas (C. microphylla, C. ehrenbergiana, L. divaricata, S.
gilliesii, S. fasciculatus y A. emarginata) de las variables post-quema: A) numero de
rebrotes, B) altura del rebrote méas alto y C) diametro de rebrotes. Letras diferentes indican
diferencias significativas entre las medias de cada sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).

4.4.4. Vigor y capacidad de rebrote

El vigor del rebrote (que tiene en cuenta el nUmero de rebrotes y la altura del rebrote mas
alto) se relaciondé con variables vinculadas al tamafio de la planta antes del incendio, aunque
la variable pre QE de mayor peso cambid, segun se considera el nUmero o la altura de los
rebrotes. En la Tabla 3 se muestran los coeficientes de correlacion, de la regresion paso a
paso, entre las variables medidas antes de la QE y el nimero de rebrotes, y altura del
rebrote mas alto medidos luego de la estacion de crecimiento siguiente a la QE, en las

especies de lefiosas estudiadas.

La altura de la planta tuvo un efecto significativo en el nUmero de rebrotes de A. quebracho-
blanco; P. praecox y S. fasciculatus, siendo negativo solo en el caso de la segunda especie
mencionada. El nimero de tallos previo a la QE fue la variable con mayor nimero de
correlaciones significativas con el nimero de rebrotes y la altura del rebrote mas alto (Tabla
3).
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Tabla 3. Correlaciones entre variables estructurales previo a las quemas experimentales y
variables relacionadas al patrén de rebrotes, en especies de lefiosas nativas del Chaco. P-
valor y sentido de la correlacion de la Regresion paso a paso de los efectos de las variables
pre-fuego, sobre el ndmero de rebrotes y la altura del rebrote dominante producidos
después del fuego. ns=no significativo. Seleccion Stepwise.Maximo p-valor para entrar:

0,15 Maximo p-valor para retener: 0,15

NUmero de rebrotes

Especie Altura Diametro de Seccion de Nim.tallos R?
total tallos copa
A. emarginata Ns ns 0.0237 (-) 0.0106 (+) 0.70
A. quebracho blanco 0.027 (+) 0.0052 (-) ns ns 0.72
C. ehrenbergiana Ns 0.1364 (-) ns 0.0407 (+) 0.48
C. microphylla Ns ns ns ns ...
L. divaricata Ns ns ns 0.0566 (+) 0.38
P. praecox 0.0262 (-) ns ns ns 0.48
S. fasciculatus 0.1029 (+) ns ns ns 0.30
S. gilliesii Ns ns ns 0.1118 (+) 0.29
S. lorentzii Ns ns ns 0.1473 (-) 0.24
Altura del rebrote dominante
Especies
A. emarginata Ns ns ns 0.1394 (-) 0.25
A. quebracho blanco Ns ns ns ns ...
C. ehrenbergiana Ns ns ns 0.0927 (+) 0.31
C. microphylla Ns ns ns ns ...
L. divaricata Ns 0.1450 (-) ns ns 0.25
P. praecox Ns 0,0199 (-) ns ns 0.51
S. fasciculatus 0.0082 (+) ns ns 0.0105 (+) 0.78
S. gilliesii Ns ns 0.0099 (+) 0.1469 (+) 0.83
S. lorentzii Ns ns ns 0.0469 (-) 0.41
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Capacidad de rebrote

En la Tabla 4 se observa los valores de capacidad de rebrote (considerando el nUmero de
ejemplares rebrotados de las especies estudiadas), al cabo de la primera estacion de
crecimiento luego de la QE, en categorias: a) elevada (con mas del 50% de ejemplares
rebrotados), b) intermedia (entre 46% y 30% de ejemplares rebrotados) y c¢) baja (con
menos del 10 % de ejemplares rebrotados).

Tabla 4. Capacidad de rebrote (CR) después de la quema experimental, medida como el
% de individuos que rebrotaron después de la quema en funcion del % de biomasa

gquemada de cada ejemplar. Las especies se agruparon segun su capacidad de rebrote alta,

media y baja.
Especies Numero de  Numero de %indiv. Biomasa CR
ejemplares ejemplare rebrotados Quemada
con sin rebrotes (%)
rebrotes

Especies con CR alta

L. divaricata 9 1 90 82,5 74,25
S. fasciculatus 10 0 100 58,5 58,5

Especies con CR media

A. emarginata 9 1 90 58 46,4
P. praecox 8 2 80 44,7 35,76
C. microphylla 10 0 100 33,5 33,5
S. gilliesii 9 1 90 35,5 28,4
C.ehrenbergiana 7 3 70 40,5 28,35
A. quebracho blanco 9 1 90 30 27

Especies con CR bajo
S. lorentzii 4 6 40 24 9,6

S. mistol 0 10 0 18,94 0

La capacidad de rebrote fue significativamente mayor en los arbustos que en los arboles

(Fig.6A). Las especies arbustivas con mayor capacidad de rebrote fueron en primer lugar
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S. fasciculatus, seguida de L. divaricata y A. emarginata. Entre las especies arboreas, A.

quebracho blanco y P. praecox.
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Figura 6. Relacion de la capacidad de rebrote con el A) habito de crecimiento
(arbol/arbusto) y B) las diferentes especies (A. quebracho blanco, S. lorentzii, S. mistol, P.
praecox, C. microphylla, C. ehrenbergiana, L. divaricata, S. gilliesii, S. fasciculatus y A.
emarginata). Letras diferentes indican diferencias significativas entre las medias de cada
sitio (p <0,05 Test Fisher LSD).

Por otro lado, la capacidad de rebrote de los ejemplares juveniles disminuyé
significativamente al aumentar la altura y diametro de las plantas (Fig.7 By C). Las especies
arbustivas, fueron las de menor altura y didmetro y las que presentaron mayor capacidad
de rebrote. A medida que fue incrementando la altura y el didmetro, hacia las especies
arbdreas, disminuy6 la capacidad de rebrote. Schinopsis lorentzii y S. mistol fueron las
especies de mayor altura y diametro, sin embargo S. mistol no presento rebrotes al siguiente
afo de crecimiento después de la quema, a pesar de ser la segunda especie tanto en altura
como en didmetro. Otro punto a destacar es que hubo varios casos en que especies
diferentes, a valores similares de altura o diametro, presentaron diferencias en su capacidad
de rebrote. Tal es el caso de C. eherenbergiana, S. fasciculatus y L. divaricata que con

valores similares de altura presentaron diferencias marcadas en sus rebrotes, o de
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S.gilliesii, C. microphyla y A. emarginata que mostraron diferentes capacidades de rebrote
a valores similares de didmetro promedio.
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Figura 7. Relaciones alométricas de la capacidad de rebrote con A) altura total de la

planta y B) diametro promedio.

4.5. Discusioén

La capacidad de rebrotar constituye un adaptacién muy extendida tanto a nivel genético
como a nivel geografico en las plantas (Barchuck et al. 2006; Pausas y Keeley 2014; Clark
et al. 2015). En este trabajo se analizé la respuesta rebrotadora de 10 especies de lefiosas
nativas del Chaco semiarido de Argentina, luego de quemas experimentales. Estas quemas
con cargas de combustibles controladas permitieron evaluar la respuesta rebrotadora de
las especies a un disturbio de intensidad conocida, asi como la influencia del tamafo de la
planta. Numerosos trabajos estudiaron la capacidad de rebrote como una de las estrategias
mas exitosas para restablecimiento de la vegetacion en areas disturbadas (Espelta et al.,
2003, Montenegro et al., 2004, Quevedo et al. 2004, Jaureguiberry et al., 2020). En este
estudio, la supervivencia luego de la QE fue elevada en todas las especies estudiadas, y
solo se observé un nimero muy bajo de ejemplares no rebrotados en S.mistol. Esto podria
indicar que fuegos de intensidades baja a media, como los generados en el ensayo, no
vulneran la capacidad de tolerancia de las especies estudiadas a quemas experimentales,
al menos dentro del rango de tamarfos de plantas analizados para las diferentes especies.
Bravo et al. (2014) mencionaron mortalidad de 8% - 10% en S. lorentzii y S. mistol, en
guemas experimentales de intensidad media a elevada, dentro de la misma area de estudio,
lo que remarca la importancia de la intensidad del fuego en la capacidad de tolerancia de
las especies.
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El mayor numero de rebrotes y la mayor altura del rebrote mas alto observado entre
especies arbustivas podria atribuirse a que por efecto del habito de crecimiento, perdieron
la mayor parte de la estructura aérea durante la QE, lo que las obliga a reconstruir la casi
totalidad de la estructura aérea mediante la generacion de nuevos vastagos. Es reconocida
la gran adaptacion de las especies arbustivas a las condiciones de semiaridez del area de
estudio, que les permite recuperar biomasa de manera mas efectiva que en especies
arbéreas (Zizka et al., 2014; Santacruz et al. 2021, Giorgis et al. 2021).

El menor nimero y la ausencia de diferencias significativas en el nimero de rebrotes luego
de las QE entre las especies arbéreas, podria estar relacionado al tamafio de los
ejemplares, ya que a edades tempranas son igualmente sensibles al fuego y no se
manifiestan las diferencias en el espesor de corteza que podria brindarles a los meristemas
aéreos, una tolerancia diferencial al fuego (Bravo et al., 2014; Souchie et al., 2016). Bravo
et al. (2019), informaron diferencias significativas en la expresion del banco aéreo de yemas
en modulos de crecimiento (ramas y espinas) en S. lorentzii, S. mistol y A. quebracho
blanco, en bosques con historia de fuegos accidentales y rolados, lo que podria indicar que
las especies arboreas necesitan mayores lapsos de tiempo que las especies arbustivas
para establecer rebrotes.

La estrategia rebrotadora permite el mantenimiento de las areas de distribucion de las
especies (Lloret 2014), y son las especies arbustivas las que se tornan dominantes en
bosques chaquefios severamente disturbados. Los arbustos mostraron ademas un mayor
vigor de rebrotes (mayor nimero y de mayor altura) que los arboles. Zizka et al, (2014)
relacionaron el vigoroso rebrote de arbustos de las sabanas africanas a una estrategia de
evitaciéon, ya que los rebrotes pueden dar inicio rapidamente a la fructificacién aln siendo
pequefnos/jévenes, para lograr reproducirse antes del siguiente fuego. Santacruz et al.
(2021) identificaron una mayor respuesta bioguimica luego de quemas experimentales, en
especies arbustivas que en especies arbéreas nativas del Chaco Occidental, vinculada
fundamentalmente a la sintesis de metabolitos secundarios de funcién estabilizadora y
antioxidante. Estos resultados reafirman la hipétesis sobre una mayor respuesta
rebrotadora en arbustos, pero parece cuestionar aquella que considera que la misma
depende del tamafio del banco de yemas, ya que independiente de la especie, las arboéreas

rebrotaron con menor vigor que las arbustivas.
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En concordancia con la hipotesis planteada, la remocién de biomasa y la liberacién de
recursos generada por el fuego increment6 el nUmero de rebrotes en especies de lefiosas
nativas y casi la totalidad de las especies rebrotaron a través de rebrotes basales (Bravo et
al., 2014; Herrero et al.,, 2015; Ledesma et al., 2018). La baja frecuencia de rebrotes
epicérmicos luego de las QE podria ser el resultado tanto del tamafio pequefio de las
plantas como de cortezas delgadas que no aislan de manera eficiente los meristemas de
las yemas de la parte aérea (Bravo et al., 2014; Herrero et al., 2015). Souchie et al. (2016)
determinaron que el diametro de la planta y el espesor de corteza son los principales
predictores del tipo de rebrotes en especies de lefiosas de las sabanas del Cerrado
brasilefio. Sin embargo, las diferencias en el potencial rebrotador de arboles y arbustos
deberian ser analizadas en profundidad y con una perspectiva fisiolégica, ya que el tamafio
de los reservorios de carbohidratos, es esencial para esta estrategia.

El mayor numero de rebrotes observado en arbustos perennes (A. emarginata, C.
microphylla y S. fasciculatus) que en caducifolios, resalta las diferencias en la economia de
carbono entre especies de diferente persistencia foliar, ya que suelen tener mayor nivel de
reservas para rebrotar. Barchuk et al. (2006) identificaron una mayor capacidad de rebrotes
en especies perennes. Kunst et al. (2009) encontraron un incremento en el numero
promedio de rebrotes por planta durante el afio siguiente a la aplicacién del rolado Capparis

atamisquea y otras 2 especies arbustivas, para luego decaer en el tiempo.

El nimero de tallos fue el pardmetro estructural pre-qguema con mayor namero de
correlaciones significativas en el nimero de rebrotes post quema entre las especies
arbustivas, lo que sugiere que una mayor biomasa antes de la QE asegura un mayor nivel
de reservas y probablemente un mayor banco de yemas para rebrotes. Formas multicaules
pueden considerarse una adaptacion estructural al fuego u otras perturbaciones como la
herbivoria (Zizka et al., 2014). Entre las arbustivas, las especies con mayor nimero de
rebrotes (A. emarginata y C. microphylla) fueron las de menor altura de rebrote mas alto, lo
que indica la competencia por recursos energéticos entre las formacién de nuevos tallos y
su crecimiento en longitud al menos en la estacion de crecimiento siguiente a la QE. Entre
las especies arboreas, se observa la misma tendencia, aunque las correlaciones no fueron
significativas en A. quebracho-blanco y P. praecox. El vigor de rebrote como parametro
indicativo de la respuesta regenerativa (Quevedo Dalmau et al. 2007) tiene importancia para
el manejo post disturbio de comunidades vegetales, ya refleja los cambios en el volumen

de la planta y la dinamica de la estructura de la comunidad. Este dato es necesario para



DEL CORRO, F. I.: Comunidades lefiosas nativas frente a disturbios antrdpicos: un enfoque funcional en el Chaco... 85

ajustar la frecuencia e intensidad de las practicas de manejo forestal (podas, rolados,

guemas prescriptas) que producen estas respuestas regenerativas a nivel de rebrotes.

La capacidad de rebrotes como pardmetro indicador de regeneracion vegetativa post fuego,
considera la intensidad del disturbio, a través de su efecto en el porcentaje de biomasa
quemada (Pérez Harguindeguy et al. 2013). Los resultados permitieron asignar las
categorias de media a baja a las especies arbéreas (A. quebracho-blanco, P. praecox y S.
lorentzii). Bravo et al. (2014, 2018) informaron que las tres especies de lefiosas mas
representativas de los bosques chaquerfios (S. lorentzii, A. quebracho-blanco y S. mistol)
pueden regenerarse vegetativamente a través de rebrotes basales o epicormicos, segun la
intensidad de la quema, generando exclusivamente rebrotes basales luego de QE de mayor
intensidad del fuego. La ausencia de rebrotes en S. mistol y el hecho de que S. lorenzii
fuera una de las especies con menor nimero de rebrotes post fuego, puede deberse a la
mayor altura y diametro de los ejemplares quemados, lo que disminuye el nivel de reservas
disponibles para rebrotar (Bravo et al. 2019). Al rebrotar, los arboles asignan la mayor parte
de los recursos al tallo rebrotante de mayor tamafo, destinando sus recursos a una
estrategia mas de escape/persistencia que de evitacion/tolerancia como en el caso de los
arbustos (Zizka et al. 2014). Casals et al (2018) determinaron que la persistencia foliar
también es un rasgo que influye en el crecimiento en longitud y didmetro de los rebrotes, e
indicaron mayor volumen de rebrotes en arboles de hojas perennes, lo cual puede estar
relacionado con la temporada mas larga de crecimiento que en los arboles caducos. Esto
puede justificar el bajo nimero de rebrotes de las especies arboéreas y, asi también, del
mayor didmetro de los rebrotes en A. quebracho-blanco. Esta Ultima especie arbérea
perenne presenté ademas la menor altura y diametro pre-QE, lo que podria permitirle
asignar mas recursos a los rebrotes y generar el mayor diametro observado exclusivamente
en ella. Matula et al. (2019) sugieren gue el crecimiento mas rapido de rebrotes en arboles,
puede deberse a que los arboles dominantes del dosel intentan restablecer su dominio en
el nuevo dosel, después de las perturbaciones, asegurando asi la persistencia a largo plazo
y la produccion de semillas. Sin embargo, esto no ha sido observado en este trabajo entre
las especies arboreas, lo que podria atribuirse a la naturaleza tipicamente discontinua del

dosel de los bosques chaquefios.

Estos resultados son significativos para la evaluacion del éxito de practicas de manejo de
estrato arbustivo en ambientes forestales, como rolados y quemas prescritas, ya que los

rebrotes basales producen un incremento del volumen inicial sobre todo en los arbustos,
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siendo algunos de ellos mas sensibles que otros a la combinacién de rolados y fuegos
(Ledesma et al. 2018). Justamente el estrato arbustivo que se desea controlar es el que
produce el rebrote mas vigoroso y con mayor capacidad de rebrote, como ocurre con las
especies L. divaricata y S. fasciculatus, reportadas como las mas inflamables de estos sitios
(Bravo y Kunst 2003; Santacruz Garcia et al., 2019). Esto merece particular consideracion,
ya que torna propensa a la comunidad de especies de lefiosas nativas a la ocurrencia de
futuros incendios (Kunts y Bravo 2003), sosteniendolas asi, en estados de arbustales
(incluso a las especies de crecimiento arbéreo) por tiempos muy prolongados (Landi 2018).
Si bien Ledesma et al. (2018) destacan la importancia ecolégica de los arbustos por su rol
de proteccién y aporte de nutrientes al suelo, asi como por sus beneficios a la fauna silvestre
y ganado, y por la facilitacion de la regeneracion, esto podria cumplirse en el caso de que
las especies arbustivas dominantes sean las de estados sucesionales avanzados. En el
caso de bosques sometidos a fuegos, en cambio, y de acuerdo a las especies arbustivas
que resulten dominantes tras el disturbio, podria darse una retroalimentacién entre arbustos
- inflamabilidad - incremento frecuencia fuego, que podria superar la capacidad de
tolerancia de las especies arbéreas de gran interés de conservacion. Esta situacion puede
poner en peligro procesos o funciones claves del ecosistema de la region, como la
productividad primaria y acumulacion de C (Conti y Diaz 2013; Loto 2018; Baldassini y
Paruelo 2020).
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CAPITULO 5: DISCUSION GENERAL

5.1. Discusién general

En la presente tesis se evaluaron los efectos de disturbios antropicos sobre la estructura,
composicion y caracteres funcionales de la vegetacion en bosques del Chaco semiarido. El
aprovechamiento forestal, los rolados y el fuego son parte de las practicas que se emplean
en la produccion ganadera y forestal en bosques nativos. Este estudio permitié determinar
la respuesta de las especies a los cambios temporales generados en el ambiente por estos
disturbios, y como las especies mas abundantes y dominantes de estos sitios regulan los
recursos para recomponer su arquitectura y biomasa foliar. También permitié determinar
los patrones de rebrotes de manera cuantitativa, lo cual se convierte en una herramienta
importante para determinar pautas de manejo y conservacion de las especies mas

sensibles a estas perturbaciones.

Particularmente en ambientes dominados por lefiosas (bosques y arbustales), el
mantenimiento de la estructura vertical y horizontal es esencial para la provision de servicios
ecosistémicos como la productividad primaria, acumulacién de carbono, proteccién contra
la erosion, aporte de hojarasca y forraje, provisién de madera y otros productos forestales
no madereros. Los resultados obtenidos mostraron una disminucion de la altura de las
comunidades disturbadas en relacion al bosque de referencia, llevando a las especies
arboreas del dosel como S. lorentzii y del estrato intermedio como S. mistol, P. nigra 'y P.
praecox a formar parte del estrato arbustivo. Esto podria implicar una pérdida neta de C
secuestrado a nivel de ecosistema (Conti y Diaz 2013; Loto 2020), ya que si bien se puede
producir un aumento en la densidad de individuos, estos son de un porte significativamente
menor. La predominancia de tallos multiples, espinas, rebrotes, hojas herbaceas y especies
caducifolias también fueron rasgos caracteristicos de los sitios con disturbios. Los cambios
ambientales y biolégicos observados en bosques disturbados en relacién al BR, incluyeron

el incremento en los niveles de radiacion, modificaciones en algunas propiedades del suelo
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(como los valores promedio de carbono organico y la densidad aparente) y la variacion en

la proporcion de los rasgos funcionales.

La magnitud de los cambios observados a nivel comunitario, reafirmaron la capacidad de
resiliencia de la vegetacion lefiosa nativa frente a los disturbios, ya que no se identificaron
variaciones significativas en la composicion de especies en bosques disturbados por
fuegos, rolados y aprovechamiento forestal, en comparacioén con el bosque de referencia.
Sin embargo, algunas especies fueron exclusivas en los sitios con disturbios, como las del
género Prosopis, Geoffroea decorticans y ciertos subarbustos lefiosos J. squarrosa, W.
densiflora, L. turbinata y Aloysia sp. La presencia de estas especies es un indicador del
estado de sucesion reciente de esas comunidades, ya que el estudio se realizé luego de 8
afios de los disturbios. Las Fabaceas son reconocidas especies pioneras de areas
disturbadas ya que, debido a su capacidad de fijacién biol6gica de nitrégeno al suelo,

pueden crecer en ambientes con limitantes edéficas debidas a los disturbios.

En los capitulos precedentes, se presentaron los resultados del analisis de las variaciones
inter e intraespecificas en los atributos de rasgos funcionales de especies representativas
de los diferentes estratos de bosques chaquefios, con distintas historias de manejo. En el
presente capitulo, se realiza un analisis de los cambios en la diversidad funcional a través
de un indice a nivel comunitario. Para ello se calcul6 la Media Ponderada Comunitaria
(CWM) para los caracteres de altura, AF, AFE y espinosidad (Tabla 1). La CWM indica el
valor esperado para cada rasgo en una muestra tomada al azar de la comunidad (Garnier
et al., 2004) y podria ser considerada como indicador de la manera en que los cambios
ambientales afectan la diversidad funcional de una comunidad de plantas (Diaz y Cabido,
1997; Vandewalle et al., 2010, Pérez Harguindeguy et al., 2022).

La media ponderada de AF fue significativamente mayor en Rol+A mientras el AFE fue
significativamente mayor en las dos combinaciones de disturbios, sin diferencia entre ellos.
La altura méxima fue significativamente menor en el Rol+A que en BR y Rol+F, sin
diferencias entre estos ultimos. La altura promedio fue significativamente menor en ambas
combinaciones de disturbios. No hubo diferencias significativas en cuanto a la densidad de

espinas, pero si en la longitud, siendo mayor en Rol+F que en BR (Tabla 1; Fig.1).
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Tabla 1. Valores de media ponderada de la comunidad (CWM) para los rasgos éarea foliar
especifica (AFE), area foliar (AF) altura maxima y altura promedio en sitios con diferentes
situaciones de uso BR: bosque de referencia, Rol+A: bosque con rolado y aprovechamiento
forestal, Rol+F: bosque con rolado y fuego). Letras diferentes indican diferencias
significativas (*=p<0.05, **=p<0.001).

BR Rol+A Rol+F
CWM AF (mm?) 587,71 + 138,73 (a**) 997,33 + 199,26 (b**) 523,16 + 212,26 (a**)
CWM AFE (mm2.mg1) 6,5+ 0,39 (a**) 8,85 + 0,66 (b**) 8,72 + 0,62 (b**)
CWM Altura maxima 17,06 + 1,47 (b*) 12,19+ 1,13 (a*) 15,27 + 1,83 (b*)
CWM Altura promedio (m) 5,58 + 0,33 (a**) 3,66 + 0,19 (b**) 3,75 + 0,33 (b**)
CWM Densidad espinas 2,20 £ 0,46 2,27 £0,78
CWM Longitud espinas (cm) 0,37 + 0,06 (a**) 0,65 + 0,11 (b**)

La media ponderada de la comunidad (CWM) para los rasgos foliares sugiere que las
especies respondieron a los disturbios incrementando los valores de AF, AFE y longitud de
espinas en sitios disturbados, respecto al bosque de referencia, lo que demostr6 la
plasticidad fenotipica de las lefiosas nativas ante los cambios inducidos por las
perturbaciones. El incremento en el AF y en la altura maxima en el sitio con Rol+A cuando
se analizaron cuantitativamente los atributos (Capitulo 3) sugerian una respuesta positiva
a la mayor irradiancia producida por la apertura del dosel entre las especies arbéreas. Sin
embargo el AFE fue mayor en las arbustivas, en ambos sitios disturbados, lo que fue
interpretado como una mayor eficiencia de los arbustos para captar los recursos liberados
después de los disturbios (luz, nutrientes, espacio). El analisis a nivel de la media
ponderada comunitaria indico, sin embargo, que el AF solo se incrementd de manera
significativa en Rol+A mientras el AFE lo hizo también de manera significativa en ambos
sitios con disturbios. Esto refleja el potencial de este indice comunitario para captar el efecto
de la abundancia de las especies en el valor del rasgo (mayor presencia de arbustos
pioneros helidfilos) y brindar un indicador méas certero sobre los efectos de los disturbios

sobre el funcionamiento ecosistémico.

La formacion de hojas de mayor AF y AFE (menos costosas) incrementa la palatabilidad de
las especies (Blackhall et al., 2012), tornandolas mas susceptibles al ramoneo y mas
inflamables, por el mayor potencial de desecacion. La correlacion negativa entre la CWM

de AFE y CWM de Altura Maxima (Fig.2 anexos) podria ser atribuido a la mayor abundancia
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de arbustos perennes en bosques con disturbios (S. fasciculatus, C. microphylla, entre otros
(Ledesma et al., 2018). La CWM del rasgo espinosidad para el sitio con Rol+F, sugiere que
las especies arbustivas invirtieron en la construccion de espinas de mayor longitud para la
proteccién de las hojas tiernas y rebrotes generados post-disturbio (Tomlinson et al. 2015;
Bravo et al. 2019). Las especies del estrato arbustivo son las que presentaron el mayor
vigor y capacidad de rebrote después de eventos de fuego. El aumento en la longitud de
espinas lefiosas robustas, como se ha observado en la mayoria de las especies estudiadas,
representa un costo energético importante para las plantas. La densidad y la longitud de
espinas lefiosas expresa una alta relacion costo/beneficio sobre todo en aquellas plantas
de pequenfo porte, ya que estan destinadas a proteger el aparato fotosintético de reciente
formacion en los tallos y rebrotes (Tomlinson et al. 2015, Bravo et al. 2019). La correlacion
positiva entre la CWM de longitud de espinas y la CWM de AFE parece indicar el ajuste
entre la asignacion de recursos para la recuperacion e incremento de AFE en escenario de
disturbio y la proteccién de hojas tiernas mediante la produccion de espinas de mayor
longitud. El bosque de referencia refleja la importancia de un manejo forestal que incluya la
proteccion de parches bosques sin disturbios, o la instalacion de clausuras para la
recuperacion de la estructura y funcionalidad de los bosques chaquefos disturbados, ya
que en la condicibn BR se encuentran representadas las especies de los diferentes
estratos, que tienen un rol relevante en el amortiguamiento de condiciones ambientales
adversas para el crecimiento, como son el exceso de radiacion, el exceso de
evapotranspiracion, y beneficiosas para otras tantas como la fijacién del sustrato, el aporte
de materia organica, refugio para la fauna, disminucién de la amplitud térmica diaria etc. La
mejor estructura vertical y horizontal observada en el BR contribuye a sostener procesos
ecosistémicos claves como la productividad primaria neta, aporte de hojarasca y su
descomposicién y acumulacién de C en el suelo y en la vegetacion, fundamentales para el
equilibrio del ecosistema a largo plazo (Grime 2001; Diaz et al., 2007; Salgado-Negret y
Paz 2015). Si bien el tiempo de clausura del bosque de referencia de este estudio (40 afios)
es alto, las diferencias detectadas en los sitios Rol+Ap y Rol+F reflejan el efecto de la
historia reciente de disturbios en bosques chaquefios, aunque los resultados deberian ser
refrendados a escala regional. En este sentido, los resultados obtenidos en este trabajo
reafirman los hallazgos comunicados por trabajos relativamente recientes, en éstas y otras
subregiones de la Regién Chaquefia (Talamo et al., 2013, 2015: Conti et al., 2013; Cingolani
et al. 2021; Loto y Bravo, 2020; Trigo,2018).
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En general, estos resultados dejan a la luz los efectos que producen las practicas que se
emplean actualmente para manejo ganadero-forestal demostrando que no solo los
parametros estructurales como la altura, el diametro, riqueza y diversidad son importantes
para evaluar la respuesta de la comunidad a los disturbios, sino también rasgos funcionales,
como los rasgos foliares directamente relacionados a la productividad, los estructurales
vinculados a la defensa y la regeneracion vegetativa (rebrotes). Los resultados de esta tesis
evidencian la resiliencia de la vegetacion chaquefia a disturbios antropicos y los
mecanismos mediante los cuales invierten los recursos del ambiente en el crecimiento de
la planta, y los beneficios funcionales sobre el ecosistema de bosques nativos. El tiempo
transcurrido desde los disturbios es un pardmetro que debe ser considerado en la
valorizacién de los parches de bosques para planificar los procesos de manejo y

restauracion de la vegetacion.

Bosques con disturbios

. AF(Rol +A**)

“ ™ AFE(Rol + Ay Rol + F**)
Longitud espinas (Rol + F**)
Rebrotes (+Arbustivas)

Altura (Rol + Ay Rol + F*#)
Diametro
Altura maxima (Rol + A¥)

Figura 1: Representacion esquematica de los bosques con disturbios (Rol+A y Rol+F) y las
tendencias de los rasgos medidos, a nivel comunitario, en cada capitulo (*=p<0.05,
**=p<0.001). Las flechas circulares rojas indican la tendencia de los bosques a permanecer
en un mismo estado, a frecuancias altas de disturbios, con mayores tasas de desecacion e

inflamabilidad (Vectores arboles: Urdampilleta, 2020).
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5.2. Futuras lineas de investigacion emergentes

Los aspectos vinculados al efecto de estos disturbios sobre la dinamica de la regeneracion
natural de especies lefiosas no han sido completamente esclarecidos aun y representan un
gran desafio para el logro de un desarrollo sustentable de actividades productivas. En este
sentido, el andlisis de los patrones de rebrotes frente a diferentes frecuencias e
intensidades de disturbios, podrian complementar eficientemente los resultados obtenidos
en esta tesis y mejorar las prescripciones de practicas de manejo forestal, silvopastoril y
MBGI dentro de la Regién Chaquefia.

La incorporacién de las parcelas de estudio a la red nacional de parcelas permanentes
podrian contribuir con el monitoreo en relacion a composicién de especies y estructura
forestal de la Region Chaquefia. Asi también, a nivel local, el Campo Experimental
Francisco Cantos de INTA Santiago del Estero, podria resultar beneficiado de la ampliacién
de los sitios de estudio con diferentes combinaciones de disturbios, empleando el enfoque
de la taxonomia tradicional y el de la ecologia funcional, para obtener un mapeo detallado
de parches de vegetacion con diferentes manejos y diferentes estados de conservacion de
los recursos forestales. Esto brindaria un escenario de demostraciéon contundente para

resaltar la importancia del manejo forestal en la conservacion de bosques nativos.
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ANEXO

Tablas, Figuras y Salidas de analisis estadisticos, por capitulos.

Capitulo 2

Tabla: Valores (promedio + desvio estdndar) de pardmetros de estructura (Altura y DAP),
de las especies lefiosas nativas de las tres condiciones de bosques. Los espacios grises

indican ausencia de la especie en el sitio.

BR Rol+A Rol+F

Especies Familia Altura(m) DAP (cm) | Altura(m) DAP (cm) |Altura(m) DAP (cm)
Aloysia sp Verbenaceae 0.95+0.48 1.07+0.68
Aspidosperma 11. 85 + 16
quebracho- Apocynaceae 6.98+6.52 14.52+15.09|4.19+4.81 17' - 4.45+5.83 12.83%20.6
blanco
Atamisquea Capparaceae  |2.13+0.89 4.18+2.72 |1.9+0.87 2.8+2.58 |1.47+0.85 1.44+1.23
emarginata
Castela .

¢ Simarubaceae |4.25+0.35 7.56+3.04 |1.2+0.27 3.04+2.66 |4.15+4.03 14.9+18.95
coccinea
Celtis
ehrenbergiana | CaNnabaceae  2.09+1.07 2.3+1.53 1.52+0.7 1.92+7 1.38+0.62 1.45+1.38
Condalia Rhamnaceae 1.05+0.64 2.3:1 2+1.42 1.73+0.97 [1.05+0.48 1.51+1.51
microphylla
Geoffroea Fabaceae 1.8+0.71 2.35+1.63
decorticans
Justicia

Acanthaceae 1.24+0.58 1.86+0.26 [0.28+0.14 0.25+0.19 [0.32+0.05 0.27+0.06

squarrosa
Larrea Zygophyllaceae 1.18+0.66 1.5+1.03 2.14+0.52 2.8+1.07
divaricata
Licyum sp Solanaceae 1.6+0 2.55+0 0.73+0.23 0.97+0.83
Lippia turbinata | Verbenaceae 0.41+0.13 0.5%0.41 0.59+0.17 0.34+0.09
gp?g;i’;“s Celastraceae 1.43+1.12 1.79+2.38 |0.72+0.49 0.91+1.07 |1.13+0.27 1.02+0.84
Opuntia quimilo | Cactaceae 3.45+0.07 12.73+2.25
;a;g'c'l)ion'a Fabaceae 2.98+2.19 2.97+3.08 |1.87+0.52 3.45+2.07 |2.55+3.15 4.93+7.74
Prosop_ls Fabaceae 0.4+0 1.5+0
kuntzei
Prosopis nigra | Fabaceae 4.66+3.3 9.37+£10.17 |4.04+£2.9 Llé 18+14. 3.06+1.63 6.36+8.18
Prosopis Fabaceae 1.87+1.52 1.87+0.55
ruscifolia
Prosopis Fabaceae 0.51£0.3 0.78+0.38
sericantha
i?;f;mpha'“s Rhamnaceae  |8.25+4.38 18.09+15.38 |4.13 +3.23 ;g 2714 13634218 5.72+4.85
f)fg::gi?s's Anacardiaceae |5.95+6.7 11.06+15.48|4.02+4.98 8.33+£12.21 |4.93+4.75 0.17+9.8
Schinus Anacardiaceae | 3.73+2.02 7.93%6.82 1.45+0.79 1.6+1.31
fasciculatus
;ﬁ{;ﬁa"a Fabaceae 2.45+1.02 4.13+2.12 |1.38+0.68 1.69+1.35 |1.3+1.63 1.73+3.54
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Senegalia
prascox Fabaceae 0.9+0.3 1.23+0.53 [1.44+0.42

Vachellia aroma | Fabaceae 0.6+0 0.8+0 0.83%0 3.2+0 3.14+1.6

Wissadula

densiflora Malvaceae 0.39+0.16 0.33%x0.13 0.41+0.24

Ximenia

americana Olacaceae 0.97+0 1+0 1.3+0.57

1.27+0.65

6.72+6.05

0.43+0.15

1.7+1.13

Rol+A

Senegalia gllliess
Celtls shrenbergiana

’ Mme:m s '—}_

Wissadula densifiora
Justicla squarrosa
Atamisquea emarginata

]

houbl ol

Prosopis nigra
Parkinsonia praecox
Larrea divaricata
Castela coccinea -

c H L 4
Lippia turbinata
Vachellia aroma
Senegalia prascox
Aloysia sp

0,00 04 083 1,24 1868
) GF1 @ GF2 () GF3 () GF4 @ GF5

Wissadula densifiora Rol+F

Lippia turbinata
Prosopis ruscifolia
Lycium sp
Justicia squarrosa

Larrea divaricata
Prosopis sericantha

Maytenus spinosa
Prosopis kuntzel
Ximenia americana
Geoffroea decorticans

Castela coccinea

Schinopsis lorentzil :_
Sarcomphailus mistol

Ser galia pr
Vacheilia aroma =1
Senegalia gitliesii ']
Parkinsonia praecox

Prosopis nigra

Celtis ehrenbergiana

Schinus fasciculatus

Condalia microphylla
Atamisquea emarginata
Aspidosperma quebracho-blanco

000 0,51 1,02 1,54
() oF1 @ oF2 () 6F3 () GF4 @ GF5

2,05

Figura. Andlisis de conglomerados para las especies de los sitios disturbados a partir de

los rasgos seleccionados: A- Bosque con Rolado+Aprovechamiento y B- Bosques con

Rolado+Fuego.
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Andlisis de correspondencias

Contribucién a la Chi cuadrado
Autovalor Inercias _Chi-Cuadrado (%) % acumulado
1 0,63 0,40 4844,38 21,17 21,17
2 0,59 0,35 4242,66 18,54 39,72

Coordenadas fila
Eje 1 Eje 2
0,00 1,09 1,30
1,00 -0,23-0,30
0,00 -0,25-0,39
1,00 0,91 1,32
1,00 0,63 -0,13
0,00 -0,510,11
0,00 1,04 -0,55
1,00 -0,53 0,30
1,00 0,70 -0,58
0,00 -0,58 0,51
G2A -0,36 -0,39
G3A 1,541,46
G1A 0,250,52
G1B -0,80-0,22
G3B 0,99-1,63
G4B -0,38 -0,14
G2B -0,48 0,78

Tablas de contingencia
Frecuencias absolutas
En columnas:Ramif. Tallo

Grrupos 3-4 0,00 1,00 Total

G2 25 303 328

G3 102 41 143

G1 19 29 48

Glb 8 251 259

G3b 5 155 160

G4b 12 125 137

G2b 63 232 295

Total 234 1136 1370
Estadistico Valorgl p

Chi Cuadrado Pearson 403,32 6 <0,0001

Chi Cuadrado MV-G2 336,81 6 <0,0001

Coef.Conting.Cramer 0,38
Coef.Conting.Pearson 0,48

Frecuencias absolutas
En columnas:Habito arbdreo

Grrupos 3-4 0,00 1,00 Total

G2 322 6 328

G3 27 116 143

G1 35 13 48

Gilb 257 2 259

G3b 159 1 160

G4b 117 20 137

G2b 188 107 295

Total 1105 265 1370
Estadistico Valorgl p

Chi Cuadrado Pearson 565,46 6 <0,0001

Chi Cuadrado MV-G2 555,33 6 <0,0001

Coef.Conting.Cramer 0,45
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Coef.Conting.Pearson 0,54

Frecuencias absolutas
En columnas:Text.hoja

Grrupos 3-4 1,00 0,00 Total

G2 127 201 328

G3 97 46 143

G1 20 27 47

Gilb 103 156 259

G3b 84 76 160

G4b 39 98 137

G2b 100 195 295

Total 570 799 1369

Estadistico Valorgl p

Chi Cuadrado Pearson 66,74 6 <0,0001
Chi Cuadrado MV-G2 66,72 6 <0,0001

Coef.Conting.Cramer 0,16
Coef.Conting.Pearson 0,22

Frecuencias absolutas
En columnas:Espinec.

Grrupos 3-4 0,00 1,00 Total
G2 120 208 328
G3 90 53 143
G1 11 37 48
Glb 0 259 259
G3b 156 4 160
G4b 32 105 137
G2b 24 271 295
Total 433 937 1370
Estadistico Valorgl p
Chi Cuadrado Pearson 590,94 6 <0,0001
Chi Cuadrado MV-G2 685,58 6 <0,0001

Coef.Conting.Cramer 0,46
Coef.Conting.Pearson 0,55

Frecuencias absolutas
En columnas:Fen.foliar

Grrupos 3-4 1,00 0,00 Total
G2 119 209 328
G3 64 79 143
G1 25 23 48
Gilb 101 158 259
G3b 160 0 160
G4b 61 76 137
G2b 52 243 295
Total 582 788 1370
Estadistico Valorgl p
Chi Cuadrado Pearson 300,01 6 <0,0001
Chi Cuadrado MV-G2 365,88 6 <0,0001

Coef.Conting.Cramer 0,33
Coef.Conting.Pearson 0,42
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ANAVA Altura maxima de GF

Analisis de la varianza

Variable N R2 R2 Aj CcVv
Max. de Altura (m) 43 0,59 0,55 73,73
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)
F.V. SC gl CM F p-valor
Modelo. 604,46 4 151,11 13,84 <0,0001
GF-AB Qbsolo 604,46 4 151,11 13,84 <0,0001
Error 415,05 38 10,92

Total 1019,51 42

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=4,52870
Error: 10,9224 gl: 38

GF-AB Qbsolo Medias n E.E.

GF5B 2,53 22 0,70 A

GF1B 3,37 3 1,91 A

GF3B 3,45 10 1,05 A

GF2B 9,50 6 1,35 B

GF4B 17,80 2 2,34 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

CAPITULO 3

AF - AFE
Variabilidad interespecifica
Analisis de la varianza

Variable N R?2 R2AjCV

Log af 360 0,94 0,945,57

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SCdl CM F p-valor

Modelo. 540,67 5 108,13 1075,45 <0,0001
Sp_codigo 540,67 5 108,13 1075,45 <0,0001
Error 35,59 354 0,10

Total 576,26 359

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,11386
Error: 0,1005 gl: 354
Sp_codigo Medias n E.E.

AtaEma 3,9060 0,04 A
SchFas 4,8260 0,04 B
AspQbl 53460 0,04 C
CelEhr  5,9760 0,04 D
SarMis  6,3460 0,04 E
SchLor 7,7960 0,04 F
Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza

Variable N R2 R2Aj CV

AFE 360 0,65 0,64 22,57

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC dl CM F p-valor

Modelo. 3007,39 5 601,48 130,10 <0,0001
Sp_codigo 3007,39 5 601,48 130,10 <0,0001
Error 1636,66 354 4,62

Total 4644,04 359

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,77206
Error: 4,6233 gl: 354

Sp_codigo Medias n E.E.
AspQbl 5,6260 0,28 A

AtaEma 6,3760 0,28 A

SchLor 9,3060 0,28 B

SarMis 10,08 60 0,28 C

SchFas 11,9560 0,28 D

CelEhr  13,85600,28 E
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Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Variabilidad por sitio

Analisis de la varianza
Variable N R2 R2ZAj CV
Log_af 360 0,02 0,01 22,09

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC gl CM F p-valor
Modelo. 11,47 2 5,73 3,62 0,0276
Sitio 11,47 2 5,73 3,62 0,0276

Error 564,79 357 1,58

Total 576,26 359

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,31934
Error: 1,5820 gl: 357

Sitio Medias n E.E.

BR 5,45120 0,11 A

Rol+F 5,74 120 0,11 AB
Rol+A 5,88 120 0,11 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Analisis de la varianza
Variable N R2 R2ZA] CV

AF 360 0,02 0,01 138,54

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC gl CM F p-valor

Modelo. 5392742,52 2 2696371,26 3,27 0,0393
Sitio 5392742,52 2 2696371,26 3,27 0,0393

Error 294642349,16 357 825328,71
Total 300035091,68 359

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=230,65384
Error: 825328,7091 gl: 357

Sitio Medias n_ E.E.

BR 503,76 120 82,93 A
Rol+F 660,05 120 82,93 AB
Rol+A 803,47 120 82,93 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza
Variable N R? R2AjCV

AFE 360 0,14 0,14 35,05

Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC gl CM F p-valor

Modelo. 661,43 2 330,71 29,65 <0,0001
Sitio 661,43 2 330,71 29,65 <0,0001

Error 3982,62 357 11,16

Total 4644,04 359

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,84800
Error: 11,1558 gl: 357

Sitio Medias n E.E.

BR 7,63120 0,30 A

Rol+A 10,28 120 0,30 B
Rol+F 10,68 120 0,30B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Variabilidad intraespecifica
Andlisis de la varianza

Sp_codigo VariableN R2 R2AjCV
AspObl Log_af 60 0,43 0,41 3,86

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)
F.V. SC dl CM F p-valor

Modelo. 1,802 0,90 21,27 <0,0001

Sitio 1,802 0,90 21,27 <0,0001

Error 2,4257 0,04

Total 4,22 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,13039
Error: 0,0424 gl: 57
Sitio Medias n E.E.
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BR 5,13 20 0,05 A
Rol+F 5,33 20 0,05 B
Rol+A 5,55 20 0,05 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 R2Aj CV
AtaEma Log_af 60 0,30 0,27 6,94

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)
E.V. SC dl CM FE p-valor

Modelo. 1,762 0,88 11,99 <0,0001

Sitio 1,76 2 0,88 11,99 <0,0001

Error 4,18 57 0,07

Total 5,94 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,17149
Error: 0,0733 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 3,70 20 0,06 A

Rol+A 3,87 20 0,06 A
Rol+F 4,12 20 0,06 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 R2AjCV
CelEhr Log_af 60 0,68 0,67 3,98
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)
F.V. SCdl CM FE p-valor

Modelo. 6,962 3,48 61,48 <0,0001

Sitio 6,96 2 3,48 61,48 <0,0001

Error 3,22 57 0,06
Total 10,18 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,15062
Error: 0,0566 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 5,57 20 0,05 A

Rol+F 5,95 20 0,05 B

Rol+A 6,40 20 0,05 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 RZAj CV
SarMis _Log_af 60 0,58 0,56 3,08

Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo Ill)
F.V. SC dl CM F p-valor

Modelo. 2,962 1,48 38,90 <0,0001

Sitio 2,96 2 1,48 38,90 <0,0001

Error 2,1757 0,04

Total 5,13 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,12349
Error: 0,0380 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 6,03 20 0,04 A

Rol+A 6,46 20 0,04 B
Rol+F 6,53 20 0,04 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 R2AjCV
SchFas lLog af 60 0,17 0,155,61
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Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo Ill)
F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 0,88 2 0,44 6,03 0,0042

Sitio 0,882 0,44 6,03 0,0042

Error 4,16 57 0,07

Total 5,04 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,17103
Error: 0,0730 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 4,73 20 0,06 A

Rol+F 4,74 20 0,06 A
Rol+A 4,99 20 0,06 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 R2Aj CV
SchLor Log_ af 60 0,39 0,37 3,00

Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)
F.V. SC dl CM F p-valor

Modelo. 1,982 0,99 18,18 <0,0001

Sitio 1,982 0,99 18,18 <0,0001

Error 3,1157 0,05

Total 5,09 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,14784
Error: 0,0545 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 7,57 20 0,05 A

Rol+F 7,80 20 0,05 B

Rol+A 8,01 20 0,05 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza

Sp_codigo VariableN R2 R2AjCV
AspQbl AFE 60 0,55 0,53 13,87

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)
F.V. SCal CM F p-valor

Modelo. 41,662 20,83 34,33 <0,0001
Sitio 41,66 2 20,83 34,33 <0,0001
Error 34,5957 0,61

Total 76,24 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,49327
Error: 0,6068 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 4,45 20 0,17 A

Rol+A 6,09 20 0,17 B
Rol+F 6,32 20 0,17 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 RZAj CV

AtaEma AFE 60 0,48 0,46 16,97
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 61,01 2 30,50 26,07 <0,0001
Sitio 61,01 2 30,50 26,07 <0,0001
Error 66,70 57 1,17

Total 127,70 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,68498
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Error: 1,1701 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 5,01 20 0,24 A

Rol+A 6,68 20 0,24 B

Rol+F 7,43 20 0,24 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 R2Aj CV
CelEhr AFE 60 0,550,54 13,71
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo. 255,42 2 127,71 35,47 <0,0001
Sitio 255,42 2 127,71 35,47 <0,0001
Error 205,25 57 3,60

Total 460,67 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=1,20161
Error: 3,6008 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 11,16 20 0,42 A

Rol+F 14,20 20 0,42 B

Rol+A 16,18 20 0,42 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 R2ZAj CV

SarMis AFE 60 0,63 0,62 13,63
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 183,95 2 91,97 48,75 <0,0001
Sitio 183,95 2 91,97 48,75 <0,0001
Error 107,54 57 1,89

Total 291,48 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,86978
Error: 1,8867 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 7,77 20 0,31 A

Rol+A 10,46 20 0,31 B

Rol+F 12,01 20 0,31 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 R2AjCV
SchFas AFE 60 0,41 0,38 19,34
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)

E.V. SC al CM F p-valor
Modelo. 207,83 2 103,91 19,45 <0,0001
Sitio 207,83 2 103,91 19,45 <0,0001
Error 304,59 57 5,34

Total 51242 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=1,46381
Error: 5,3437 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 9,42 20 0,52 A

Rol+A 12,59 20 0,52 B
Rol+F 13,85 20 0,52 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp_codigo VariableN R2 R2AjCV
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SchLor AFE 60 0,350,33 14,86
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 59,18 2 29,59 15,48 <0,0001
Sitio 59,18 2 29,59 15,48 <0,0001
Error 108,96 57 191

Total 168,14 59

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,87552
Error: 1,9116 gl: 57

Sitio Medias n E.E.

BR 7,94 20 0,31 A

Rol+A 9,69 20 0,31 B
Rol+F 10,28 20 0,31 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Relacion del AF y AFE con el habito de crecimiento y la periodicidad foliar
Andlisis de la varianza

Variable N R?2 R2Aj CV
Log af 360 0,84 0,84 8,98

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)
F.V. SCdl CM FE p-valor

Modelo. 482,90 2 241,45 923,31 <0,0001

H.crto 228,28 1 228,28 872,93 <0,0001

Per.fol 254,62 1 254,62 973,68 <0,0001

Error 93,36 357 0,26

Total 576,26 359

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,10601

Error: 0,2615 gl: 357

H.crto Medias n E.E.

0,00 5,19 180 0,04 A

1,00 6,79 180 0,04 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,11244

Error: 0,2615 gl: 357

Per.fol Mediasn _ E.E.

1,00 5,10 240 0,03 A

0,00 6,88 120 0,05 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza

Variable N R2 R2Aj CV

AF 360 0,65 0,6582,73

Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC dl CM F p-valor

Modelo. 194966079,13 2 97483039,56 331,22 <0,0001
H.crto 74168149,65 1 74168149,65 252,01 <0,0001
Per.fol 120797929,48 1 120797929,48 410,44 <0,0001
Error 105069012,55 357 294310,96

Total 300035091,68 359

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=112,46174

Error: 294310,9595 gl: 357

H.crto Medias n E.E.

0,00 406,67 180 41,68 A

1,001314,46 180 41.68B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=119,28369

Error: 294310,9595 gl: 357

Per.fol Medias n E.E.

1,00 246,16 240 35,02 A

0,00 147497 120 49,52B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza

Variable N R2 R2Aj CV
AFE 360 0,27 0,27 32,28
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)
F.V. SC dl CM E p-valor

Modelo. 1267,26 2 633,63 66,99 <0,0001
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H.crto 514,61 1 514,61 54,41 <0,0001

Per.fol 752,64 1 752,64 79,57 <0,0001

Error 3376,79 357 9,46

Total 4644,04 359

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,63756

Error: 9,4588 gl: 357

H.crto Medias n E.E.

1,00 8,84 180 0,24 A

0,00 11,24 180 0,24 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,67623

Error: 9,4588 gl: 357

Per.fol Mediasn _ E.E.

1,00 8,51 240 0,20 A

0,00 11,57120 0,28 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

ESPINOSIDAD

Variabilidad interespecifica

Andlisis de la varianza

Variable N R2 R2 Aj CV

Dens 50 cm 120 0,53 0,51 48,60

Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC gl CM F_p-valor
Modelo. 1146,74 5 229,35 25,60 <0,0001
Sp-cod 1146,74 5 229,35 25,60 <0,0001

Error 1021,25 114 8,96
Total 2167,99 119

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=1,87498
Error: 8,9583 gl: 114

Sp-cod Medias n E.E.
SchLor 0,60 20 0,67 A
SchFas 3,85 20 0,67B
CelEhr 6,60 20 0,67 C
SenGil 7,55 20 0,67CD
ParPra 8,55 20 0,67DE
SarMis 9,80 20 0,67 E

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza

Variable N R2 R2ZAjCV
Prom.Long.Espinas (cm) 120 0,67 0,66 36,95
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)
F.V. SCal CM F p-valor
Modelo. 39,77 5 7,95 47,18 <0,0001
Sp-cod 39,77 5 7,95 47,18 <0,0001
Error 19,22 114 0,17
Total 58,99 119
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,25721
Error: 0,1686 gl: 114

Sp-cod Medias n E.E.
ParPra 0,58 20 0,09 A
SenGil 0,83 20 0,09AB
SarMis 0,89 20 0,09B
Celehr 1,01 20 0,09B
SchLor 1,01 20 0,09 B
SchFas 2,36 20 0,09C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Variabilidad por sitio

Andlisis de la varianza

Variable N R? R?AjCV

Dens 50 cm 120 0,08 0,07 66,73

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo. 175,21 1 175,21 10,37 0,0017
Sitio 175,21 1 175,21 10,37 0,0017

Error 1992,78 118 16,89
Total 2167,99 119
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=1,48578
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Error: 16,8880 gl: 118

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 4,95 60 0,53 A
Rol-Fgo 7,37 60 0,53 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Analisis de la varianza

Variable N R2 RZAjCV
Prom.Long.Espinas (cm) 120 0,08 0,07 61,09
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)
F.V. SCal CM F p-valor
Modelo. 4,60 1 4,60 9,99 0,0020
Sitio 4,60 1 4,60 9,99 0,0020
Error 54,38 118 0,46
Total 58,99 119
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,24544
Error: 0,4609 gl: 118

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 0,92 60 0,09 A
Rol-Fgo 1,31 60 0,09 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Variabilidad intraespecifica

Andlisis de la varianza

Sp-cod  Variable N R2 R2AjCV
CelEhr Dens 50 cm 20 0,12 0,07 39,54
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo. 16,20 1 16,20 2,38 0,1404
Sitio 16,20 1 16,20 2,38 0,1404
Error 122,60 18 6,81

Total 138,80 19
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=2,45208
Error: 6,8111 gl: 18

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 5,70 10 0,83 A
Rol-Fgo 7,50 10 0,83 A

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2AjCV
ParPra Dens 50 cm 20 0,60 0,57 36,04
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al C™M F p-valor
Modelo. 252,05 1 252,05 26,55 0,0001
Sitio 252,05 1 252,05 26,55 0,0001
Error 170,90 18 9,49

Total 42295 19
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=2,89507
Error: 9,4944 gl: 18

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 5,00 10 0,97 A
Rol-Fgo 12,10 10 0,97 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2AjCV
SchFas Dens 50 cm 20 0,12 0,07 26,05
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SCal CM F p-valor
Modelo. 2,451 2,45 2,44 0,1360
Sitio 2451 2,452,440,1360

Error 18,1018 1,01

Total 20,5519

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,94217
Error: 1,0056 gl: 18

Sitio Medias n E.E.
Clausura 3,50 10 0,32 A
Rol-Fgo 4,20 10 0,32 A

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 RZA| CV
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SchLor _Dens 50 cm 20 0,17 0,12 155,16
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SCal CM F p-valor
Modelo. 3,201 3,20 3,69 0,0706
Sitio 3,201 3,20 3,69 0,0706

Error 15,60 18 0,87

Total 18,80 19

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,87468
Error: 0,8667 gl: 18

Sitio Medias n E.E.
Clausura 0,20 10 0,29 A
Rol-Fgo 1,00 10 0,29 A

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2AjCV
SenGil _Dens 50 cm 20 0,41 0,38 34,04
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo. 84,05 1 84,05 12,72 0,0022
Sitio 84,05 1 84,05 12,72 0,0022
Error 118,90 18 6,61

Total 202,95 19
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=2,41479
Error: 6,6056 gl: 18

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 5,50 10 0,81 A
Rol-Fgo 9,60 10 0,81 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2ZAj CV
SisMis __Dens 50 cm 20 0,00 0,00 35,45
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM _F p-valor
Modelo. 0,00 1 0,00 0,00 >0,9999
Sitio 0,00 1 0,00 0,00 >0,9999
Error 217,20 18 12,07

Total 217,20 19
Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=3,26376
Error: 12,0667 gl: 18

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 9,80 10 1,10A
Rol-Fgo 9,80 10 1,10A

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza

Sp-cod Variable N R2 R2AjCV
CelEhr __ Prom.Long.Espinas (cm) 20 0,58 0,56 21,11
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC dl CM F p-valor

Modelo. 1,121 1,12 24,74 0,0001

Sitio 1,121 1,12 24,74 0,0001

Error 0,8118 0,05

Total 19319

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,19979

Error: 0,0452 gl: 18

Sitio Medias n E.E.
Clausura 0,77 10 0,07 A
Rol-Fgo 1,24 10 0,07 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2AjCV
ParPra Prom.Long.Espinas (cm) 20 0,18 0,14 25,73

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)
F.V. SC dl CM F p-valor

Modelo. 0,091 0,09 4,07 0,0587

Sitio 0,091 0,09 4,07 0,0587

Error 0,4018 0,02

Total 0,49 19

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,13947
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Error: 0,0220 gl: 18

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 0,51 10 0,05 A
Rol-Fgo 0,64 10 0,05A

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2AjCV
SchFas Prom.Long.Espinas (cm) 20 0,46 0,43 8,24
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC dl CM F p-valor

Modelo. 0,581 0,58 15,50 0,0010

Sitio 0,581 0,58 15,50 0,0010

Error 0,68 18 0,04

Total 1,26 19

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,18252

Error: 0,0377 gl: 18

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 2,19 10 0,06 A
Rol-Fgo 2,53 10 0,06 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2ZAj CV
SchLor Prom.Long.Espinas (cm) 20 0,22 0,18 74,95
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SCal CM _F p-valor
Modelo. 2,911 2,915,07 0,0370
Sitio 2911 2,915,070,0370

Error 10,34 18 0,57

Total 13,2519

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,71211
Error: 0,5744 gl: 18

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 0,63 10 0,24 A
Rol-Fgo 1,39 10 0,24 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2AjCV
SenGil __Prom.Long.Espinas (cm) 20 0,55 0,53 16,97
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 0,441 0,44 22,25 0,0002

Sitio 0,441 0,44 22,25 0,0002

Error 0,36 18 0,02

Total 0,8019

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,13229

Error: 0,0198 gl: 18

Sitio Medias _n E.E.
Clausura 0,68 10 0,04 A
Rol-Fgo 0,98 10 0,04 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Sp-cod Variable N R2 R2AjCV
SisMis __ Prom.Long.Espinas (cm) 20 0,39 0,36 25,26
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 0,581 0,58 11,62 0,0031

Sitio 0,581 0,5811,620,0031

Error 0,90 18 0,05

Total 1,48 19

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,21017

Error: 0,0500 gl: 18

Sitio Medias n E.E.
Clausura 0,72 10 0,07 A
Rol-Fgo 1,06 10 0,07 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
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Variabilidad de la espinosidad con la periodicidad foliar
Andlisis de la varianza

Variable N R2 R2 Aj CV

Dens 50 cm 120 0,06 0,05 67,52

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC gl CM F_p-valor
Modelo. 127,88 1 127,88 7,40 0,0075
Periodicidad foliar 127,88 1 127,88 7,40 0,0075
Error 2040,11 118 17,29
Total 2167,99 119

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=2,01691

Error: 17,2891 gl: 118

Periodicidad foliar Medias n E.E.

Perenne 3,85 20 0,93 A

Caduco 6,62 100 0,42 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Analisis de la varianza

Variable N R2? RZAjCV
Prom.Long.Espinas (cm) 120 0,63 0,63 38,63
Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SCal CM F p-valor
Modelo. 37,24 1 37,24 202,12 <0,0001
Periodicidad foliar 37,24 1 37,24 202,12 <0,0001
Error 21,74 118 0,18
Total 58,99 119

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,20822

Error: 0,1843 gl: 118

Periodicidad foliar Medias n E.E.

Caduco 0,86 100 0,04 A

Perenne 2,36 20 0,10 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Capitulo 4

Anadlisis de la varianza

Variable N R2 R2 Aj CcVv

Alt_reb +alto 100 0,34 0,27 71,40

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 41920,50 9 4657,83 5,06 <0,0001
Sp_Codigo 41920,50 9 4657,83 5,06 <0,0001
Error 82909,1490 921,21

Total 124829,63 99

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=26,96631
Error: 921,2126 gl: 90

Sp_Codigo Medias _n E.E.

SarMis 0,00 10 9,60 A

SchLor 16,98 10 9,60 A B

LarDiv 34,60 10 9,60 B C

AtaEma 37,70 10 9,60 B C

AspQbl 42,20 10 9,60 B C D
CelEhr 44,80 10 9,60 C D
ConMic 57,40 10 9,60 C D
SenGil 57,70 10 9,60 C D
ParPra 65,30 10 9,60 D
SchFas 68,40 10 9,60 D

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza

Variable N R2 R2 Aj cVv
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Prom diam rebr 100 0,34 0,28 144,78

Cuadro de Anélisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 11,20 9 1,24 5,18 <0,0001
Sp_Caodigo 11,20 9 1,24 5,18 <0,0001
Error 21,60 90 0,24

Total 32,80 99

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=0,43530
Error: 0,2400 gl: 90

Sp_Codigo Medias _n E.E.
SarMis 0,00 10 0,15 A
SchLor 0,14 10 0,15 A
Celehr 0,22 10 0,15 A
AtaEma 0,23 10 0,15 A
LarDiv 0,25 10 0,15 A
SenGil 0,27 10 0,15 A
ConMic 0,28 10 0,15 A
SchFas 0,35 10 0,15 A
ParPra 0,35 10 0,15 A
AspQbl 1,30 10 0,15 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Analisis de la varianza

Variable N R2 R2 Aj Ccv

Cap.Rebrote 100 0,27 0,26 65,41
Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo. 18517,04 1 18517,04 35,83 <0,0001
H.crto 18517,04 1 18517,04 35,83 <0,0001
Error 50651,17 98 516,85

Total 69168,21 99

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=9,20916
Error: 516,8487 gl: 98

H.crto Medias _n E.E.
Arbol 18,09 40 3,59 A
Arbusto 4587 60 2,93 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Andlisis de la varianza

Variable N R2 R2 Aj CcVv

Cap.Rebrote 100 0,64 0,60 47,99

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 44128,27 9 4903,14 17,62 <0,0001
Sp_Codigo 44128,27 9 4903,14 17,62 <0,0001
Error 25039,93 90 278,22

Total 69168,21 99

Test:LSD Fisher Alfa=0,05 DMS=14,81962
Error: 278,2215 gl: 90

Sp_Codigo Medias _n E.E.

SarMis 0,00 10 5,27 A

SchLor 9,60 10 5,27 A

AspQbl 27,00 10 5,27 B

Celehr 28,35 10 5,27 B

SenGil 28,40 10 5,27 B

ConMic 33,50 10 5,27 B

ParPra 35,76 10 5,27 B

AtaEma 52,20 10 5,27 C
SchFas 58,50 10 5,27 C
LarDiv 7425 10 5,27 D

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
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Analisis de regresion lineal

Variable N R2 R2 Aj ECMP___AIC BIC
Cap.Rebrote 100 0,26 0,25 54455 914,08 921,89

Coeficientes de regresion y estadisticos asociados

Coef __Est. E.E. LI(95%) LS(95%) T p-valor CpMallows VIF
const 56,87 4,44 48,06 65,68 12,81 <0,0001
Altura total (m) -9,61 1,65 -1290  -6,33 -5,81 <0,0001 34,46 1,00
Cuadro de Anédlisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo. 17733,27 1 17733,27 33,79 <0,0001
Altura total (m) 17733,27 1 17733,27 33,79 <0,0001
Error 51434,94 98 524,85

Total 69168,21 99

Capitulo 5
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Figura 2. Relacion de A) la Media ponderada de AFE con la media ponderada de la altura maxima de la planta
y B) Media ponderada de AFE con la maedia ponderada de espinosidad.

Anélisis de regresion lineal

Variable N R2 R2 Aj ECMP AIC BIC
CWM SLA 11 0,62 0,58 0,88 30,41 31,60

Coeficientes de regresion y estadisticos asociados

Coef Est. E.E. LI(95%) LS(95%) T p-valor _ CpMallows VIE
const 14,02 1,60 10,40 17,64 8,76 <0,0001

CWM H_max -0,40 0,10 -0,64 -0,16 -3,83 0,0040 14,33 1,00
Cuadro de Anédlisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 9,68 1 9,68 14,70 0,0040

CWM H_max 9,68 1 9,68 14,70 0,0040

Error 5,93 9 0,66

Total 15,61 10

Analisis de regresion lineal

Variable N R2 R2 Aj ECMP ___ AIC BIC
CWM SLA 8 0,93 0,92 0,19 9,81 10,05

Coeficientes de regresion y estadisticos asociados
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Coef Est. E.E. LI(95%) LS(95%) T p-valor CpMallows VIF
const 3,95 0,42 2,93 4,97 9,47 0,0001
CWM Long. 7,21 0,78 5,30 9,13 9,21 0,0001 73,83 1,00

Cuadro de Anélisis de la Varianza (SC tipo Ill)

F.V. SC al CM F p-valor

Modelo. 10,66 1 10,66 84,80 0,0001
CWM Long. 10,66 1 10,66 84,80 0,0001
Error 0,75 6 0,13

Total 11,42 7
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