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rojos) o positivas (puntos verdes). Las lineas llenas representan el ajuste de un modelo
lineal significativo (valor p < 0.05) y la linea punteada a un ajuste marginalmente
SIgNITICAtIVO (VAIOT P < 0.1)..ciieieieieieeie ettt esraesne s 84

Figura 3.9. Tasa relativa de cambio (TRC) de la productividad primaria neta aérea
(PPNA) en funcion de la precipitacion media anual (1), la TRC de la precipitacion (2), y
la TRC de la temperatura (3), en mallines (puntos verdes) y estepas (puntos naranjas).
Cada punto corresponde a un area de mallin o estepa evaluada, para el periodo
comprendido entre los afios 2000 y 2019. Las lineas negras representan el ajuste de un
modelo lineal estadisticamente significativo (valor p < 0.05) para mallines. Para mayor
detalle de los modelos representados en esta figura ver el cuadro Bl. ...........ccccveveenen. 86
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Figura 3.10. Distribucién de la tasa relativa de cambio (TRC) de la productividad
primaria neta aérea (PPNA) en funcion de la TRC del desvio estandar espacial de la PPNA
en areas de mallin, para el periodo 2000-2019. Se caracterizaron cuatro posibles
sindromes de cambio en mallines, representados en colores: mejora (cuadrante I, verde);
degradacién leve (cuadrante Il, amarillo); degradacién moderada (cuadrante 111, naranja);
degradacion severa (cuadrante 1V, rojo). En los margenes de los cuadrantes se indica el
porcentaje y nimero de casos totales por cuadrante (n total = 648). La linea punteada gris
corresponde a 1a relaCion Lil........cccooiiiiiiieieieiere e 87

Figura 4.1. Ubicacion de los seis sitios de mallin en los que se realizaron los ensayos de
fertilizacion. Todos los sitios se localizaron en el noroeste de la provincia de Chubut,
Argentina (paneles 1y 2). Las unidades de vegetacion (Oyarzabal et al. 2018) en las que
se encontraron los sitios de mallin se muestran en color y con referencia numérica (mismo
color y numero que en fig. 2.1 del capitulo 2) (panel 2): (1) Estepa arbustivo graminosa,
en color bordo; (2) Estepa graminosa de Festuca pallescens, en rojo. Circulos blancos
numerados (paneles 2 y 3) corresponden a los sitios de mallin en los que se fertilizo: 1=
44°10°46.9"" lat. Sur, 70°33°20.15"" lon. Oeste; 2 = 44°0426.64 " lat. Sur, 70°27°05.42”
lon. Oeste; 3=43°5929.39"" lat. Sur, 70°50°01.8"" lon. Oeste; 4= 42°36"10.57" lat. Sur,
70°59°45.34” lon. Oeste; 5= 42°24°45.36" lat. Sur, 70°37°21.37” lon. Oeste; 6 =
42°20°56.06" lat. Sur, 71°08°47.21” lon Oeste. En escala de grises (mismos colores que
en Fig. 1.2 del capitulo 1) se muestran las unidades de vegetacion que presentaron algin
censo o area de mallin, correspondientes a los capitulos 2 y 3 (panel 2). Ademas, se
presenta la division politica en departamentos (lineas naranjas, paneles 2 y 3), la Ruta
Nacional 40 (linea celeste punteada, panel 2 y 3) y las localidades cercanas principales
(PANEI B). ettt et eana e e e reeeeareenre s 102

Figura 4.2. Productividad primaria neta aérea (PPNA, a y b) y eficiencia agronémica del
nitrégeno (EAN, c) obtenidas ante distintas dosis de nitrégeno (N), sin (1; seis sitios) y
con (2; tres sitios) fosforo (P), durante la primera temporada de fertilizacion en seis sitios
de mallin (sitio: 1, circulos vacios; 2, triangulo invertido; 3, circulos llenos; 4, rombos; 5,
cuadrados; 6, triangulo) que contaban con distinto porcentaje inicial de gramineas
promedio (20-30%, naranja; 30-40%, verde claro; 40-50%, verde oscuro; 50-60%, azul).
Cada punto representa una repeticion de cada tratamiento con fertilizacion en un sitio (a
y ¢). Las lineas representan los ajustes para cada sitio, producto de un modelo lineal que
modela la PPNA (b) y la EAN (c) en funcion de la dosis de N, sin (1) y con (2) P. Dicho
modelo considerd la interaccion de la dosis de N con los sitios, pero no con el P, dado
gue en una primera instancia se determino la ausencia de interaccion significativa del P
con las dosis de N y los sitios. Lineas continuas corresponden a un modelo lineal cuyo
valor de pendiente, dado por la dosis de N, fue significativamente distinto de 0 (valor p <
0101 TSP 116

Figura 4.3. Eficiencia agronémica del nitrégeno (EAN) en funcién de la proporcion
inicial de gramineas, durante la primera temporada de fertilizacion en seis sitios de mallin.
La linea continua representa los valores ajustados a partir de un modelo lineal mixto
(valor p < 0.05) para la fertilizacion con nitrégeno (N) tanto sin y con fosforo (P), donde
los tratamientos (combinaciones de dosis de N y P) fueron considerados como efecto
aleatorio (desvio estandar: intercepto = 0.001738; residual = 12.20). Cada punto
representa el valor de EAN para un determinado sitio y nivel de dosis de N............... 117
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Figura 4.4. Productividad primaria neta aérea (PPNA, a y b) y eficiencia agronémica del
nitrogeno (EAN) acumulada (c), obtenidas ante distintas dosis de N, sin (circulos) y con
(triangulos) fosforo (P), a lo largo de tres sitios (6, 4 y 5) y durante cuatro afios en cada
sitio. Los sitios se presentan de izquierda a derecha segun la profundidad promedio de la
napa freatica en primavera: 6, 36.1cm; 4, 23.8cm; 5, 23.1cm. Los colores diferentes
dentro de cada panel representan los afios de cosecha (2017, naranja; 2018, amarillo;
2019, verde; 2020, azul). Cada punto representa una repeticion de cada tratamiento y afio.
Las lineas continuas corresponden a un modelo lineal cuyo valor de pendiente, dado por
la dosis de N, fue significativamente distinto de 0 (valor p < 0.05). A su vez, el grosor de
las lineas corresponde a la fertilizacion sin (finas) 0 con (gruesas) P.........ccccocevveuennen. 119

Figura 4.5. Eficiencia agronémica del nitrogeno (EAN) acumulada (a) y proporcion de
gramineas (b) en funcion del afio de cosecha en cada uno de los tres sitios de mallin, para
cada dosis de nitrogeno (N; 0 (solo para la proporcién de gramineas), gris; 50, marron;
100, rosa; 150, violeta) sin (circulos y linea fina) y con (tridngulos y linea gruesa) fosforo
(P). Los sitios se presentan de izquierda a derecha segun la profundidad promedio de la
napa freatica en primavera: 6, 36.1cm; 4, 23.8cm; 5, 23.1cm. Cada punto representa el
promedio de EAN por afio de cada tratamiento. Lineas continuas corresponden a un
modelo lineal cuyo valor de pendiente para cada tratamiento fue significativamente
distinto de 0 (ValOr P < 0.05)...icuiiiieie e 122

Figura 4.6. Distribucion en cuatro cuadrantes de la eficiencia agronémica del nitrogeno
(EAN) acumulada en funcion de la proporcion de gramineas de los tratamientos
fertilizados respecto al testigo. Los datos se presentan para cada uno de los tres sitios de
mallin, para cada afio de cosecha (2017, naranja; 2018, amarillo; 2019, verde) y dosis de
N (50, circulos; 100, cuadrados; 150, triangulos) sin (simbolos llenos) y con (simbolos
vacios) fésforo (P). Los sitios se presentan de izquierda a derecha segun la profundidad
promedio de la napa freatica en primavera: 6, 36.1cm; 4, 23.8cm; 5, 23.1cm. En los
margenes de cada cuadrante propuesto se encuentra contabilizado el porcentaje total de
casos por cuadrante (en color negro) y el porcentaje de cada cuadrante correspondiente a
cada afio (misma paleta de colores mencionada anteriormente). .........ccccceeeeviverveeenne. 124

Figura 4.7. Nivel de la napa freatica por afio registrada en primavera al momento de
fertilizar (a) y su relacion con la eficiencia agronomica del nitrégeno (EAN) acumulada
(b) durante 4 temporadas en tres sitios de mallin. Los sitios se presentan de izquierda a
derecha segun la profundidad promedio de la napa freatica en primavera: 6, 36.1cm; 4,
23.8cm; 5, 23.1cm. En el panel b, cada punto representa un valor de EAN acumulada
registrado en una parcela experimental, fertilizadas con dosis crecientes de N (50, 100 y
150 kgN/ha) y sin o con fasforo (P, 25kgP/ha). Lineas continuas representan un modelo
lineal significativo (valor p < 0.05, D).....ccuoiiiiiii e 125

Figura 5.1. En el panel superior (a) se representa el area de estudio correspondiente a
Patagonia, donde se presenta el porcentaje de especies exdticas (escala color azul) de los
censos floristicos recopilados en mallines (a.1) y los sindromes de cambio en areas de
mallin (a.2). En el panel inferior (b) para cada sindrome de cambio se presenta el
promedio del porcentaje de especies exdticas (b.1) y el porcentaje de la superficie total
de mallin que representa (b.2). Las lineas verticales representan el desvio estandar (b.1).
Los sindromes de cambio representados en ambos paneles (a.2 y b) son cuatro: 1 (verde),
mejora; 2 (amarillo), degradacion leve; 3 (naranja): degradacion moderada; y 4 (rojo):
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degradacion severa. Dichos sindromes refieren a las tendencias de la productividad
primaria neta aerea (PPNA) (positiva o negativa) y de su heterogeneidad (positiva o
negativa) (capitulo 3, SECCION 3.3.3). ...oouiiiiiiiiieere s 140

Figura 5.2. Capacidad de carga promedio inicial (barras blancas) y final (barras grises)
del periodo 2000-2019 para cada sindrome de cambio (1, mejora, panel verde; 2,
degradacion leve, panel amarillo; 3, degradacién moderada, panel naranja; 4, degradacién
severa, panel rojo) y para el total de las areas de mallin (panel blanco). Las lineas
verticales representan el desvio estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas (valor p < 0.05; a partir de un ANOVA vy test de Tukey) entre sindromes y
el total, en la capacidad de carga inicial (letras mayusculas) y final (letras minusculas).
Letras distintas en mindscula y color azul indican diferencias significativas (valor p <
0.05; a partir de un ANOVA vy test de Tukey) entre la capacidad de carga inicial y final
para cada sindrome y para el total. La capacidad de carga se estimd para cada area de
mallin a partir del método de calculo propuesto por Golluscio et al. (1998). Es decir,
primero se estimo el indice de cosecha y luego la capacidad de carga a partir de las
siguientes ecuaciones: IC (%) = -5.71+0.7154*(PPNA)°%; Capacidad de carga (cabezas
ovinas ha) = (PPNA*IC/100)/consumo individual. EI consumo individual considerado
fue de 350 kgMS oveja® afio™. Para estimar el indice de cosecha (IC) y la capacidad de
carga iniciales se considerd la productividad primaria neta aérea (PPNA, en kgMS ha™*
afo™) de la primera temporada. En cambio, para estimar el IC y la capacidad de carga
finales se considero la PPNA final, estimada a partir de la siguiente expresion: PPN Asinal
= PPN Ainicia*(1+TRC)*8, donde TRC corresponde a la tasa relativa de cambio. Por otra
parte, en el eje de la derecha se presenta el cambio global de la capacidad de carga luego
de 19 temporadas (barras negras), expresada en numero de cabezas ovinas totales. Para
su célculo, primero se ponder6 la superficie de cada mallin por la diferencia entre la
capacidad de carga final y la inicial. Luego, se realizd la sumatoria de la ganancia o merma
total de ovinos para el periodo 2000-2019 de cada mallin, tanto para un subconjunto de
mallines de acuerdo a su sindrome de cambio como para el total de mallines.............. 142

Figura 5.3. Eficiencia agrondémica del nitrégeno (EAN) acumulada, obtenida ante
distintas dosis de N, sin (circulos) y con (triangulos) fosforo (P), a lo largo de tres sitios
(6,4 y5) y durante cuatro afios en cada sitio. Los sitios se presentan de izquierda a derecha
segun la profundidad promedio de la napa freatica en primavera: 6, 36.1cm; 4, 23.8cm;
5, 23.1cm. Los colores diferentes dentro de cada panel representan los afios (2017,
naranja; 2018, amarillo; 2019, verde; 2020, azul), en los que se cosechd en enero. Cada
punto representa una repeticion de cada tratamiento y afio, al igual que en la figura 4.4.c,
pero solo se muestran las repeticiones (casos) que presentaron una EAN mayor a 0
kgMS/kgN (73% de los casos totales). La linea roja horizontal corresponde a la EAN
acumulada de indiferencia promedio y la banda gris indica el rango de dicho valor
promedio (+/- un desvio estandar, 3.9 kgMS/kgN). La EAN acumulada de indiferencia se
estimd para cada afio y dosis de N y P, a partir de la relacion: AN ac.indif.afioi =

2 (costo fertilizacion) donde se estimo el costo de fertilizacion

Y1 dosis de N*(precio de venta del kg fardo - costo por kg enfardado)’

por ha, a partir del costo del fertilizante empleado en cada tratamiento (urea y SPT,
cotizados a junio de la primavera a fertilizar, Agroseries CREA,
http://nuevo.redcrea.org.ar:8888/) y el costo de su aplicacion por ha (Bobadilla S.,
comunicacion personal, 21 de abril 2023); el precio de venta por kg de un fardo de 25kg
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(obtenido a partir de comunicacion con productores de la zona); y el costo que implica
enfardar cada kg de fardo (Bobadilla S., comunicacion personal, 21 de abril 2023). ..144

Figura Al. Distribucion de frecuencia del porcentaje de censos por abundancia de
especies exoticas (0-25%; 25-50%; 50-75%; 75-100%), expresado en numero porcentual
de especies exoticas (barras negras) y cobertura exdtica (barras blancas).................... 176

Figura A2. Constancia relativa (a 'y ¢) y cobertura media relativa (b y d) por familia (a 'y
b) y género (c y d) para 392 sitios de mallines patagdnicos. Las familias y los géneros de
las especies que no se pudieron determinar se agrupan como "Desconocido™ en letras
grises. Las lineas horizontales representan la desviacion estandar. En cuanto a los géneros,
solo se presentan aquellos con valores de constancia relativa superiores al 5%, lo que
representd el 25% del total de géneros presentes en este conjunto de datos................. 177

Figura B1. Tasa relativa de cambio (TRC) de la productividad primaria neta aérea
(PPNA) (@) y TRC del desvio estandar espacial de la PPNA (b) en funcion de la
precipitacion media anual (1), la temperatura media anual (2), la TRC de la precipitacion
(3), y la TRC de la temperatura (4), en mallines (puntos verdes) y estepas (puntos
naranjas). Cada punto corresponde a un area de mallin o estepa evaluada, para el periodo
comprendido entre los afios 2000 y 2019. Las lineas negras representan el ajuste de un
modelo lineal estadisticamente significativo (valor p < 0.05) para mallines 0 ambos (linea
fina discontinua, sin diferencia entre sus pendientes). Panelesa.1, a.3 y a.4 son los mismos
representados en la figura 3.4. Para mayor detalle de los modelos representados en esta
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Figura B2. Boxplot de la tasa relativa de cambio (TRC) de la precipitacion y la
temperatura media anual registradas en areas de mallin y estepa para el periodo 2000 —

Figura B3. Relacion entre el coeficiente de variacion (CV) interanual de la productividad
primaria neta aérea (PPNA) y la PPNA media anual para diferentes biomas (rombos
negros), pastizales (cuadrados en escala gris), pasturas (triangulos en escala violeta), y
estepas (escala roja) y mallines (azul, verde claro y verde oscuro) de Patagonia (circulos).
Diferentes biomas de norte América (Knapp y Smith 2001); pastizales y estepas de
Mongolia (negro, Bai et al. 2008); pastizales templados de Argentina (gris oscuro, Irisarri
y Oesterheld 2020); pastizales templados de Uruguay (gris, Gutiérrez et al. 2020);
pastizales de zonas bajas (gris claro) y pasturas de loma (violeta) de la Pampa Deprimida
argentina (Durante et al. 2017); pasturas anuales (lila) y perennes de alfalfa (rosa) de la
region pampeana de Argentina (Ojeda et al. 2018); estepas (rojo, Jobaggy y Sala 2000;
marron, Irisarri et al. 2012; naranja, areas evaluadas en este capitulo) y mallines (azul,
Buono et al. 2010; verde oscuro, Irisarri et al. 2012; verde claro, &reas evaluadas en este
capitulo). Lineas verticales y horizontales representan el rango de variacion de la variable
dependiente e independiente, respectivamente, desde el minimo al maximo valor
registrado, para aquellos casos que no se cuenta con informacién detallada (Durante et al.
2017; Gutierrez et al. 2020). ......cooveieiieceee e 182

Figura C1. Eficiencia agrondmica del nitrogeno (EAN), expresada en kg de materia seca
(MS) por kg de N, registrada en diferentes tipos de recurso: pastizal natural (barras en
gris claro), pastura (barras en gris oscuro), cultivos agricolas (barras negras) y mallines
(barras verdes). Cada barra corresponde a un valor de EAN para cada sitio o ubicacion
geografica considerada, de acuerdo a un unico valor informado en la bibliografia o0 a un
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promedio de valores. No se discriminan las dosis de N, dado el amplio rango evaluado
entre los diferentes sitios (39 - 420 kgN/ha). Lineas punteadas representan el promedio
de EAN para cada tipo de recurso (mismos colores mencionados anteriormente), el cual
se muestra a la derecha de cada linea. A continuacion, se presenta el detalle del tipo de
recurso y/o la referencia bibliogréfica correspondiente a cada sitio o area (barra): (1)
Estepa degradada, Huang et al. 2019; (2) Bottaro y Zavala 1973; (3) Ayala y Carambula
1994; (4) Castells 1974; (5) Grecco et al. 1995; (6) Berretta 2005; (7) Rodriguez Palma 'y
Rodriguez 2017; (8) Pastura dominada por Lolium perenne y Agrostis capillaries, Abassi
et al. 2005; (9) Pasto miel (Setaria sphacelata), Fuentes Hidalgo 2019; (10) Agropiro
alargado (Thinopyrum ponticum), Scheneiter et al. 2020; (11) Agropiro, Barbieri et al.
2007; (12) Pastura consociada, Berardo y Marino 2000; (13) Pastura degradada (Ryegrass
perenne y Trébol rojo), Guaita et al. 1996; (14) Pastura degradada, Fontanetto y Keller
2005; (15) Ryegrass perenne (Lolium perenne), Alcoser Cabascango 2016; (16) Bromus
auleticus, De Battista y Costa 1997; (17) Festuca y Trébol blanco, Scheneiter y Pagano
1998; (18) Agropiro (Thinopyrum ponticum), Piaggio et al. 1998; (19) Agropiro, Piaggio
et al. 1998; (20) Pasto llordn (Eragrostis curvula), Aduriz et al. 1998; (21) Gatton panic
(Panicum maximun), Candotti et al. 2001; (22) Pastura polifitica, Berardo 1996; (23)
Festuca, Lattanzi y Mazzanti 1997; (24) Pastizales establecidos con Lolium perenne,
Cardenas et al. 2019; (25) Digitaria eriantha, Veneciano et al. 1997; (26) Pastura
polifitica, Berardo 1998; (27) Agropiro (Thinopyrum ponticum), Grecco et al. 1996; (28)
Festuca alta (Schedonorus arundinaceus), Islam y Adjesiwor 2020; (29) Agropiro
(Thinopyrum ponticum), Linari 1998; (30) Arroz, Shivay et al. 2001; (31) Girasol,
Alvarez et al. 2013; (32) Arroz, Trigo y Maiz, Zhang et al. 2012; (33) Generalidad de
cultivos agricolas, Dobermann 2005; (34) Arroz, Mahajan et al. 2012; (35) Arroz (Oryza
sativa L.), Singh et al. 2012; (36) Garcia Martinez et al. 2017; (37) San Martino 2003.
Algunas de estas referencias fueron recopiladas en otras fuentes: (2 a 4), (6) y (7) en
Madeira de Quadros 2019; (5), (11 a 13), (16 a 20), (22), (23), (25), (27), (29) y (31) en
Alvarez et al. 2013; (21) en Denda 2005; (26) en Guia de estudios Forrajes FAUBA,; (30),
(32), (34), (35) en Yadav et al. 2017 .........cceiieieeieieeie e 184
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Cuadro A2. Géneros presentes en cada una de las diez comunidades vegetales de mallines
(A —J). Se muestra la constancia, relativa a la cantidad de censos que componen cada
comunidad, y la cobertura promedio de los géneros en cada comunidad. Solo se muestran
los géneros que en la comunidad presentaron una constancia relativa mayor al 50%..178

Cuadro B1. Modelos de regresion multiple de (a) la tasa relativa de cambio (TRC) de la
productividad primaria neta aérea (PPNA) media anual y (b) la TRC del desvio estandar
(desvest) espacial de la PPNA, en funcién del tipo de vegetacion (TVeg, ya sea mallin o
estepa), de los controles ambientales, precipitacion media anual (PMA) y temperatura
media anual (TMA), y sus respectivas TRC (TRCpma Y TRCtma). En la primera columna
se indican los tres tipos de modelos evaluados, a partir de los que se representa la
asociacion de las variables dependientes mencionadas (a y b) con el TVegy: (1) la PMA,;
(2) la TMA,; (3) con ambos controles ambientales estandarizados (PMA_esty TMA _est);
(4) la TRCpma; (5) la TRCrma; (6) con ambas TRC (TRCpma Y TRCtma). Los modelos
(1), (2), (4) y (5) son aquellos representados graficamente en la figura B1. Para cada
variable dependiente incluida en los modelos se reportan los estimadores, el error
estandar, el valor p y el R? ajustado. El intercepto hace referencia a areas de estepa sin
efecto de las variables independientes. Los efectos significativos (valor p < 0.05) se
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PCOA: Analisis de coordenadas principales (por sus siglas en inglés)
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Titulo: Variacion espacial y temporal de la estructura y el funcionamiento de

humedales. Los mallines de la Patagonia.

RESUMEN

Los humedales de zonas aridas a subhimedas representan “oasis” de biodiversidad. A su
vez, su produccion primaria neta aérea (PPNA) es varias veces mayor respecto a
ecosistemas circundantes, dado, en parte, por la influencia de la napa freatica. Esto
determina que sean mas pasibles a intervenciones antropicas, mediante el uso pastoril y
su intensificacion productiva. El objetivo general de esta tesis fue conocer y comprender
la variacion de la composicion floristica y la PPNA de un tipo de humedal patagdnico,
los mallines. Ademas, se estudid su relacion con controles ambientales y actividades
humanas. Para ello, se trabaj6 con una recopilacion de censos floristicos, datos de PPNA
estimada a partir de informacion satelital y ensayos de fertilizacion. Los hallazgos
principales indican que estos humedales albergan casi el 15% de la riqueza floristica
patagonica, que un 30% de ésta esta representada por exdéticas y que la riqueza es mayor
hacia el sur de la region, representando otra excepcion al patron general de mayor
diversidad a menor latitud. Asociado a su PPNA, se observo una relacion positiva con la
precipitacion media anual (R?= 0.84). La pendiente de dicha relacion fue similar a la
observada en otros pastizales del mundo, pero la eficiencia en el uso de la precipitacion
fue mayor. Por otra parte, el 55% de su superficie evaluada presentd niveles severos de
degradacién. Por ultimo, la respuesta a la fertilizacion en la primera temporada estuvo
condicionada por la proporcion inicial de gramineas. A lo largo del tiempo, dicha
respuesta se asocié positivamente con el incremento de la proporcién de gramineas, pero
difirio con la influencia de la napa freética. Esta tesis avanzo en el conocimiento de la
estructura y funcionamiento de mallines, lo que permitira mejorar las estrategias para su

manejo y conservacion.
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Title: Spatial and temporal variation of the structure and functioning of wetlands.

Mallines of Patagonia

ABSTRACT

Wetlands from arid to sub-humid zones represent “oases” of biodiversity. In turn, its
aerial net primary production (ANPP) is several times higher than surrounding
ecosystems, due, in part, to the influence of the water table. This determines that they are
more susceptible to anthropic disturbances, through cattle grazing and its productive
intensification. The general objective of this thesis was to understand the variation of the
floristic composition and of the ANPP of mallines, a type of Patagonian wetland. In
addition, the effect of environmental controls and human activities were studied. To
accomplish this, a compilation of floristic surveys, ANPP data estimated from satellite
information and fertilization experiments were taken into account. The main findings
indicate that these wetlands host almost 15% of the Patagonian floristic richness, that 30%
of it is represented by exotics and that the richness is greater towards the south,
representing another exception to the general pattern of greater diversity at lower
latitudes. Similar to other grasslands of the world, a positive relationship was observed
between ANPP and the mean annual precipitation, but a higher efficiency in the use of
rain water was found for mallines. On the other hand, 55% of its evaluated area presented
severe levels of degradation. Finally, the initial proportion of grasses conditioned the
response to fertilization in the first season. Thereafter, this response was positively
associated with the increase in the proportion of grasses, but it differed under the influence
of the water table. This thesis contributes with the knowledge of the structure and
functioning of mallines, which will allow to improve strategies for their management and

conservation.
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1. CAPITULO 1 - Introduccién general



1.1 Problema y antecedentes

1.1.1 Vegas insertas en zonas aridas
Los humedales son un tipo de ecosistema cuya existencia depende de procesos recurrentes

de inundacion o saturacion del suelo y que estan constituidos por plantas adaptadas a
dichas condiciones (Cowardin et al. 1979; Brinson 1993; National Research Council
1995; Keddy 2000). En este sentido, si bien los distingue la presencia de biota adaptada
a inundacion recurrente, como especies de plantas hidrofiticas, y suelos hidricos o
sustratos hidromorficos (Kandus y Minotti 2018), no existe una definicion unica y
universalmente reconocida, posiblemente por la amplia diversidad de tipos, dimensiones
y localizaciones de estos ecosistemas (Mitsch et al. 2000). En general, se considera que
la vegetacion de los humedales es azonal (Mucina y Rutherford 2006), donde las
condiciones locales predominan por sobre los efectos del clima (Mitch y Gosselink 2007).
Sin embargo, Sieben (2019) determind que los factores caracteristicos de los humedales,
inundacion y anoxia, por si solos no suelen anular los demas factores ambientales, dado
que, en cierta medida, la vegetacion de los humedales también se ve afectada por los
mismos factores que gobiernan la vegetacion del paisaje circundante.

Cuando los humedales estan insertos en zonas aridas adquieren un rol fundamental
como proveedores de diversos servicios ecosistémicos, por ejemplo, como sostenedores
del nivel tr6fico de herbivoros y el ciclo del carbono (Belsky et al. 1999; Ni 2002; Paruelo
y Aguiar 2003; Ni 2004). Esta importancia radica en que concentran una alta
productividad vegetal en superficies relativamente pequefias, generalmente asociada a
una alta calidad nutricional, en medio de una matriz de baja productividad. Los humedales
son ecosistemas claves para el desarrollo y la sostenibilidad de los ambientes rurales, por
lo que se encuentran particularmente amenazados (Brinson y Malvérez 2002; Bruce y
Dufilho 2002; Greb et al. 2006; Irisarri et al. 2012; Niu et al. 2019; Yuan et al. 2019).

Como consecuencia del disturbio por accién humanay el cambio climatico, se encuentran



entre los habitats mas importantes en peligro y es comun que pierdan superficie,
condicion y biodiversidad (Perotti et al. 2000; Brinson y Malverez 2002; Junk 2002;
Honsova et al. 2007; Kandus et al. 2011; Moomaw et al. 2018).

Los “mallines”, areas de vegas caracteristicas de la Patagonia extra-andina, son
un caso de humedales insertos en una matriz &rida y semiarida (Brinson y Malverez 2002;
Mazzoni y Rabassa 2013), aunque también se encuentran en zonas con clima himedo y
de caracteristicas oceanicas al extremo sur de la region (Collantes et al. 2009; Oliva et al.
2017). La palabra “mallin” es un término proveniente de la lengua mapuche que significa
tierra pantanosa, bafiado o estero (Erize 1960) y ha sido ampliamente difundida en la
region, aunque en las provincias Argentinas de Santa Cruz y Tierra del Fuego también se
emplea ampliamente el término “vega” (Raffaele 1999; Bran 2004). Estas areas se ubican
en lineas de drenaje entre cerros y mesetas, dadas por la redistribucion del agua inducida
por la topografia (Marcolin et al. 1978). Se caracterizan por poseer un perfil saturado de
agua por largos periodos de tiempo, ya sea porgue se encuentran en posiciones relativas
bajas en el paisaje (localmente definidos como mallines de valle), o porque en el perfil de
drenaje se encuentra un obstaculo fisico que impide la percolacion profunda
(denominados mallines colgantes, Mazzoni y Vazquez 2004).

Los mallines manifiestan grandes fluctuaciones estacionales de la napa freética,
dadas por recargas y descargas en funcién del balance entre ingresos y egresos del agua
al ecosistema (Chimner et al. 2011; Enriquez y Cremona 2017a). Su balance hidrico se
expresa de forma similar al de otros humedales, a partir de la relacion entre el agua que
ingresa por precipitacion, aporte subterraneo y escorrentia superficial; con la que egresa
por evapotranspiracion, infiltracién-percolacion hacia la napa y escorrentia superficial
hacia areas vecinas (Richardson y Vepraskas 2001; Dawson et al. 2003) (Fig. 1.1). El

agua por escurrimiento superficial y subsuperficial que reciben los mallines suele ser una



fuente més importante que el aporte directo de las precipitaciones puntuales sobre el area
de interés (Mazzoni y Vazquez 2004). En la mayoria de la Patagonia las precipitaciones
se concentran en el periodo otofio-invernal (Jobbagy et al. 1995; Ledn et al. 1998), por lo
que en otofio-invierno hasta principios de primavera se produce un ascenso freatico, por
un lado, por las precipitaciones directas y, por otro, por el aumento en los caudales de las
vias de riego natural de los mallines, sean por escurrimiento superficial y sub-superficial
(Horne 2010; Chimner et al. 2011). A medida que avanza la estacion de crecimiento, de
la primavera al verano, el nivel freatico se deprime, producto de una disminucion de las
precipitaciones directas y del caudal de los cauces de riego natural (Utrilla et al. 2008).
El efecto de las precipitaciones directas sobre la PPNA de mallines seria menor al de los
cauces. Este ultimo es més complejo de dimensionar dado el componente espacial y
temporal de la cuenca, porque no solo incide el agua acumulada en ella sino su flujo
estacional, por ejemplo, por el derretimiento de nieve a lo largo de la estacion de

crecimiento.
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Figura 1.1. Fotografia de un mallin y su estepa lindante en el que se representa un esquema
conceptual del régimen hidrico en mallines patagonicos, el cual determina la presencia de especies



higrofitas y una productividad primaria neta aérea superior a la presente en la estepa. La fotografia
de este mallin (-42.946; -71.320) fue tomada desde el Cerro la Cruz, ubicado en la localidad de
Esquel, al oeste de la provincia de Chubut.

En términos generales, se sabe que en los mallines existen, al menos, tres
ambientes definidos principalmente por la influencia de la napa freatica (Boelcke 1957,
Collantes et al. 2009; Chimner et al. 2011). De esta manera, se ha planteado la existencia
de heterogeneidad dentro de un mismo mallin a causa de un gradiente de disponibilidad
de agua desde la zona central (sujeta a mayor humedad) hacia la periferia (de menor
humedad y, por lo tanto, méas similar a la estepa lindante), distinguiendo, ademas, una
zona intermedia entre ambos extremos del gradiente (Boelcke, 1957; Gandullo y Schmid
2001; Buono et al. 2010). Este gradiente de disponibilidad de agua determina diferencias
en las caracteristicas quimicas del suelo y de la vegetacion. Por ejemplo, la productividad
primaria neta aérea (PPNA) cambia de dos a tres veces desde la parte mas himeda a la
parte mas seca (Buono et al. 2010; Irisarri et al. 2012). Por su parte, la riqueza de especies
es menor en los sectores himedos que presentan condiciones de anegamiento temporal
respecto de los sectores con menor contenido hidrico (Vargas 2017). A su vez, zonas de
mallin con muy bajo contenido de humedad suelen presentar altos contenidos de sales,
alta conductividad eléctrica, altos valores de pH y la dominancia de una especie tolerante
a la salinidad, Distichlis spicata (Raffaele 1999; Bran 2004; Mazzoni y Véazquez 2004;
Chimner et al. 2011; Gaitan et al. 2011; Mazzoni y Rabassa 2013). Ademas del gradiente
de humedad, el pastoreo también determina diferencias en la composicion floristica y la
PPNA de mallines (Collantes et al. 2013). En particular, aquellas practicas que tienden a
cosechar una proporcion mayor de la PPNA disminuyen la cobertura vegetal.

Pese a cubrir una pequefia proporcion del area en Patagonia (Navarro et al. 2022),
los mallines representan focos de alta diversidad estructural y funcional a diferentes
escalas espaciales. Por lo tanto, son vitales en la provision de diversos servicios

ecosistémicos como, por ejemplo, la conservacion de la biodiversidad (Collantes y Faggi



1999; Gandullo y Schmid 2001; Neiff 2001; Brinson y Malvarez 2002; Gandullo y Faggi
2005; Perotti et al. 2005), la regulacion del flujo de agua en las cuencas (Collantes y Faggi
1999; Ciari 2009) y como sumideros de carbono (Enriquez y Cremona 2017a y b).
Ademas, son ecosistemas claves para el desarrollo y la sustentabilidad de los ambientes
rurales (Bruce y Dufilho 2002) y se desarrollan en ellos algunas de las principales
actividades economicas de la region. En este sentido, son fundamentales para la ganaderia
(Collantes y Faggi 1999; Paruelo et al. 2004; Buono et al. 2010; Irisarri et al. 2012), dado
que son determinantes de la receptividad del pastizal y, por lo tanto, de la carga animal
(Golluscio et al. 1998) y de la composicién de la estructura ganadera (Easdale y Gaitan

2010).

Al igual que sucede con otros humedales del mundo, los mallines patagonicos se
encuentran en peligro. Las principales amenazas a la que se encuentran expuestos estan
fuertemente asociadas al cambio climatico y/o al efecto del uso del suelo, representado
principalmente por el sobrepastoreo, la fertilizacion y la urbanizacion (Golluscio et al.
1998; Collantes y Faggi 1999; Brinson y Malvarez 2002; Paruelo y Aguiar 2003; Bran
2004; Perotti et al. 2005; Chimner et al. 2010; Collantes et al. 2013; Vargas 2017). A su
vez, estos procesos se ven exacerbados por la falta de proteccidn de estas areas dentro del
sistema nacional de areas protegidas (Crego et al. 2014), aunque recientemente se han
intentado identificar areas de mallin prioritarias para su conservacion (Epele et al. 2021).
El aumento de la temperatura en la regién (Rusticucci y Barrucand 2004; Lindsey y
Dahlman 2020) podria repercutir en el funcionamiento de los mallines. Ademas, la
ganaderia depende cada vez mas de estos ambientes. Por ello, se implementan practicas
como la fertilizacion, la cual produce cambios poco conocidos en la PPNA y en la

composicion boténica, especialmente si se aplica de forma reiterada en el tiempo.



Esta tesis se enfoca en responder interrogantes relacionados a la estructura y
funcionamiento de los mallines. Para ello, se definieron tres capitulos principales: el
primero concierne a la composicién floristica; el segundo a la variacion regional y local

de su PPNA,; y el tercero a la préctica de fertilizacion.

1.1.2 Cambios floristicos y su relacion con controles ambientales
Uno de los interrogantes ecoldgicos fundamentales se basa en responder qué determina

la distribucion de las especies. Por ello, describir la heterogeneidad espacial de la
vegetacidn y de sus determinantes es central a la ecologia (Whittaker 1972, 1975; Kolasa
y Pickett 1991; Perelman et al. 2005). A escala de paisaje la entidad definida es la de
comunidad (Braun Blanquet 1950). No obstante, el enfoque sobre las variaciones dentro
de ecosistemas azonales, como los mallines, se ha centrado en las poblaciones de especies
dominantes, a través del estudio de variaciones por ecotipos. Por ejemplo, ecotipos
asociados a diferentes latitudes en humedales dominados por Typha sp. (Totoras,
McNaughton 1974), o posiciones relativas del paisaje en ambientes costeros salinos
dominados por Spartina sp. (Di Bella et al. 2014a y 2014b).

En términos generales, la variacion de la composicion floristica de las
comunidades es resultado de las diferencias dadas por el azar de la dispersion, la historia
de disturbios y las condiciones del ambiente bidtico y abidtico a las que las diferentes
especies responden individualmente (Keddy 1992; Perelman et al. 2005). A escala
regional, existe un gradiente de diversidad latitudinal general, en el que la riqueza de
especies aumenta a latitudes mas cercanas al ecuador (Stevens 1989; Hillebrand 2004;
Begon et al. 2006; Segovia y Armesto 2015). Sin embargo, si bien este gradiente es un
patrdn espacial general, existen excepciones (Visser et al. 2014; Segovia y Armesto 2015;
Gaucherel et al. 2018; Kinlock et al. 2018). A su vez, la riqueza de especies aumenta a

mayor heterogeneidad espacial dentro de un mismo nivel de latitud (Graham y Duda



2011). A escala local, la diversidad de especies generalmente se relaciona con la
diversidad regional, aunque las interacciones locales pueden modificar la diversidad a
nivel de la comunidad (Stevens y Willig 2002).

Uno de los mecanismos que determina el gradiente de diversidad mencionado es
el clima (Field et al. 2009). La accién de la temperatura sobre el metabolismo de las
especies influye en el equilibrio de las tasas de especiacion y extincion, determinando la
riqueza de especies (teoria metabdlica de la biodiversidad, Rohde 1992; Allen et al. 2002;
Stegen et al. 2009; Simova et al. 2011). A su vez, los rangos geograficos en que se
distribuyen las especies, a medida que nos acercamos al ecuador, son producto de una
especializacién ecoldgica dada por un conjunto méas pequefio de condiciones climaticas,
es decir, a una mayor variedad de habitats a mayor cercania a los tropicos (Stevens 1989).

La invasion por parte de especies exoticas es una de las amenazas que se asocian
a la extincion de especies y, por lo tanto, inciden sobre la diversidad (Murphy y Romanuk
2014; Bellard et al. 2016). Lonsdale (1999) plante¢ la existencia de diferencias en el grado
de invasion entre biomas y determind que la riqueza de especies exoticas aumenta
linealmente con la riqueza de especies nativas, atribuyendo este patron a que ambos tipos
de especies responden a mayor diversidad de habitat, sin que exista una relacion causal
entre ambas. Parte de la variacion en la abundancia de especies exdticas entre regiones
provendria de las variaciones en la presion de propagulos, introducidos por las actividades
humanas (Lonsdale 1999; Murphy y Romanuk 2014). Por ejemplo, en pastizales muchas
especies son dispersadas por los herbivoros domésticos a partir de la deposicion de
propagulos o a la sujecién de estos a la superficie del animal (Oesterheld y Semmartin
2011). Otra fuente importante de dispersion son las practicas agricolas que, con fines
productivos, permiten la introduccion de especies o grupos funcionales de especies, por

ejemplo, especies fijadoras de nitrogeno como las leguminosas. A su vez, el éxito de



invasion de especies exoticas estaria determinado por la disponibilidad de recursos (Davis
etal. 2000). En este sentido, la fertilizacion promoveria la invasion (Stohlgren et al. 1999;
Davis et al. 2000; Fargione y Tilman 2005; Leishman y Thomson 2005).

Las comunidades vegetales de los mallines han sido descriptas desde hace mas de
60 afios (Boelcke 1957; Bran et al. 1998; Gandullo y Schmid 2001; Bran 2004; Utrilla et
al. 2004; Gandullo y Faggi 2005; Collantes et al. 2009; Chimner et al. 2011; Gaitan et al.
2011; Filipové et al. 2013; Utrilla et al. 2014; Vargas y Mazzoni 2014; Grima et al. 2015;
Vargas 2017). A partir de dichas descripciones, se sabe que los periodos de inundacién
que acontecen en mallines, debido a las grandes fluctuaciones estacionales del nivel de la
napa freatica (Mazzoni y Vazquez 2004; Chimner et al. 2011; Enriquez y Cremona
2017b), determinan que su vegetacion se caracterice por contener especies higrofitas
(Perotti et al. 2005). En este sentido, es comUn encontrar en mallines algunas especies
nativas graminoides, como Juncus balticus, Carex gayana y Eleocharis nubigena. Sin
embargo, las gramineas y las hierbas latifoliadas también son importantes en sus
comunidades vegetales. En cuanto a las gramineas, existen algunas especies que suelen
ser dominantes, ya sean nativas, como Festuca pallescens, o exdticas, como Poa
pratensis, Holcus lanatus y Phleum pratense (Boelcke 1957; Gandullo y Schmid 2001;
Bran et al. 2004; Gaitan et al. 2011; Collantes et al. 2013; Vargas 2017). Respecto a las
hierbas latifoliadas, algunas especies que cominmente se encuentran son nativas no-
leguminosas, como Acaena magellanica y Caltha sagittata, exdticas no-leguminosas,
como Taraxacum officinale, o exoéticas leguminosas, como Trifolium repens (Boelcke

1957; Gaitan et al. 2011; Collantes et al. 2013).

A pesar de las diversas descripciones existentes en areas de mallin, no se cuenta
con una sintesis que cuantifique y describa la riqueza total de especies a nivel regional. A

su vez, hay otros aspectos que alun no han sido explorados o permanecen poco claros. Por
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un lado, no se han descripto los posibles patrones de variacion en la abundancia de
especies o grupos funcionales a lo largo del gradiente regional. Por lo tanto, se desconoce
si los mallines cumplen con el patron espacial del gradiente de diversidad latitudinal. Por
otro lado, tampoco se describio el grado de invasion de especies exoticas, ni la
distribucién espacial de las comunidades vegetales de mallines a lo largo de todo el

gradiente latitudinal en el que se ubican.

1.1.3 Variacion espacial y temporal de la PPNA y sus relaciones con controles
ambientales.

En areas de pastizales, el estudio sobre los controles biofisicos sobre la PPNA se centrd
en sistemas en equilibrio con el clima (Jenny 1941; Lauenroth y Sala 1992; Oesterheld et
al. 2001; Fabricante et al. 2009). Por ejemplo, la variacion regional de la PPNA de
pastizales y estepas estd fuertemente correlacionada con la precipitacion media anual
(Sala et al. 1988; Huxman et al. 2004; Del Grosso et al. 2008; Sala et al. 2012). Por su
parte, la variacion relativa temporal (interanual) de la PPNA también varia a través de
gradientes climaticos regionales y esta negativamente relacionada con la PPNA media
anual (Oesterheld et al. 1998; Jobbagy et al. 2002; Bai et al. 2008) y, por ende, con la
precipitacién media anual (Oesterheld et al. 1998; Knapp y Smith 2001; Jobbagy et al.
2002). Adicionalmente, la PPNA se encuentra correlacionada con la precipitacion o la
PPNA de afios anteriores (Jobbagy y Sala 2000; Oesterheld et al. 2001; Durante et al.

2017).

En términos generales, la relacion entre la PPNA y su principal control, las
precipitaciones, se ha descripto por medio de dos modelos conceptuales
complementarios, el espacial (Sala et al. 1988) y el temporal (Lauenroth y Sala 1992).
Estos modelos indican que la PPNA presenta una relacion positiva con la precipitacion.

Sin embargo, existen diferencias entre ambos modelos. EI modelo espacial, propuesto por
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Sala et al. (1988) para pastizales de EEUU, describe la relacion lineal entre la PPNA 'y la
precipitacion a lo largo de un gradiente regional, es decir entre sitios entre los que cambia
la estructura de la vegetacion. Por su parte, el modelo temporal, propuesto por Lauenroth
y Sala (1992), también describe la dependencia de la PPNA con las precipitaciones
mediante una relacion lineal, pero de un ecosistema particular a través de una serie
temporal de precipitaciones, es decir, dentro de una misma comunidad vegetal. Un
aspecto sobresaliente es que ambos tipos de modelos presentan estimadores diferentes
(pendientes) y que las pendientes de los modelos temporales cambian a lo largo de un

gradiente regional (Paruelo et al. 1999).

En contraste a lo que sucede en pastizales que se encuentran en equilibrio con el
clima, las variaciones regionales y temporales de la PPNA de humedales insertos en
ambientes aridos y semiaridos, como los mallines, y su relacion con controles ambientes
han recibido mucha menos atencion. En la década del 2000 se observd una tendencia
negativa de la PPNA anual a través del tiempo en buena parte del hemisferio Sur, en
general, (Zhao y Running 2010) y de la Patagonia extra-andina, en particular (Oliva et al.
2017; Garcia Martinez et al. 2017a). Sin embargo, los estudios existentes para la
Patagonia (Oliva et al. 2017; Garcia Martinez et al. 2017a) se llevaron adelante sin
discriminar las areas de estepa de las areas de mallin. Las primeras, tienen una fuerte
relacion con las precipitaciones (Jobbagy y Sala 2000, Fabricante et al. 2008, Veron y
Paruelo 2010, Gaitan et al. 2014) y en buena parte de esta region las precipitaciones
disminuyeron a través del tiempo durante la década del 2000 (Zhao y Running 2010;
Oliva et al. 2016), incrementando la frecuencia e intensidad de los eventos de sequia
(Spinoni et al. 2019). Ademas, en &reas de estepa se cuenta con una amplia red de
monitoreo de la vegetacion y del suelo que abarca toda la region (MARAS, Oliva et al.

2020), a partir de la cual se registrd una tendencia dominante a la pérdida de cobertura
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vegetal en dichas éreas entre 2008 y 2012 (Oliva et al. 2017). No obstante, no se cuenta
con una red similar en mallines y no se sabe cémo fueron las posibles tendencias de su
PPNA y, por lo tanto, se desconoce si se asemejan 0 no a aquellas encontradas en las

areas de estepa.

Conocer y comprender las variaciones regionales y temporales de la PPNA y su
relacion con controles ambientales en ambientes de mallin resulta primordial,
especialmente en el contexto actual de cambio climéatico global (Lindsey y Dahlman
2020). Estudios previos a escala local, en un gradiente de 470mm al norte de Patagonia,
determinaron una asociacion positiva, pero débil, entre la PPNA de mallines y la
precipitacion (Enriquez y Cremona 2018a). A su vez, se determin6 que algunos mallines
patagonicos poseen una PPNA media anual que duplica a la de areas similares del
hemisferio norte, posiblemente debido a que estos ultimos presentan un clima continental
con gran amplitud térmica entre estaciones, contrario al clima patagonico que esta
influenciado por los océanos y cuya amplitud de temperatura ambiente méas baja puede
extender la temporada de crecimiento (Irisarri et al. 2012). Considerando que los mallines
se abastecen de otras fuentes de agua adicionales a la precipitacion que reciben de forma
directa, la temperatura ambiente podria ser un factor mas limitante que el agua y, a su
vez, cambiar su importancia relativa como control a lo largo de un gradiente regional. En
este sentido, recientemente se demostrd que existe una relacion positiva entre la dindmica
estacional de la PPNA y la temperatura ambiente dentro de mallines (Irisarri et al. 2022).
En particular, se observo este patron en el periodo del inicio de la estacion de crecimiento,
es decir del momento de minima a maxima PPNA, entre junio y diciembre. Por lo tanto,
esto podria estar determinando que las precipitaciones sean un pobre descriptor de las
variaciones espaciales y temporales de la PPNA, en constraste a lo observado en otros

pastizales (ej. Lauenroth y Sala 1992; Sala et al. 2012).



13

En mallines se han propuesto distintos modelos de estados y transiciones (Del Valle
1993; Aguiar y Paruelo 2003; Gandullo et al. 2011; Collantes et al. 2013; Enriquez y
Cremona 2018b) que dan cuenta sobre el deterioro en estos ambientes, el cual puede
conducir a condiciones irreversibles. Uno de los mecanismos que lleva a su deterioro es
el sobrepastoreo, el cual genera reemplazo de especies y disminuye la cobertura vegetal,
lo que induce a una mayor tasa de evaporativa del suelo y a la intensificacion de procesos
de erosién y concentracion de sales (Gandullo et al. 2011). De esta manera, los cursos
que aportan agua dentro de un area de mallin se comienzan a erosionar, produciendo
carcavas, y a actuar como una red de drenaje (Paruelo y Aguiar 2003). Durante este
proceso es esperable que la PPNA media del mallin disminuya a lo largo del tiempo y
que su heterogeneidad aumente, hasta cierto punto, donde la PPNA es muy baja y la
heterogeneidad disminuye. Dicho aumento de la heterogeneidad se deberia a la existencia
de areas que se secaron y otras que aun no lo hicieron. Si bien en distintos mallines se han
evaluado sus estados y transiciones, no se han caracterizado regionalmente sus posibles
sindromes de cambio asociados a las tendencias de la PPNA y de su heterogeneidad en

las ultimas dos décadas.

1.1.4 Disponibilidad de nutrientes y el impacto de la fertilizacion
Las plantas utilizan los nutrientes absorbidos principalmente para la produccion de

nuevos tejidos (Chapin 2002). A escala global, el nitrégeno (N) y el foésforo (P) son
nutrientes minerales esenciales (Chapin 2002; Barker y Pilbeam 2015). Estos nutrientes,
N y P, frecuentemente presentan una baja disponibilidad que limita la PPNA en distintos
tipos de ecosistemas (Elser et al. 2007; LeBauer y Treseder 2008; Yahdjian et al. 2011;
Fay et al. 2015, Ros et al. 2020), incluso en distintos tipos de humedales (Bridgham et al.

1996; Verhoeven et al. 1996; Van Duren y Pegtel 2000; Venterink et al. 2001).
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La mayor parte del N absorbido por las plantas es en forma de nitrato (NOs.) y
amonio (NH4"), y logra estar disponible a través de la descomposicion de la materia
orgénica del suelo (MOS) (Chapin 2002). Durante dicho proceso, el N organico del suelo
primero es transformado a NH." (amonificacion) y luego a NOs. (nitrificacion) (Chapin
2002; Bernal 2003). La amonificacion puede producirse por bacterias anaerébicas en
condiciones de reduccién. En cambio, la nitrificacion solo puede darse por bacterias
aerdbicas. Las tasas del proceso de mineralizacion de la MOS, estan condicionadas por
factores como la temperatura, las condiciones de 6xido reduccién (concentracion de
oxigeno), la humedad y el tipo de MOS (Howard y Howard, 1993; Bernal 2003). A su
vez, cuando prevalecen condiciones anaerdbicas, algunos microorganismos tienen la
habilidad de obtener el O>del NO>- y NOs. mediante el proceso de denitrificacion (Chapin
2002). En dicho proceso, se libera N en estado gaseoso (N2 y N2O) hacia la atmdsfera
implicando pérdidas de N del suelo (Chapin 2002).

En cuanto al P, éste se encuentra en los suelos tanto en forma organica como
inorganica y el contenido total de este nutriente depende de la naturaleza del material
madre del suelo, y de los procesos que en él ocurren (Echeverria y Garcia 2014). Las
plantas adquieren el P desde la solucion del suelo y, a diferencia del N, el P en el suelo es
mas estable y no sufre procesos de lixiviacion ni volatilizacion (Barber 1995). No
obstante, el P mineral, que se encuentra en la solucion del suelo como H,PO4”y HPO4*
(Lindsay 1979), interactia con las particulas del suelo determinando que su
disponibilidad para las plantas esté condicionada por el pH del suelo. La retencion de P
en el suelo es minima, y maxima la disponibilidad para las plantas, cuando el pH del suelo
se mantiene entre 5.0 y 7.0 (Barrow 2017; Ros et al. 2020). La retencién de P seria alta
a pH < 5 porque aumenta la precipitacion como fosfatos de Fe y Al, y a pH > 7 porque

precipita como fosfatos de Ca poco solubles (Ros et al. 2020). Por lo tanto, la aplicacion
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de fertilizantes fosforados produciria mayores respuestas en rendimiento, tal como se

observo en ambientes de pastizales (Ros et al. 2020).

En los humedales, el ingreso de N a la matriz del suelo se da principalmente a
través de la fijacion microbiana del N atmosférico (Verhoeven et al. 1996). A su vez, el
ciclo de N esta fuertemente influenciado por la temperatura y las condiciones anaerobicas
dadas por el contenido hidrico y de materia organica (Reddy y DeLaune 2008; Jun-Quin
et al. 2009). En este sentido, el tiempo en el que el suelo del humedal permanece con agua
en superficie condiciona las reacciones de mineralizacion del N, al modificar el tenor de
O2 y la temperatura del suelo. Por ejemplo, en humedales de Europa se determino que el
N es el nutriente que mas frecuentemente co-limita la PPNA (Venterink et al. 2001) y que
su disponibilidad presenta una relacion negativa con el nivel de la napa freatica y/o el
contenido de humedad del suelo. Es decir, dicha disponibilidad es menor a mayor
humedad o cercania de la napa a la superficie, debido a que la tasa de mineralizacion y
nitrificacion de N se ven reducidas (Grootjans et al. 1985; Berendse et al. 1994; Venterink
et al. 2001; Hefting et al. 2004). Ademas, en humedales es frecuente que la limitacion de
la disponibilidad de N sea producto de elevados contenidos de carbono (C) en el suelo
que lo inmovilizan, y no por una baja concentracion de N en el suelo (Liu et al. 2017).
Por su parte, el P ingresa a la matriz del suelo de humedales a través del flujo de agua
(Verhoeven et al. 1996). En cuanto a la disponibilidad de P, ésta también se encuentra
sujeta a la humedad del suelo del humedal. En este sentido, la dindmica y la calidad
guimica del agua freatica serian determinantes de las limitaciones de P para el crecimiento
de la vegetacion, dado que la disponibilidad de P se ve limitada a altas concentraciones
de calcio (Ca), aluminio (Al) y/o hierro (Fe) (Verhoeven et al. 1996). Por ejemplo, en un
amplio rango de humedales se determiné que la disponibilidad de P disminuye cuando el

suelo se encuentra muy seco, producto de un incremento en la formacion de complejos
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de Fe-P dado por la presencia de Fe**, o muy hiimedo, debido a que el hierro se encuentra
en su forma reducida (Fe?*) (Grootjans et al. 1985; Richardson y Marshall 1986; Van
Duren y Pegtel 2000; Venterink et al. 2001; Venterink et al. 2002). Ademas, en mallines
cordilleranos, la limitacion de P también puede estar asociada a la presencia de ceniza
volcanica, dado por la presencia de aléfanos que retienen P (Enriquez 2008). Por otra
parte, debe considerarse que el contenido de P en el suelo ird disminuyendo ante cosechas
sucesivas del material vegetal para la confeccion de reservas (por ej. heno) o por el
pastoreo de animales que luego se van del potrero fertilizado, lo cual también implicara

limitaciones de P a largo plazo (Verhoeven et al. 1996).

Dadas las condiciones potencialmente restrictivas para la disponibilidad de Ny P
en ambientes de humedales como los mallines, surge la necesidad de adicionar fuentes
inorganicas de ambos nutrientes para incrementar su PPNA. En este sentido, la
fertilizacion de pastizales es una practica implementada con el fin de aumentar la
productividad y calidad del forraje, o0 modificar la estacionalidad de la produccién. Al
mismo tiempo, se pretende mantener o mejorar la sostenibilidad del sistema mediante
contribuciones a la fertilidad del suelo (Drechsel et al. 2015). No obstante, la fertilizacion
en los sistemas pastoriles suele provocar cambios en la estructura de la vegetacion (Davis
et al. 2000; Seabloom et al. 2015; Harpole et al. 2016; Flores-Moreno et al. 2016). Por
ejemplo, en diferentes pastizales del mundo bajo un mismo protocolo (red global
denominada NutNet, https://nutnet.org), la fertilizacion increment6 la abundancia y
riqueza de especies exoticas y disminuyd la riqueza de nativas (Seabloom et al. 2015;
Flores-Moreno et al. 2016). Uno de los mecanismos de este patrén se asocia con la
aparicion de nuevos recursos (Davis et al. 2000). Al adicionar un recurso limitante se
reduce el nimero o dimensionalidad de los factores limitantes (Harpole et al. 2016). Esta

liberacion de recursos por el agregado antropico permitiria que varios tipos de especies
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exoticas establecidas pueden beneficiarse dependiendo de la cantidad, estacionalidad y

tipo de nutriente agregado.

En pastizales es esperable que las comunidades con mayor dominancia de
gramineas (pastos) tengan una mayor respuesta a la fertilizacion nitrogenada, debido a la
mayor dependencia de N y a que su potencial de crecimiento es, en general, mayor que
otros grupos taxondmicos como el de las leguminosas (Cowling 1982; Ledgard y Steele
1992; Suding et al. 2005; Xia et al. 2008, Rubio et al. 2013). Asociado a las gramineas,
en ambientes de mallin este grupo suele tener una presencia importante de especies
exoticas (Gaitan et al. 2011), las cuales podrian aumentar su abundancia con el agregado
de N. La posible dominancia de un grupo taxondémico particular podria tener efectos
negativos sobre la estabilidad de la productividad, asociado al “efecto portafolio”
(McNaughton 1977). Dicho efecto, establece que a mayor diversidad dentro de un sistema
(o comunidad vegetal), serda mayor la probabilidad de incluir especies con respuestas
distintas e independientes a las fluctuaciones ambientales, tendiendo asi a una mayor

estabilidad del funcionamiento (Oesterheld 2008).

La eficiencia en el uso de nutrientes (EUN) es un concepto de importancia critica
en la evaluacion del impacto de la fertilizacion en los sistemas de produccion
agropecuaria (Goulding et al. 2007). Una de las formas de evaluar la respuesta a la
fertilizacion es la eficiencia agronémica (EA), que se define como el cociente entre el
forraje adicional generado por la fertilizacion y la dosis de nutriente aplicada (Fixen et al.
2015). En general, al proveer nutrientes que limitan la productividad, la fertilizacion
permite aumentarla hasta un cierto punto, donde la EA es 6ptima. Es decir, donde se logra
el mayor aumento de productividad por unidad de nutriente aplicado. Luego de dicho
punto, la productividad continuara aumentando, pero a un ritmo decreciente, hasta llegar

a un maximo a partir del cual adicionar mas nutriente no aumentara la productividad
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(Fixen et al. 2015). Por lo tanto, la EA disminuira luego de alcanzar un éptimo y ello
estard determinado por condiciones edafoclimaticas, factores de origen, tiempo y lugar,
asi como por la implementacién de otras practicas culturales (Fixen et al. 2015). Por otra
parte, la EA en humedales puede verse afectada por elevados contenidos de agua durante
periodos muy prolongados, los cuales podrian conducir a una reduccion de la PPNA,

independientemente de la disponibilidad de nutrientes (Richardson y Vepraskas, 2001).

En el caso particular de los mallines, el uso de fertilizantes se ha propuesto como
practica agrondémica (San Martino 2003; Garcia Martinez et al. 2017b) en las partes méas
humedas y productivas (Nakamatsu et al. 2011 y 2013; Peralta et al. 2014; Garcia
Martinez et al. 2016), con el fin de incrementar la PPNA, y asi lograr mayores reservas
forrajeras. Sin embargo, las distintas experiencias que evaluaron el efecto de la
fertilizacion en mallines, no han determinado el impacto que puede generar esta practica
sobre la diversidad floristica, el nivel de invasion y, en consecuencia, sobre la PPNA, su

estabilidad temporal, y en la EA.

1.2 Objetivos y organizacion de la tesis
El objetivo general de esta tesis fue conocer y comprender la variacion de la composicion

floristica y la PPNA de un tipo de humedal patagénico, los mallines. Ademas, se estudio
su relacion con controles ambientales y actividades humanas. Con ese fin, se analiz6 una
recopilacion de censos de vegetacion en mallines, informacidn provista por sensores
remotos y una serie de experimentos de fertilizacion realizados en distintos sitios de

mallin.

Esta tesis comprende este capitulo de introduccion general, tres capitulos de
resultados originales y un capitulo final de discusién general. En el capitulo 2 se describio
la heterogeneidad y los patrones de variacion espacial de la composicion floristica de los

mallines y sus controles ambientales en un amplio gradiente latitudinal de la region



19

patagonica. En el capitulo 3 se evalud la variacién espacial y temporal de la PPNA en
mallines y su relacién con controles ambientales. En el capitulo 4 se evalu6 el impacto de
la fertilizacion nitrogenada y fosforada sobre la estructura y funcionamiento de la
vegetacion en distintos sitios experimentales establecidos en mallines del noroeste de
Chubut. Por altimo, en el capitulo 5 se destacan los aportes novedosos de los resultados
encontrados a lo largo de la tesis en el contexto del marco teérico abordado. Ademas, se
discuten las implicancias de estos resultados para la conservacion y el manejo de mallines

y se mencionan las perspectivas futuras que se derivan de esta tesis.

Los objetivos especificos de esta tesis fueron tres y cada uno fue abordado en un
capitulo de resultados originales. A continuacion, se detallan los objetivos especificos de

cada capitulo de resultados, junto con las hipdtesis y predicciones puestas a prueba:

Capitulo 2: EIl objetivo de este capitulo fue describir las variaciones espaciales
(regionales y locales) de la composicion floristica de mallines patagonicos y su relacién

con controles ambientales.

Con este primer objetivo se busco describir los patrones de variacion regional de
la composicion floristica de mallines y sus controles ambientales, a través de un amplio
gradiente regional. Para ello, se hizo énfasis, por un lado, en cuantificar el aporte relativo
de especies exoticas y la proporcion de los distintos habitos de crecimiento o grupos
taxondmicos, y por el otro, en describir la relacion entre la riqueza de especies de plantas
con la latitud, la precipitacion y la temperatura, y los cambios en la diversidad funcional
a través del gradiente regional. En términos generales, se sabe que existen, al menos, tres
ambientes definidos por la influencia de la napa freética (Boelcke 1957; Chimner et al.
2011). Sin embargo, es poco conocido el estado de invasion por especies exdticas.
Ademas, no se sabe si los cambios floristicos entre posiciones relativas dentro de un

mismo mallin son mas importantes que entre mallines a lo largo de un gradiente regional.
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Esto es de interés por motivos de conservacion y porque puede afectar la dindmica de la
PPNA vy, en consecuencia, la capacidad de ser aprovechados para la ganaderia. Las

hipotesis y predicciones asociadas a este objetivo fueron las siguientes:

Hipotesis 1: Debido a que los mallines obtienen buena parte del agua de procesos
de escurrimiento, la precipitacion directa serd un pobre descriptor de las variaciones
espaciales de la composicion floristica de estos ambientes y, por el contrario, la

temperatura ambiente sera un factor determinante.

Prediccion 1: La variacién de la precipitacion a lo largo del gradiente tendra un
efecto relativo menor que la temperatura sobre la composicion floristica, por lo que la
riqueza de especies en los mallines aumentara a latitudes més proximas al ecuador, en

concordancia con el gradiente de diversidad latitudinal (Hillebrand 2004).

Hipotesis 2: La heterogeneidad en la composicion floristica dentro de un mallin se
asocia a la disponibilidad de agua que depende principalmente de la influencia de la napa
freatica, lo cual genera variaciones iguales o mayores a las que se pueden dar en promedio

entre mallines a lo largo de un gradiente regional.

Prediccion 2: Las variaciones en la composicion floristica de mallines a escala local

seran iguales o mayores a las variaciones a escala regional.

Capitulo 3: EIl objetivo de este capitulo fue describir las variaciones espaciales
(regionales y locales) y temporales (interanuales) de la PPNA en mallines y sus relaciones

con controles ambientales.

Con este segundo objetivo se buscd describir la variacion espacial y temporal de
la PPNA de mallines de toda Patagonia y su relacion con controles ambientales. La

variacion regional (modelo espacial) de la PPNA de los mallines se ha estudiado
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parcialmente (Buono et al. 2010; Collantes et al. 2011, Irisarri et al. 2012). Sin embargo,
no existen evaluaciones regionales, ni modelos espaciales y/o temporales asociados a las
precipitaciones y la temperatura, que cubran las areas de mallines de toda la region. Por
ejemplo, los mallines se distribuyen desde los 50°S hasta los 35°S y las descripciones que
se realizaron s6lo cubren 2° de latitud (42°S a 40°S aproximadamente). Respecto a la
variacion temporal de la PPNA, se evalu6 la tendencia que presentaron los mallines a lo
largo de los afios. Ademas, se identificd si dicha tendencia posee un patron negativo
similar al detectado en las areas de estepa o si sus caracteristicas le permiten amortiguar
los efectos dados por la disminucion de las precipitaciones ocurrida en la década del 2000
(Zhao y Running 2010; Oliva et al. 2016). A su vez, se describe por primera vez el grado
de deterioro que presentan los mallines, en base a la dindmica de la PPNA (por su
tendencia) y de la heterogeneidad de los mallines (a través de la tendencia en el desvio
estandar espacial de la PPNA). Las hipotesis y predicciones asociadas a este objetivo

fueron las siguientes:

Hipdtesis 1: Debido a que los mallines obtienen buena parte del agua de procesos
de escurrimiento superficial y subsuperficial, su productividad esta parcial o totalmente
desacoplada de la precipitacion directa y otros factores serian responsables de su

variacion.

Prediccion la: En areas de mallin, la PPNA, su heterogeneidad y variabilidad
interanual se asociaran en mayor medida con la temperatura media anual que con la

precipitacion media anual.

Prediccidn 1b: La asociacion entre la PPNA y la temperatura media anual serd mas

pronunciada en mallines que en estepas.
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Prediccion 1c: El impacto de la disminucion de la precipitacion a lo largo del tiempo
sobre la PPNA sera menor en mallines que en estepas, por lo que las tendencias de la
PPNA en éareas de mallin seran inexistentes o menores a las observadas en areas de estepa

lindantes.

Hipotesis 2: Debido a que los mallines obtienen buena parte del agua de procesos
de escurrimiento, superficial y subsuperficial, y que aquellos ubicados en ambientes mas
aridos suelen poseer profundidades de napa mayores, el incremento en la frecuencia e
intensidad en los procesos de sequia tiene un impacto negativo mayor sobre mallines de

ambientes aridos que sobre otros ubicados en ambientes mas hiumedos.

Prediccion 2: Areas de mallin ubicadas en ambientes mas aridos, presentaran una
tendencia negativa de la PPNA y positiva de la heterogeneidad en el tiempo, mayor a la

existente en areas de mallin ubicadas en ambientes mas hiimedos.

Capitulo 4: El objetivo de este capitulo fue evaluar la practica de agregado de
nutrientes, N y P, a lo largo del tiempo en mallines, cuantificando su impacto sobre la

PPNA y la proporcion de gramineas, y la eficiencia agronémica del N (EAN).

Con este tercer objetivo se buscd cuantificar el impacto del agregado de dosis
crecientes de nutrientes, para N y solo un nivel de dosis para P, sobre la PPNA, la
proporcién de gramineas y la EAN en diferentes mallines patagénicos. Para ello, se
consider0 el impacto de la fertilizacion mediante dos aproximaciones espacio-temporales.

Las hipétesis y predicciones asociadas a este objetivo fueron las siguientes:

Hipétesis 1: Entre los grupos funcionales dominantes dentro de los mallines, el de

las gramineas es el de mayor capacidad de respuesta a la fertilizacion nitrogenada. Por lo
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tanto, durante la primera temporada de fertilizacion, la capacidad de respuesta a esta

practica estara mediada por la abundancia de este grupo.

Prediccion 1: La EAN sera mayor en mallines que presenten mayor proporcion

inicial de gramineas.

Hipdtesis 2: Dado que las especies exoticas suelen tener mayor habilidad
competitiva por los nutrientes que las nativas, el agregado de nutrientes reiterado en el

tiempo favorecera la dominancia de exaticas.

Prediccion 2: El agregado de nutrientes reiterado en el tiempo aumentard la
abundancia de especies exoticas, principalmente gramineas, y, en consecuencia,

aumentara la EAN.

Hipdtesis 3: Dado que la disponibilidad de agua condiciona la capacidad de
respuesta al agregado de nutrientes, la profundidad de la napa incidira sobre la respuesta

a la fertilizacion.

Prediccion 3: La EAN serd mayor cuando la napa se encuentre mas cerca de la

superficie y, ademas, se adicione P junto con N.

1.3 Area de estudio
El area de estudio se encontro circunscripta a la region patagénica, desde el sur del rio

Colorado hasta el extremo sur de la provincia Argentina de Tierra del Fuego, incluyendo
el sur de la Patagonia chilena (Fig. 1.2). El clima de esta amplia region es templado frio,
con un patrén que denota la influencia de la cordillera de los Andes y la latitud (Paruelo
etal. 1998; Oliva et al. 2017). A su vez, existe un marcado efecto de la topografia a escala
local sobre la temperatura (Oliva et al. 2017). La temperatura media anual oscila entre los
12°C en el norte y 3°C en el sur, con temperaturas minimas absolutas inferiores a -20°C.

La amplitud térmica varia entre 16°C en el norte y 5°C en el extremo sur de la region
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(Paruelo et al. 1998). Los fuertes y constantes vientos del oeste, provenientes del Océano
Pacifico, son dominantes y constituyen uno de los rasgos climéticos caracteristicos de

toda la region (Leodn et al. 1998; Paruelo et al. 1998).
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Figura 1.2. Mapa de la region patagonica correspondiente al area de estudio, ubicada al extremo
sur del continente americano (figura inserta en margen superior izquierdo). Se encuentran
representados los censos de vegetacion recopilados (puntos rosas; capitulo 2), las areas de mallin
a ser evaluadas mediante el uso de sensores remotos (poligonos verdes, capitulo 3) y los sitios de
mallin en los que se realizaron ensayos de fertilizacion (estrellas amarillas; capitulo 4). Las lineas
punteadas delimitan las unidades de vegetacion en Patagonia (IDE Chile 2017; Oyarzabal et al.
2018) y, a modo de referencia, se encuentran identificadas en escala de grises y con un nimero
aquellas que presentaron alguno de dichos censos, areas o ensayos de fertilizacion: 1: Estepa
arbustivo graminosa; 2: Estepa graminosa de Festuca pallescens; 3: Estepa graminosa himeda de
Festuca gracillima; 4: Bosque caducifolio de Nothofagus sp. y Selva pluvial templada; 5: Estepa
templada oriental de Festuca gracillima y Empetrum rubrum; 6: Estepa arbustiva serrana con
Colliguaja integerrima; 7 Estepa baja de Senecio algens y Oxalis compacta; 8: Estepa arbustiva
alta y graminosa arbustiva; 9: Estepa arbustiva baja; 10: Estepa graminosa seca de Festuca
gracillima; 11: Estepa templada oriental de Festuca gracillima y Chiliotrichum diffusum; 12:
Estepa mediterranea-templada oriental de Festuca gracillima; 13: Estepa arbustiva ecotonal con
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Prosopis denudans; 14: Matorral arborescente caducifolio templado-antiboreal andino de
Nothofagus antarctica y Chiliotrichum diffusum; 15: Estepa templada oriental de Festuca
gracillima y Mulinum spinosum. 16: Estepa arbustiva baja con Mulguraea tridens; 17: Estepa
arbustiva baja con Nardophyllum bryoides; 18: Estepa arbustiva con Chuquiraga avellanedae.
Linea negra gruesa y discontinua corresponde al Rio Colorado.

En cuanto a la precipitacion, su patron se encuentra determinado por el
movimiento estacional de los sistemas de baja y alta presion y las corrientes oceéanicas
ecuatoriales (Paruelo et al. 1998). Debido a esto, la precipitacion anual y estacional
disminuye hacia el este, mientras que su variabilidad aumenta en este sentido (Jobbagy et
al. 1995; Oliva et al. 2017). En el lado occidental de los Andes la cantidad de lluvia anual
supera los 2000 mm (Paruelo et al. 1998). En cambio, en la parte central de la Patagonia
extra-andina la precipitacion anual alcanza solo 125 mm en el centro-este y 500 mm en
la parte occidental (Jobbagy et al. 1995; Ledn et al. 1998). En la mayor parte de la region
la precipitacion se concentra en el periodo otofio-invernal (Jobbagy et al. 1995; Leon et
al. 1998), con un consecuente déficit hidrico estival muy marcado (Oliva et al. 2017). Sin
embargo, el sur de la region se ve afectado adicionalmente por masas de aire provenientes
del océano Atlantico, lo que resulta en una distribucion estacional mas uniforme de las
precipitaciones (Paruelo et al. 1998) al manifestar algunas lluvias adicionales,
especialmente en el verano en una estrecha franja oriental (Oliva et al. 2017). Esta
disminucion de la precipitacion de oeste a este determina un gradiente de tipos de
vegetacion: desde bosques y estepas graminosas, hasta estepas arbustivas y semidesiertos

(Soriano 1956; Movia et al. 1987; Paruelo et al. 2004).

Desde el punto de vista fitogeografico el area de estudio abarca los distritos
Subandino, Occidantal, Central, Golfo San Jorge, Payunia y Magallanico, dentro de la
provincia fitogeografica de la Patagonia (Soriano 1956; Cabrera 1976; Leon et al. 1998;

Oyarzabal et al. 2018). Desde el punto de vista fisondmico — floristico, la estepa es la
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vegetacion tipica, con numerosas variantes que dependen de la abundancia relativa de

gramineas y arbustos (Oyarzabal et al. 2018).



2. CAPITULO 2 — Variacion espacial de la composicion floristica de
mallines patagonicos y su relacion con controles ambientales
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2.1 Introduccion
Dentro de la amplia pregunta sobre qué determina la distribucion de las especies,
planteada en la introduccion general de esta tesis (capitulo 1), aparece la mencionada
relacion entre la riqueza de especies y la latitud (Stevens 1989; Hillebrand 2004; Begon
et al. 2006; Segovia y Armesto 2015), la cual se encuentra fuertemente regulada por la
accion de la temperatura sobre el metabolismo de las especies (teoria metabolica de la
biodiversidad, Rohde 1992; Allen et al. 2002; Stegen et al. 2009; Simova et al. 2011). Si
bien la predominancia de este gradiente de diversidad latitudinal es un patrén espacial
general, existen excepciones (Visser et al. 2014; Segovia y Armesto 2015; Gaucherel et
al. 2018; Kinlock et al. 2018). Sin embargo, y como fue mencionado en la introduccién
general, para muchos humedales del mundo adn no esta claro si se cumple 0 no con este

patrén espacial.

Dentro de estos ecosistemas, existen otros factores que pueden disminuir la
importancia relativa del clima en la distribucion espacial de la riqueza de especies. Estos
factores se pueden dividir en dos grupos principales: naturales, principalmente a través
del tipo de suelo (Bui 2013), la geomorfologia y la hidrologia (Mazzoni y Rabassa 2013),
e inducidos por el hombre, a través de cambios en el conjunto regional de especies y en
los regimenes de disturbio (Lonsdale 1999; Houlahan et al. 2006; Perelman et al. 2007,
Allen et al. 2009; Hodapp et al. 2018). Un aspecto importante de los humedales es que
las condiciones locales condicionan los efectos del clima, determinando que su
vegetacion posea caracteristicas contrastantes a la de los ambientes circundantes (Mucina
y Rutherford 2006; Mitsch y Gosselink 2007; Gradwell 2012; Sieben 2019). Al mismo
tiempo, la presion inducida por el hombre seria mayor en humedales respecto al ambiente
circundante, dado a la variedad de servicios que proveen (Golluscio et al. 1998; Mitsch y

Gosselink 2007). Algunas de las excepciones al gradiente de diversidad latitudinal se
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registraron en Sudameérica, tanto en areas de bosque (Segovia y Armesto 2015) como de
estepa (Gaitan et al. 2014), en donde se encuentran distintos tipos de humedales. Estas
areas de estepa, ubicadas en la Patagonia Argentina, presentaron una disminucion de la
riqueza de especies hacia sitios mas célidos, secos y con régimen de lluvia invernal mas
marcado (Gaitan et al. 2014). En este sentido, la particular hidrologia de los humedales
podria reducir la dependencia de su vegetacion a la precipitacion y, por lo tanto, conducir
a un patron espacial de diversidad de especies distinto al observado en las &reas de estepa
circundante (Jobbagy y Sala 2000; Verdn y Paruelo 2010). Sin embargo, aln se desconoce

qué tipo de factores son los que prevalecen, si los naturales o los inducidos por el hombre.

Para poder responder esta pregunta es necesario contar con descripciones
botanicas de humedales a lo largo de un amplio gradiente de latitud. Como se menciond
en la introduccion general de esta tesis, un tipo de humedal caracteristico de la Patagonia
y que se distribuye en un amplio gradiente regional son los mallines. Afortunadamente,
existen numerosas descripciones de las comunidades vegetales de mallines desde hace
mas de 60 afios (Boelcke 1957; Bran et al. 1998; Gandullo y Schmid 2001; Bran 2004;
Gandullo y Faggi 2005; Bonvissuto et al. 2008; Utrilla et al. 2008; Collantes et al. 2009;
Chimner et al. 2011; Gaitan et al. 2011; Filipova et al. 2013; Utrilla et al. 2014; Vargas y
Mazzoni 2014; Grima et al. 2015; Vargas 2017). Sin embargo, estas descripciones estan
fragmentadas y ninguna de ellas abarco individualmente todo el gradiente de latitud en el
que se ubican los mallines. De hecho, ninguna abarcé mas de cuatro grados de latitud, a
pesar que los mallines se ubican en un gradiente latitudinal de aproximadamente 18
grados (Crego et al. 2014). Por lo tanto, la compilacion de todos estos relevamientos en
una sola base de datos que cubra un amplio gradiente de latitud, cercano a los 18 grados,
permitiria responder si la distribucién de las especies en mallines cumple con el patron

espacial general del gradiente de diversidad latitudinal.
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Por otra parte, la compilacion mencionada permitiria responder otros dos
interrogantes regionales asociados. En primer lugar, parecen existir antecedentes
regionales contrapuestos, respecto al nivel de invasion de especies exoticas y la diversidad
funcional. Por un lado, las descripciones fragmentadas en amplias zonas de mallines dan
cuenta de la presencia de especies exdticas, hasta un punto tal que algunas de ellas son
indicadoras de una determinada comunidad local (Boelcke 1957; Gandullo y Schmid
2001; Gaitén et al. 2011; Collantes et al. 2013; Vargas 2017). Por otro lado, mediante
experimentos manipulativos, Raffaele (2004) observo una alta capacidad de resistencia
de ciertas comunidades vegetales de mallines a la invasion de especies exoticas
latifoliadas, dado que su persistencia sélo se vio favorecida mediante el sobrepastoreo.
En este sentido, en ambientes como los mallines, el pastoreo por grandes herbivoros
permite la permanencia de especies de plantas subordinadas debido al pastoreo diferencial
de las especies dominantes (Hillebrand et al. 2007), aumentando la diversidad funcional.
Al mismo tiempo, el pastoreo facilita la colonizacion por especies ruderales, menos
palatables o que presentan mecanismos de resistencia al consumo (Westoby et al. 1989;
Milchunas y Lauenroth 1993; Bakker et al. 2006), entre las cuales se podrian encontrar

especies exaticas (Parker et al. 2006; Eldridge et al. 2018).

En segundo lugar, no se explord la distribucidn espacial de las comunidades
vegetales de mallines a lo largo de todo el gradiente latitudinal en el que se ubican. Sin
embargo, y como se menciond en la introduccion general de esta tesis, los mallines en su
generalidad presentan, al menos, dos fisonomias distintivas, una parte central mas
himeda y otra periférica mas seca. Por lo tanto, es esperable que las comunidades estén
mayormente gobernadas por controles locales (ej. caracteristicas del suelo,

geomorfologia e hidrologia) que por regionales (ej. precipitacion y temperatura).
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2.1.1 Objetivo
El objetivo de este capitulo fue describir las variaciones espaciales (regionales y locales)
de la composicion floristica de mallines patagénicos y su relacion con controles
ambientales. Para ello, se definieron tres objetivos especificos. El primero fue cuantificar
la riqueza de especies floristicas y lograr una mayor comprension acerca de la
heterogeneidad floristica presente en mallines, considerando el aporte relativo de especies
exoticas y la proporcion de los distintos habitos de crecimiento (anuales o perennes y
herbaceas o arbustivas) o grupos taxondémicos (monocotiledoneas: gramineas Yy
graminoides; y dicotileddéneas: distinguiendo el grupo de leguminosas del resto). El
segundo objetivo fue evaluar la asociacion entre la riqueza de especies y la latitud a lo
largo de un gradiente de 18 grados de latitud, y caracterizar la asociacion entre la riqueza
de especies y dos controles ambientales, la precipitacion y la temperatura. EIl tercer
objetivo fue explorar si la distribucion espacial de las comunidades vegetales siguid

patrones locales o regionales.

2.1.2 Hipdtesis

Las hipétesis y sus predicciones asociadas fueron las siguientes:

Hipdtesis 1: Debido a que los mallines obtienen buena parte del agua de procesos
de escurrimiento, la precipitacion directa serd un pobre descriptor de las variaciones
espaciales de la composicion floristica de estos ambientes y, por el contrario, la

temperatura ambiente sera un factor determinante.

Prediccion 1: La variacién de la precipitacion a lo largo del gradiente tendra un
efecto relativo menor que la temperatura sobre la composicion floristica, por lo que la
riqueza de especies en los mallines aumentara a latitudes méas proximas al ecuador, en

concordancia con el gradiente de diversidad latitudinal (Hillebrand 2004).
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Hipotesis 2: La heterogeneidad en la composicion floristica dentro de un mallin se
asocia a la disponibilidad de agua que depende principalmente de la influencia de la napa
fretica, lo cual genera variaciones iguales 0 mayores a las que se pueden dar en promedio

entre mallines a lo largo de un gradiente regional.

Prediccion 2: Las variaciones en la composicion floristica de mallines a escala local

seran iguales o mayores a las variaciones a escala regional.

2.2 Metodologia

2.2.1 Area de estudio
El area de estudio correspondiente a este capitulo se encontr6 circunscripta a la regién

patagonica, desde el sur del rio Colorado hasta el extremo sur de la provincia Argentina
de Tierra del Fuego, incluyendo el sur de la Patagonia chilena (Fig. 2.1). En particular,
este capitulo se centrd en areas de mallin en las que se realizaron censos de vegetacién
(Fig. 2.1). El clima en la region, como se menciono anteriormente, es templado frio, con
fuertes y constantes vientos del oeste provenientes del Océano Pacifico (Capitulo 1,

seccion 1.3).
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Figura 2.1. Ubicacién de los censos de vegetacion en mallines patagénicos (puntos blancos) a lo
largo de 15 unidades de vegetacién de la Patagonia (IDE Chile 2017; Oyarzabal et al. 2018), al
extremo sur del continente americano (figura inserta en margen superior izquierdo). Las lineas
punteadas delimitan las unidades de vegetacion de Patagonia y se encuentran identificadas en
colores y con un numero aquellas que presentaron algun censo: 1: Estepa arbustivo graminosa; 2:
Estepa graminosa de Festuca pallescens; 3: Estepa graminosa himeda de Festuca gracillima; 4:
Bosque caducifolio de Nothofagus sp. y Selva pluvial templada; 5: Estepa templada oriental de
Festuca gracillima y Empetrum rubrum; 6: Estepa arbustiva serrana con Colliguaja integerrima;
7 Estepa baja de Senecio algens y Oxalis compacta; 8: Estepa arbustiva alta y graminosa
arbustiva; 9: Estepa arbustiva baja; 10: Estepa graminosa seca de Festuca gracillima; 11: Estepa
templada oriental de Festuca gracillima y Chiliotrichum diffusum; 12: Estepa mediterranea-
templada oriental de Festuca gracillima; 13: Estepa arbustiva ecotonal con Prosopis denudans;
14: Matorral arborescente caducifolio templado-antiboreal andino de Nothofagus antarctica y
Chiliotrichum diffusum; 15: Estepa templada oriental de Festuca gracillima y Mulinum spinosum.
Linea negra discontinua corresponde al Rio Colorado.

2.2.2 Datos
2.2.2.1 Recopilacion de censos floristicos
Para el presente capitulo se recopilaron y organizaron censos floristicos realizados en

diferentes areas de mallin a partir de 15 inventarios (Boelcke 1957; Bran et al. 2004;
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Utrilla et al. 2008; Chimner et al. 2011; Gaitan et al. 2011; Filipova et al. 2013; Utrilla et
al. 2014; Vargas y Mazzoni 2014; Grima et al. 2015; y seis no publicados). Todos los
censos recopilados tuvieron como objetivo caracterizar las comunidades vegetales y se
extendieron en casi 18 grados de latitud, abarcando del extremo norte al sur de la region.
La mayoria de los censos estaban georreferenciados, mientras que para aquellos sin
coordenadas especificas se utilizaron las citadas en la seccion del sitio de estudio
proporcionada en los inventarios. La base de datos compilada const6 de 546 registros. A
cada registro le correspondié un censo excepto en 21 casos, donde cada registro
correspondié a un conjunto de censos reunidos por su similitud floristica (Boelcke 1957;
Gandullo y Faggi 2005; Chimner et al. 2011; Grima et al. 2015). Por ejemplo, seis
“censos” del total de 546 del trabajo de Boelcke (1957) correspondieron a seis
comunidades definidas a partir del analisis de 191 censos (1957). En adelante, se llamara

“censos” a los registros de la base de datos.

2.2.2.2 Caracterizacion de la vegetacion

Se clasifico a las especies de cada censo a través de los siguientes criterios: nativas o
exoticas, anuales o perennes, herbaceas o arbustivas y monocotiledoneas: gramineas y
graminoides; o dicotiledoneas: leguminosas y no leguminosas, segun los criterios
establecidos en http://www.floraargentina.edu.ar/. Asimismo, se determind la division
faner6gama o no faner6gama y familia y se actualizaron los nombres de las especies que
poseian nomenclatura antigua (http://www.floraargentina.edu.ar/). La cobertura vegetal
fue registrada de diferentes maneras a través de los censos. En 387 de ellos se detallo la
cobertura por especie, mientras que en 144 los autores definieron un rango de valores de
cobertura (numérico o expresado en escala Braun-Blanquet) y en 15 solo determinaron

presencia-ausencia. En los censos con rangos de cobertura, se asignd un dnico valor
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numeérico de cobertura a cada especie, a través del valor promedio de dicho rango y se

relativizd la cobertura de cada especie de acuerdo con la cobertura total informada.

Se calcul6 la riqueza total de especies faner6gamas para cada censo. Ademas, se
estimo el nimero de especies, el porcentaje relativo de especies y la cobertura vegetal
para cada categoria de los cuatro criterios principales definidos (origen, ciclo de
crecimiento, habito de crecimiento y grupo taxonémico). Tres especies tuvieron origen
cosmopolita y fueron consideradas como nativas. La organizacion y el procesamiento de
la base de datos se realizaron utilizando Microsoft Excel y RStudio (version 4.0.2, R Core

Team 2020).

2.2.2.3 Obtencion de datos geograficos y climaticos

Ademas de la informacidn floristica, se registrd, para cada ubicacion geografica, dos
variables ambientales: precipitacion y temperatura; la altura sobre el nivel del mar; vy el
indice verde normalizado (IVN, NDVI en inglés), a traves de la plataforma Google Earth
Engine (Gorelick et al. 2017). Si bien el interés de este capitulo se centro en las variables
ambientales, se tomo en cuenta estas otras variables a fin de describir las comunidades
vegetales. Se obtuvieron registros de precipitacion a partir de estimaciones de
precipitacion mensual de 0.05° de resolucion para el periodo 2000-2015, generados por
el conjunto de datos de TerraClimate (Abatzoglou et al. 2018). Se obtuvo la temperatura
de la superficie terrestre, utilizada como proxy de la temperatura del aire, que fue
generada cada 8 dias y con una resolucién de 1 km, para el periodo 2000-2015, por el
producto MODIS MOD11A2 V6. Se obtuvieron datos de altura sobre el nivel del mar a
partir de informacion raster de resolucion de 30 m generada por el Centro de Investigacion

de Observacion de la Tierra JAXA (Tadono et al. 2014). Se obtuvo el IVN de un periodo
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compuesto de 32 dias, con una resolucion espacial de 30 m para el periodo 1996-2015,

generado por Landsat 5y 8 TM 32-Day NDVI Composite (Chander et al. 2009).

Se analiz6 anualmente la precipitacion, la temperatura y el VN para cada censo.
Para ello, se sumo la precipitacion desde mayo de cada afio hasta abril del siguiente, dado
que en la mayoria de la Patagonia las precipitaciones se acumulan en el periodo otofio-
invernal (Jobbagy et al. 1995; Ledn et al. 1998) y que mayo suele ser el primer mes en el
que la precipitacion supera la demanda atmosférica. La temperatura media anual se
considerd desde julio de cada afio hasta junio del siguiente, de acuerdo a la temporada
anual de crecimiento. Luego, se estim0 la precipitacion media anual y la temperatura
media anual para el periodo 2000-2015. Finalmente, se promedio el IVN entre septiembre
de cada afio y mayo del siguiente, la temporada de activo crecimiento, y luego se

promedio el periodo 1996-2015.

2.2.3 Analisis de datos

En cuanto al primer objetivo especifico, cuantificar la riqueza de especies floristicas y
lograr una mayor comprension acerca de la heterogeneidad floristica presente en mallines,
se utilizaron los 546 censos. Primero, se describid la riqueza floristica de especies
fanerégamas a través de dos indicadores, la diversidad gamma y, dado que algunas
especies pudieron no haber sido identificadas o avistadas durante el muestreo, se utilizd
el primer indice de Jacknife (Palmer 1990; Perelman et al. 2017). Para estimar este indice,
se excluyeron cinco de los censos que en realidad eran un conjunto de censos, dado que
se desconocia a cuantos censos representaba cada uno (Chimner et al. 2011). En segundo
lugar, se estimo la constancia, porcentaje de censos en el que se encuentra cada especie
(Braun-Blanquet 1950; Digby y Kempton 1987), la diversidad alfa, el nimero promedio

de especies por censo (Daly et al. 2018) y el indice de diversidad de Shannon (Begon et
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al. 2006). Para dichas estimaciones, se utilizaron 474 censos porque los 72 restantes
tenian algun grado de sintesis que impedia utilizarlos, ya sea por ser un conjunto de censos
o por no informar el total de las especies censadas. En tercer lugar, se realizd la
descripcion de la contribucion relativa de especies exdticas y de los distintos habitos de
crecimiento o grupos taxonomicos. Dicha descripcion fue realizada en 392 censos,
muestreados entre 1995 y 2015. La seleccion de dicha ventana de tiempo fue realizada a
fin de evitar sesgos dados por el periodo de muestreo (debido a que no seria conveniente
describir la proporcion de especies por origen para censos que sean temporalmente muy
distantes entre si), lo cual excluy6 a 80 censos correspondientes a la década del 80.

Ademas, se excluyeron dos censos sin datos de cobertura de especies.

Con respecto al segundo objetivo especifico, evaluar la asociacion entre la riqueza
de especies en mallines y la latitud a lo largo de un gradiente de 18 grados de latitud y
explorar la asociacion entre dicha riqueza con controles ambientales, y al analisis de la
prediccion la y 1b de este capitulo, se adoptdé un enfoque que consté de dos pasos.
Primero, se excluyeron todos los censos en los que la cobertura relativa estuvo
representada por mas del 10% de especies no identificadas y/o no fanerégamas, quedando
376 censos. En segundo lugar, se evalud la asociacion entre la riqueza de especies y la
proporcidn de especies exdticas con la latitud y los controles ambientales a través de dos
tipos de pruebas estadisticas: correlacion de Pearson y regresion de modelos lineales
generalizados (GLM, por sus siglas en inglés). Dado que las variables respuesta estaban
representadas por conteo de especies, sean estas nativas o exoticas, se utiliz6 la
distribucion de Poisson para ajustar los GLM (Crawley 2012). En cambio, cuando la
variable respuesta fue la proporcion de especies, se utilizd la distribucién binomial
(Crawley 2012). Se realizaron analisis de regresiones simples y mdaltiples y se

seleccionaron los modelos mas parsimoniosos utilizando el criterio de informacién de
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Akaike (AIC, por sus siglas en inglés; Crawley 2012). Las variables independientes,
precipitacion y temperatura, fueron estandarizadas para identificar cual tuvo mayor

influencia sobre la riqueza de especies y la proporcion de especies exdticas.

En cuanto al tercer objetivo especifico, determinar si la distribucion espacial de
las comunidades vegetales siguio patrones locales o regionales, y al analisis de la
prediccion 2 de este capitulo, se clasificaron los censos en comunidades, se caracterizaron
dichas comunidades y se evalud la importancia de patrones locales vs regionales. Antes
de la clasificacion, se reincorporaron a la base de datos de 376 censos algunos de los
censos de la década de 1980 (solo aquellos con cobertura relativa representada por una
cantidad menor o igual al 10% de especies no identificadas y/o no faner6gamas),
resultando en 451 censos. Ademas, al explorar la base de datos se detectaron dos
cuestiones importantes. Por un lado, las especies con baja constancia (< 5%)
representaron el 87% de las especies totales y una porcion considerable de la cobertura
de los censos en los que fueron encontradas. Por esta razon, se conservaron para el analisis
las especies con baja constancia. Por otro lado, el 21% de las especies fueron identificadas

solo hasta el género. Por esta razén, se decidio realizar los analisis a nivel de género.

Se clasificaron los censos en tipos de comunidades vegetales usando el método de
Ward (Legendre y Legendre 1998) con el coeficiente de similitud de Bray-Curtis (Bray y
Curtis 1957), a través del paquete vegan (Oksanen et al. 2020). De este modo, se
definieron comunidades y familias de comunidades (conjunto de comunidades mas
similares entre si) segun la similitud floristica. Para caracterizar las comunidades, se
calculd la diversidad beta de cada comunidad, como el cociente entre su diversidad
gamma Yy su diversidad alfa media (Magurran 1988), y se compar6 la estructura y
funcionamiento de las comunidades mediante la prueba de Kruskal Wallis. Asimismo,

con el fin de analizar si el arreglo espacial de las comunidades vegetales sigui6 patrones
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locales o regionales, se realizé una prueba Chi? para evaluar el grado de asociacion entre
las comunidades definidas y las principales unidades de vegetacion de Patagonia (IDE
Chile 2017; Oyarzabal et al. 2018). Adicionalmente, se determind la asociacion entre
similitudes floristicas y geograficas entre censos a través de un modelo de regresion
lineal. La similitud floristica, dada por el coeficiente de similitud de Bray-Curtis, se
determind en la clasificacion, mientras que la similitud geografica se determind a través
de la distancia euclidiana, la cual se calcul6 a partir de coordenadas geograficas. Ademas,
se determind la asociacion entre la riqueza de especies en mallines a escala local (censos)
y regional (unidades de vegetacion) a través de un modelo de regresion lineal. Finalmente,
se llevo a cabo un anélisis de coordenadas principales (PCOA, por sus siglas en inglés;
Hotelling 1933) a partir de datos de cobertura de géneros en cada unidad de estudio, a fin
de identificar y describir los principales gradientes en la composicion de especies
utilizando el paquete labdsv (Gower 1966). En este sentido, para identificar si los
principales gradientes en la composicion de especies estaban determinados por patrones
locales o regionales, se evaluo la asociacion entre los tres ejes principales del PCOA con
todas las variables consideradas (variables geograficas y ambientales) a partir del
coeficiente de correlacion de Pearson. Todos los analisis se llevaron adelante en el

ambiente R (version 4.0.2, R Core Team 2020).

2.3 Resultados

2.3.1 Riqueza floristica e invasion por especies exoticas
La composicion floristica de los mallines evaluados estuvo constituida por 51 familias,

164 géneros y 336 especies fanerogamas (Apéndice A: cuadro Al). De estas especies,
325 se identificaron a nivel de especie. Las 11 restantes se identificaron hasta el género,
el cual resulté ser diferente a los géneros de las especies identificadas hasta especie. La

diversidad gamma fue de 336 especies, 0 409 a partir de Jacknife, la diversidad alfa
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promedio fue 9 y el indice de diversidad de Shannon promedio fue 1.44. Del total de
especies de los mallines, el 28% fue exdtica (Fig. 2.2.a.1) y solo el 19% de los censos no
presentd especies exoticas. Incluso, alrededor del 30% de los censos contenian un 50% o
mas de especies exaticas y la cobertura de exdticas fue dominante en casi el 36% de los
censos (Apéndice A: Figura Al). Sin embargo, casi un 40% de los censos presenté menos
de un 25% de especies exoticas, cuya cobertura fue inferior al 25% (Apéndice A: figura

Al).

En la flora de los mallines evaluados hubo muchas méas especies perennes que
anuales (81 vs 19%). Las perennes fueron en su mayoria nativas, con las hierbas
latifoliadas no leguminosas predominando sobre las gramineas y graminoides (Fig. 2.2.a).
Por el contrario, entre las especies anuales prevalecieron las exoticas sobre las nativas
(Fig. 2.2.a). Sin embargo, y al igual que las perennes, la mayoria de las especies anuales
fueron dicotiledoneas vy, a diferencia de las perennes, las leguminosas presentaron un
porcentaje mayor que las graminoides (Fig. 2.2.a). En cuanto a las monocotileddneas, de
las cuales las perennes presentaron una mayor cantidad de especies que las anuales, las
gramineas prevalecieron sobre las graminoides y las nativas sobre las exoticas (Fig.

2.2.2).

Al considerar la cobertura de especies, la jerarquia entre los grupos cambio en
comparacioén con la diversidad de especies (Fig. 2.2.b). Si bien la cobertura en mallines
estuvo representada mayoritariamente por especies perennes, las exéticas representaron
una proporcion mayoritaria (Fig. 2.2.b). Entre las perennes, las dicotiledoneas y las
gramineas fueron co-dominantes, y en ambos casos prevalecieron las exoticas sobre las
nativas. Ademas, las gramineas y las leguminosas exoticas presentaron una cobertura
similar (Fig. 2.2.b). Entre las anuales, su cobertura exhibié un patron similar al de las

perennes, registrando una co-dominancia entre las gramineas y las dicotiledoneas. Sin
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embargo, entre las anuales la cobertura de especies exdticas predomind sobre las perennes
(Fig. 2.2.b).
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Figura 2.2. Porcentaje de especies (a) y cobertura media (b) de diferentes habitos de crecimiento
y grupos taxondmicos (hierbas no leguminosas perennes, hierbas leguminosas perennes,
gramineas perennes, graminoides perennes, hierbas no leguminosas anuales, hierbas leguminosas
anuales, gramineas anuales y graminoides anuales) de la flora nativa (barras verdes) y exética
(barras rojas). El grafico insertado (a.1) en el panel superior (a) corresponde al porcentaje total de
especies por origen. El porcentaje total de especies en el panel superior (a) corresponde a 180
especies completamente identificadas con informacion sobre el habito de crecimiento, grupo
taxonémico y origen. Las lineas verticales en el panel inferior (b) representan el desvio estandar
de las medias.

Tres familias estuvieron presentes en mas del 70% de los censos (Apéndice A:

figura A2.a). Estas familias fueron Poaceae (89.3%), Juncaceae (76.8%) y Cyperaceae
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(71.2%). Ademas, estas familias presentaron los valores medios de cobertura relativa mas
altos (Poaceae, 37.5%; Cyperaceae, 24.6%; Juncaceae, 23.8%; Apéndice A: figura A2.b).
En este sentido, otra caracteristica importante de los mallines fue que solo cuatro géneros
estuvieron presentes en méas del 50% de los censos (Apéndice A: figura A2.c) y al mismo
tiempo tuvieron algunos de los valores de cobertura méas altos (Apéndice A: figura A2.d).
Estos géneros fueron Juncus (méximo valor de cobertura absoluto registrado), Carex, Poa
y Taraxacum, y estuvieron presentes en el 75.8%, 61.2%, 59.9% y 57.7% de los censos,
respectivamente. Ademas, solo el 25% de los géneros estuvo presente en mas del 5% de
los censos Yy, de esos géneros, Distichlis (11.2% de constancia relativa) tuvo el valor
medio de cobertura relativa més alto (31.4%, Apéndice A: figura A2.c y d). También
hubo algunas especies raras que estuvieron presentes solo en uno 0 en unos pocos censos,
pero con la particularidad de que esas especies representaban una proporcion importante

de la cobertura (Apéndice A: cuadro Al).

2.3.2 Asociacion de la riqueza de especies con la latitud, precipitacion y
temperatura

La riqueza de especies en los mallines evaluados aumenté linealmente con el aumento de
la distancia al ecuador (r = 0.28, valor p < 0.001, Fig. 2.3.a.1). Segun el modelo ajustado,
la riqueza aument6 de 6 especies en el norte a 10 en el extremo sur (Fig. 2.3.a.1). La tasa
de aumento fue de aproximadamente 1 especie por cada 5 grados de latitud de distancia
desde el ecuador (Fig. 2.3.a.1). La riqueza de especies nativas también aumentd
linealmente con el aumento de la distancia desde el ecuador (r = 0.47, valor de p < 0.001).
Segun el modelo ajustado, la riqueza aumento de 2 especies en el norte a 7 en el extremo
sur. La tasa de aumento fue de aproximadamente 1 especie por cada 4 grados de latitud
de distancia desde el ecuador (Fig. 2.3.a.1). En contraste, la riqueza de especies exdticas
disminuy6 linealmente con el aumento de la distancia desde el ecuador, siguiendo el

gradiente de diversidad latitudinal esperado (Fig. 2.3.a.1; r = -0.27, valor p < 0.001).
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Segun el modelo ajustado, la riqueza de exoticas disminuyé de 3 especies en el norte a 2
en el extremo sur. La tasa de disminucién fue de aproximadamente 1 especie por cada 12
grados de latitud de distancia desde el ecuador. A medida que aumento la latitud, la
proporcion de especies exoticas en la comunidad floristica disminuyé (r = -0.33, valor p
< 0.001) del 53% en el extremo norte al 22% en el extremo sur (Fig. 2.3.b.1). Un aspecto
importante a considerar fue que, para el rango de latitud evaluado, la altitud a la que se
encontraban los mallines no implicé cambios en el gradiente de temperatura esperado, el

cual fue de -0.55°C por cada grado de aumento de latitud.

De los dos posibles controles ambientales, precipitacion y temperatura, prevalecio
este ultimo. La asociacion entre la riqueza total de especies y la temperatura fue negativa
(r = -0.18, valor p < 0.001), mientras que no fue significativa con la precipitacion (r = -
0.04, valor p = 0.6). Ademas, la precipitacion tampoco fue significativa de acuerdo al
modelo maltiple lineal generalizado. EI modelo més parsimonioso fue uno simple, en el
que la riqueza de especies aument6 en promedio 1 especie por cada 4.7°C de disminucién
en la temperatura promedio (Fig. 2.3.a.2). Un patrén similar se observo para la riqueza de
especies nativas, la cual present6 una relacion negativa con la temperatura (r = -0.30,
valor p < 0.001) y la precipitacion (r = -0.25, valor p < 0.001), donde también prevalecio
la temperatura. Por el contrario, se observd una relacion positiva entre la riqueza de
especies exdticas y los controles ambientales, precipitacion (r = 0.44, valor p < 0.001) y
temperatura (r = 0.17, valor p < 0.001). Aunque el coeficiente de Pearson presenté una
relacion significativa entre la riqueza de especies nativas o exéticas y la temperatura, al
considerar la proporcion de especies por origen, el efecto de la temperatura no fue
significativo segun una regresion multiple GLM. En cambio, el porcentaje de especies
exoticas aumentd en promedio un 1% por cada 19 mm de incremento en la precipitacion

promedio (Fig. 2.3.b.2, valor p < 0.001).
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Figura 2.3. Asociacion entre la riqueza de especies, ya sea totales, nativas o exoticas (a) y el
porcentaje de especies exdticas (b), con la latitud (a.1 y b.1) y con la temperatura (a.2) y la
precipitacion (b.2), para mallines de la Patagonia. Los modelos se ajustaron mediante modelos de
regresion lineal generalizado con distribucion poisson (valor p para la riqueza total <0.001, valor
p para riqueza nativa <0.001 y valor p para riqueza exotica < 0.001) y binomial (valor p para el
porcentaje de especies exoéticas <0.001).

2.3.3 Arreglo espacial de las comunidades vegetales
De acuerdo con el analisis de conglomerados realizado, se diferenciaron diez

comunidades vegetales de generos y se agruparon en tres familias principales de
comunidades (Fig. 2.4). Un 10% de los géneros estuvo presente en al menos una
comunidad con una constancia relativa mayor al 50%. Algunos de esos géneros mas
constantes caracterizaron las diferentes comunidades y, por lo tanto, a las tres familias
principales de comunidades. La primera de estas familias definidas (comunidades A, B 'y

C) estuvo representada por una alta constancia de Juncus, Poa y Taraxacum; la segunda
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(comunidades D, E, F, G y H) por Caltha, Distichlis, Festuca y Acaena; y la tercera

(comunidades I y J) por Eleocharis y Carex (Apéndice A: Cuadro A2).

Entre las comunidades establecidas, la presencia de monocotiledéneas vario de un
méaximo del 80% a un minimo del 30% (Fig. 2.5.a). Siete comunidades estuvieron
dominadas por monocotiledéneas (cobertura superior al 50%). Dentro de las
monocotiledoneas, la cobertura de gramineas vario del 50% a menos del 10%, y la
graminoides del 75% al 10%. Cuatro comunidades estuvieron parcialmente dominadas
por gramineas (cobertura igual o cercana al 50%) y otras dos comunidades estuvieron
dominadas por graminoides (cobertura mayor al 50%). La otra comunidad dominada por
monocotiledoneas, estuvo parcialmente dominada por graminoides (Fig. 2.5.b).
Finalmente, las comunidades dominadas por dicotiledoneas, estuvieron mayoritariamente

dominadas por hierbas no leguminosas (Fig. 2.5.c).

e 2

I
L — S S S

FC1 “Fcz ) FC3

Figura 2.4. Dendograma del analisis de conglomerado que muestra las diez comunidades de
género definidas (A - J). Las comunidades se representan en una gama de colores segin su familia
de comunidad (FC), es decir, segun agrupaciones de comunidades méas similares entre si: FC1: A,
By C (tonalidad verde); FC2: D, E, F, G y H (tonalidad violeta); FC3: I y J (tonalidad azul).
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La cobertura de especies exdticas fue contrastante entre comunidades, desde 70%
a menos de 5% (Fig. 2.5.d). La comunidad con la mayor cobertura de especies exdticas,
B, estuvo dominada por monocotileddneas, co-dominada por gramineas y graminoides, y
presentd la mayor cobertura de hierbas leguminosas. En contraste, hubo dos comunidades
con la menor cobertura de especies exéticas, E y D. La primera, E, estuvo dominada por
gramineas y apenas present6 cobertura de hierbas leguminosas, mientras que la segunda,

D, estuvo dominada por dicotiledoneas, principalmente hierbas no leguminosas.

La diversidad alfa y beta presentaron diferencias entre comunidades, desde 5y 6
especies hasta 16 y 20 especies, respectivamente (Fig. 2.5.e y f). Uno de los valores méas
altos de diversidad alfa se observd en la comunidad D (15 especies, que era el doble e
incluso el triple que en las comunidades B, A, E e I, Fig. 5.e). Ademas, las comunidades
D y E presentaron el recambio de especies mas bajo entre sitios (diversidad beta), lo que
significa que estas comunidades tuvieron una alta homogeneidad de especies en contraste

con la comunidad G (Fig. 5.1).
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Figura 2.5. En el panel superior, cobertura media (%) de monocotiledéneas y dicotileddneas (a);
gramineas y graminoides monocotileddneas (b); y hierbas leguminosas y no leguminosas
dicotileddneas (c) en diez comunidades de mallines patagonicos. En el panel inferior, cobertura
media (%) de especies exaticas (d); diversidad alfa (e); y diversidad beta (f) en diez comunidades
de mallines patagénicos. Las comunidades estan dispuestas de izquierda a derecha en orden
decreciente de cobertura de monocotiledoneas. Las lineas verticales representan el desvio
estandar de las medias. Letras diferentes indican diferencias entre medias (valor p < 0.05, test de
Kruskal Wallis).

Entre comunidades, el VN varié un 56%, entre 0.34 y 0.15 (Fig. 2.6.a), mientras que
su coeficiente de variacion interanual (CV) varié un 43%, entre 34% y 24% (Fig. 2.6.b).
La comunidad dominada por especies exdticas, B, tuvo los valores mas altos de IVN (Fig.
2.5.d y 2.6.a). Por el contrario, la comunidad con los valores mas bajos de IVN, E, fue
una de las comunidades menos invadidas (Fig. 2.5.d y 2.6.a). A su vez, tanto las
comunidades B como E estuvieron entre las mas estables a lo largo de los afios en

términos de IVN, dado que el CV del IVN fue menor en dichas comunidades (Fig. 2.6.b).
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Figura 2.6. Media (a) y coeficiente de variacion (CV) (b) del indice verde normalizado (IVN)
para el periodo 1996-2015 (septiembre a mayo) en diez comunidades vegetales de mallines
patagonicos. Las comunidades estan dispuestas de izquierda a derecha en orden decreciente de
IVN.

En general, las diez comunidades vegetales se distribuyeron por toda la Patagonia
(Fig. 2.7.a). Todas las comunidades estuvieron presentes en cuatro 0 mas unidades de
vegetacion (Fig. 2.7.b). Por ejemplo, la comunidad E se encontrd en la menor cantidad de
unidades de vegetacion (cuatro) y la comunidad G en la mayoria (doce). Sin embargo,
seis unidades de vegetacion concentraron el 90% de los censos (Fig. 2.7.b). Por otra parte,
solo dos unidades, la estepa arbustiva graminosa y la estepa graminosa de Festuca
pallescens, concentraron el 55% de los censos y presentaron todas las comunidades en
similar proporcion. A pesar de la amplia distribucion de las comunidades a lo largo de
Patagonia, hubo cierto grado de asociacién en la distribucion de las comunidades en las

diferentes unidades de vegetacion (el valor p de la prueba chi? fue < 0.05). Sin embargo,
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los censos que estaban muy cerca geograficamente terminaron siendo diferentes o
similares (Fig. 2.8). Esto indica que en cortas distancias geograficas es posible encontrar
comunidades vegetales muy diferentes. Sin embargo, a medida que aumentd la distancia
geogréfica, la disimilitud floristica entre los censos aumentd ligeramente (Fig. 2.8).
Ademas, hubo una relacion positiva entre la riqueza de mallines a escala local y regional,
pero el ajuste fue débil (R? = 0.05). Ademas, los dos primeros ejes del anlisis de
coordenadas principales explicaron conjuntamente solo el 27.6% de la varianza total y las
muestras no estuvieron claramente agrupadas. EI primer eje del PCOA explico solo el
15.6% de la varianza total, el cual tuvo una fuerte correlacion significativa y positiva con
la latitud (Cuadro 2.1). En cuanto al segundo eje, las correlaciones con las variables
consideradas fueron méas débiles (r < |0.30[) que las observadas en el primer eje (Cuadro

2.1).
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Figura 2.7. Ubicacion de las diez comunidades vegetales de mallines en la region patagénica
(panel a) y la cantidad y proporcion de censos por comunidad (panel b) en las unidades de
vegetacion (IDE Chile 2017, Oyarzabal et al. 2018) que presentaron al menos un censo de
vegetacion en mallines. Las comunidades se encuentran representadas en una gama de colores
segun su familia de comunidad (FC): FC1: A, B y C (tonalidad verde, paneles a.1 y b); FC2: D,
E, F, G y H (tonalidad violeta, paneles a.2 y b); FC3: | y J (tonalidad azul, paneles a.3 y b). En el
panel a, la linea negra discontinua corresponde al Rio Colorado y las unidades de vegetacion estan
representadas en una gama de colores que va del negro al blanco. En ambos paneles, las unidades
de vegetacion se encuentran identificadas con un nimero: 1: Estepa arbustivo graminosa; 2:
Estepa graminosa de Festuca pallescens; 3: Estepa graminosa himeda de Festuca gracillima; 4:
Bosque caducifolio de Nothofagus sp. y Selva pluvial templada; 5: Estepa templada oriental de
Festuca gracillima y Empetrum rubrum; 6: Estepa arbustiva serrana con Colliguaja integerrima;
7 Estepa baja de Senecio algens y Oxalis compacta; 8: Estepa arbustiva alta y graminosa
arbustiva; 9: Estepa arbustiva baja; 10: Estepa graminosa seca de Festuca gracillima; 11: Estepa
templada oriental de Festuca gracillima y Chiliotrichum diffusum; 12: Estepa mediterranea-
templada oriental de Festuca gracillima; 13: Estepa arbustiva ecotonal con Prosopis denudans;
14: Matorral arborescente caducifolio templado-antiboreal andino de Nothofagus antarctica y
Chiliotrichum diffusum; 15: Estepa templada oriental de Festuca gracillima y Mulinum spinosum.
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Figura 2.8. Disimilitud floristica entre censos en funcién de su distancia geografica. La linea
continua roja corresponde a un modelo de regresion lineal (R? = 0.04, valor p < 0.001). Cada
punto representa la disimilitud floristica y geogréfica entre dos censos.

Cuadro 2.1. Coeficiente de correlacion de Pearson de las variables regionales con los ejes | y Il
del ordenamiento PCOA. Referencias: LAT = Latitud; PMA = Precipitacion media anual; LON
= Longitud; H = Altura sobre el nivel del mar; TMA = Temperatura media anual.

Variable Ejel Eje ll n
LAT 0.61 0.16 451
PMA -0.24 0.14 451
LON -0.26 ns* 451
H -0.49 ns* 451
TMA -0.62 -0.22 451

ns* = no significativo (valor p > 0.05)

2.4 Discusion
Los resultados obtenidos a partir de los censos evaluados mostraron que la riqueza

floristica de los mallines de Patagonia estuvo compuesta por 336 especies, de las cuales
casi el 30% eran exdticas. Ademas, se determind que la riqueza de especies en mallines
aumento a mayor distancia del ecuador, lo que representa otra excepcion al gradiente
latitudinal de riqueza de especies (Hillebrand 2004; Gaitan et al. 2014; Visser et al. 2014;
Segovia y Armesto 2015; Gaucherel et al. 2018; Kinlock et al. 2018). Por el contrario,
tanto la riqueza como la cobertura de especies exoticas disminuyeron a mayor distancia

del ecuador. En este sentido, los sitios mas invadidos fueron aquellos con menor riqueza
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de especies. En cuanto a los controles ambientales, la riqueza de especies se asocio
negativamente con la temperatura, mientras que la proporcién de especies exoéticas se
asocio positivamente con la precipitacion. A pesar de las diferencias encontradas entre
los mallines del norte y del sur, de las diez comunidades vegetales descriptas, el 60% se
encontr6é en ambos extremos del gradiente latitudinal, lo que sugiere que la distribucion
de las comunidades estuvo determinada principalmente por patrones locales, lo que
evidencia la azonalidad de estos ambientes. Sin embargo, existié cierta influencia de los

patrones regionales en su distribucion.

A pesar de que los mallines representan menos del 5% de la region patagonica
(Bonvissuto et al. 1992; Ayesa et al. 1999; Navarro et al. 2022), albergan casi el 15% de
su riqueza floristica (2400 spp., Correa 1999). La alta proporcion de especies exdticas
sugiere que, al igual que otros humedales, son ecosistemas vulnerables a la invasion de
exoticas, promovida por un fuerte sinergismo entre inundaciones, nutrientes y sedimentos
que es aprovechado por ese tipo de especies (Zedler y Kercher 2004). Por ejemplo, en
otros humedales se han determinado elevados niveles de invasion de exoticas, 55-75% de
la riqueza de especies locales y 80-90% de la biomasa, donde se destacan dos especies
comunes a los mallines, Poa pratensis y Dactylis glomerata (Didham et al. 2005). Por
otra parte, la riqueza total de especies en los mallines fue similar a la informada en una
de las regiones de pastizales mas importantes del mundo, los pastizales del Rio de la Plata,
e incluso comparten parte de las especies (Perelman et al. 2001 y 2017). Las porciones
mas planas de estas areas de pastizales, especialmente la subdivision fitogeografica de la
Pampa Deprimida, tienen un contexto hidroldgico similar a los mallines patagénicos, ya
gue estan sujetas a las fluctuaciones estacionales del nivel freatico y en algunos casos a
la acumulacion de sales (Batista y Ledn 1992; Burkart et al. 1998; Perelman et al. 2001,

Paruelo et al. 2007; Perelman et al. 2007; Chaneton et al. 2007). Adicionalmente, las areas
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de pastizales del Rio de la Plata posiblemente estén sujetas a perturbaciones antropicas
similares a las de los mallines (Paruelo et al. 2007). Incluso, la proporcion media de
especies exaticas en mallines fue similar a la de estas areas de pastizales (Perelman et al.
2017). Sin embargo, hacia el extremo norte del gradiente analizado, la proporcion de
especies exdticas en mallines fue casi el doble que la de dichas areas de pastizales
(alrededor del 55% frente al 30%, respectivamente). Este cambio extremo altero el patron

de latitud de diversidad esperado.

Si bien existe consenso sobre la existencia de un patron en el que el nimero de
especies aumenta desde los polos hacia el ecuador, en los ultimos afios se han
documentado variadas excepciones. Hillebrand (2004) observo que solo un 4.3% de los
estudios evaluados representaron una excepcion a dicho patron, mientras que Kinlock et
al. (2018) lo determinaron en un 26% de los estudios publicados entre 2003 y 2015, sobre
un rango diverso de organismos y habitats. Algunas de las excepciones documentadas se
encuentran circunscriptas a Sudamérica, lo cual podria ser producto de mecanismos
historicos y evolutivos, donde la gran masa continental de Gondwana se habria convertido
en un importante centro de diversificacion de especies adaptadas a menores temperaturas
(Visser et al. 2014; Gaitan et al. 2014; Segovia y Armesto 2015; Gaucherel et al. 2018;
Kinlock et al. 2018). No obstante, no hay un amplio consenso sobre la identificacién de
los mecanismos potenciales que determinan dicho patrdn y sus excepciones, entre las que
se destacan los ecosistemas de agua dulce (Kinlock et al. 2018). En este sentido, también
se destaca la importancia de mecanismos bidticos como determinantes de este patrdn,
donde cobraria importancia la historia mas reciente. Por ejemplo, hacia los tropicos se ha
observado una disminucién de especies marinas producto de la accion de predadores,
mientras que en zonas templadas la predacion no tuvo efecto sobre la riqueza de especies

(Freestone et al. 2011). De modo similar, los humanos hemos alterado el gradiente de
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diversidad latitudinal definido por Hillebrand (2004). Por ejemplo, Zechmeister et al.
(2003) encontraron que la diversidad de plantas disminuyé bajo produccion intensiva,
debido a que disminuyeron aquellas especies con un nicho ecolégico muy estrecho y, por
consiguiente, aumentaron las especies adaptadas a condiciones ecolégicas mas amplias.
A su vez, Marini et al. (2007) observaron que la riqueza de especies disminuyo a causa
del manejo antrépico, particularmente mediante la cosecha mecénica de forraje y la

fertilizacion nitrogenada.

La riqueza de especies de los mallines patagonicos disminuyd de sur a norte, pero
la riqueza y cobertura de exdticas tuvieron un patron opuesto. Esto sugiere una mayor
presion antropica hacia el norte en comparacion con el extremo sur del gradiente,
principalmente relacionada con el sobrepastoreo, el cual seria esencial para que las
especies exaticas persistan en los mallines (Raffaele 2004). Complementariamente, es
posible que las condiciones ambientales en el norte fueran mas propicias para el
establecimiento de estas especies (mayor temperatura y precipitacion) (Paruelo et al.
1998). Por lo tanto, es posible que los disturbios antrdpicos, en un contexto de
temperaturas y precipitaciones mas altas, determinaran el éxito de las especies exdticas
sobre las nativas en los mallines del norte. Esto pudo haber favorecido el desplazamiento
de especies nativas, disminuyendo la riqueza total de especies. Sin embargo, no se puede
asegurar si la menor riqueza de especies en los mallines del norte se debi6 a la invasion
de exoticas, a disturbios del habitat (Didham et al. 2005) o si estos mallines ya tenian una
menor riqueza de especies que favorecia la invasion de exdticas (relacionado con la
“hipotesis de la resistencia bidtica”, Elton 1958; Yannelli et al. 2017). Ademas, la
alteracion del gradiente latitudinal de diversidad esperado podria deberse a otras causas
alternativas o complementarias al impacto antrépico, como la accion de algunos de los

filtros por los que algunas especies son eliminadas y otras retenidas: disponibilidad de
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especies, dispersion, filtros abidticos y filtros bidticos (Oesterheld y Semmartin 2011).
En este sentido, la desviacion de la respuesta podria explicarse por la disponibilidad de
especies, dada por la abundancia regional de especies exoticas (Oesterheld y Semmartin
2011). Por lo tanto, las especies exoticas pueden haber comenzado a colonizar los
mallines del norte y puede ser solo cuestion de tiempo antes de que colonicen los mallines
del sur. Sin embargo, esta explicacién pierde relevancia si se considera que, del total de
especies exdticas presentes en los mallines, el 29% se registrd solo en el sur de la region

(24% estuvo presente tanto en el sur como en el norte y 47% solo en el norte).

Altos niveles de especies exoticas sumado a una baja riqueza de especies suele
amenazar la estabilidad de los sistemas (Hautier et al. 2018). La estabilidad de las
diferentes fisonomias dentro de los mallines de Patagonia fue un 20% menor en
comparacién con las comunidades vegetales presentes en el extremo sur central de los
pastizales del Rio de la Plata (Aragon et al. 2011). Sin embargo, la comunidad maés
invadida en mallines (B) fue la méas productiva y estable en las Gltimas dos décadas y
estuvo dominada por el género Poa, representado por especies exdticas. Esto destaca que
dentro de los sistemas de pastizales, las especies exodticas aumentan la produccion
primaria neta aérea (PPNA) (Liao et al. 2008). Sin embargo, es posible que en un contexto
de cambio climético global (Zhao y Running 2010), bajo el cual la frecuencia e intensidad
de los eventos de sequia en la region han aumentado (Spinoni et al. 2019) y se pronostica
que seguiran aumentando (Pessacg et al. 2020), la pérdida de biodiversidad y el
consiguiente dominio de especies exoticas pueden implicar un efecto negativo en la
estabilidad de la PPNA. Este efecto negativo estaria asociado al “efecto portafolio”

(McNaughton 1977; Oesterheld 2008).

La distribucion espacial de las comunidades estuvo fuertemente influenciada por

los patrones locales, y en un orden subordinado por los regionales. En primer lugar, las
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dos unidades de vegetacion que concentraron el 55% de los censos presentaron todas las
comunidades en una proporcion uniforme. En segundo lugar, ninguna comunidad fue
exclusiva de una unidad de vegetacion. En tercer lugar, mallines ubicados en extremos
opuestos del gradiente latitudinal pueden ser floristicamente muy similares entre si. En
cuarto lugar, a distancias geograficas pequefias fue posible encontrar comunidades
floristicas diferentes o similares. Por ultimo, y en quinto lugar, el recambio promedio de
especies dentro de las comunidades (diversidad beta = 10.9) super6 al recambio de
especies entre comunidades en mas de cuatro veces (diversidad beta = 2.5). Esto sugiere
que la heterogeneidad de los mallines a escala local es mayor que a nivel regional.
Resultados similares fueron determinados para la Pampa deprimida, donde el recambio
de especies entre sitios en un mismo paisaje fue un 50% mayor que el recambio de
especies registrado a nivel regional en un gradiente de dos grados de latitud (Perelman et
al. 2001). La fuerte influencia de los patrones locales podria explicarse, en parte, por la
dindmica del nivel fredtico que determina un gradiente de disponibilidad de agua que
conduce a diferentes ambientes dentro de cada mallin (Boelcke 1957; Gandullo y Schmid
2001; Collantes et al. 2009; Buono et al. 2010; Chimner et al. 2011). Este gradiente de
disponibilidad de agua determina diferencias extremas en las caracteristicas quimicas del
suelo y luego en la vegetacion, atenuando el efecto de los controles regionales
(temperatura y precipitacion). Por ejemplo, areas de mallines con muy bajo contenido de
humedad tendieron a tener alto contenido de sales, alta conductividad eléctrica, altos
valores de pH y la dominancia de una especie tolerante a la salinidad, Distichlis spicata
(Raffaele 1999; Bran 2004; Mazzoni y Vazquez 2004; Chimner et al. 2011; Gaitan et al.

2011; Mazzoni y Rabassa 2013).

A pesar de la importancia de los patrones locales, hubo cierto grado de asociacion

en la distribucién de las comunidades en las diferentes unidades de vegetacion, lo que
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sugiere una leve influencia de factores regionales. Por ejemplo, la disimilitud floristica
entre censos aumento ligeramente con la distancia geogréfica. Esto concuerda con el
patrén observado en los pastizales del Rio de la Plata a través de un rango latitudinal mas
estrecho al evaluado para mallines. En dichos pastizales, no se encontraron sitios con una
composicion floristica similar a grandes distancias climaticas y, a distancias climaticas
cortas, todos los sitios fueron floristicamente similares (Perelman et al. 2017). Por lo
tanto, la leve influencia de factores regionales podria implicar algunas diferencias entre
los mallines del norte y del sur, como diferencias en el contenido de materia orgéanica y
nutrientes del suelo (Collantes et al. 2011), que influyen en el ensamblaje de las

comunidades floristicas.

2.5 Conclusién
A lo largo de este gradiente latitudinal de 18 grados, la distribucion espacial de las

comunidades floristicas de los mallines estuvo fuertemente influenciada por patrones
locales, lo que seria determinante de las diferencias floristicas observadas entre mallines
a escala regional. El gradiente de diversidad latitudinal fue opuesto al patron esperado
definido por Hillebrand (2004), pero coincidente con excepciones documentadas en
Sudamérica (Visser et al. 2014; Gaitan et al. 2014; Segovia y Armesto 2015), ya que la
riqueza de especies en los mallines disminuy6 de sur a norte y ante temperaturas mas
altas. Por el contrario, la riqueza y cobertura de especies exdticas aumentaron de sur a
norte y la proporcion de este grupo se asocio positivamente con la precipitacion. Por lo
tanto, los mallines del norte presentaron mayor nivel de invasion de especies exoticas y
menor rigueza total de especies, posiblemente debido a perturbaciones antrépicas mas
intensas en un sistema fuertemente influenciado por patrones locales.

Algunos mallines patagdnicos presentaron una condicion de altos niveles de especies

exoticas sumado a una baja riqueza de especies. Esta situacion podria amenazar la
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estabilidad de los mallines, principalmente en un contexto de mayor aridez como
consecuencia del cambio climatico global. Asimismo, si este proceso de invasion de
especies exoticas contintia hacia los mallines del extremo sur, no solo se veria amenazada
la estabilidad de los mallines, sino que podria amenazar la biodiversidad regional. Es
fundamental preservar los mallines adoptando practicas de manejo adecuadas, a fin de
evitar su deterioro, el cual puede conducir a condiciones irreversibles como lo anticipan
diferentes modelos de estados y transiciones (Del Valle 1993; Aguiar y Paruelo 2003;
Gandullo et al. 2011; Collantes et al. 2013; Enriquez y Cremona 2018b). Los resultados
presentes en este capitulo aportan informacion valiosa para la conservacion de la
biodiversidad de los mallines y contribuyen a la toma de decisiones sobre la aplicacion
de medidas de gestion o restauracion, que tiendan a mitigar los efectos negativos causados

por los disturbios humanos y el cambio climatico global.



3. CAPITULO 3 - Variacion espacial y temporal de la PPNA y sus
relaciones con controles ambientales.
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3.1 Introduccion
En mallines, y como se menciono en el capitulo 1 de esta tesis, existen, al menos, tres
aspectos que han sido poco estudiados asociados a la relacion entre la productividad
primaria neta aérea (PPNA) y controles ambientales. A partir del concepto de modelo
espacial surge el primer interrogante de este capitulo. Tanto a nivel regional como global,
es escaso el conocimiento sobre los controles ambientales de la PPNA en humedales
insertos en zonas aridas y semiaridas. En particular, en ambientes de mallin no han sido
explorados modelos conceptuales espaciales y/o temporales a escala regional como los
comentados para pastizales en equilibrio con el clima (Sala et al. 1988; Lauenroth y Sala
1992). Dado que los mallines se abastecen de otras fuentes de agua adicionales a la
precipitacion que reciben de forma directa, como el agua de escurrimiento superficial y
sub-superficial proveniente de la precipitacion en otros puntos de la cuenca o del deshielo,
es posible que ésta tenga una menor importancia relativa respecto a la temperatura. A su
vez, esta menor importancia relativa de las precipitaciones tendria consecuencias inciertas
sobre las métricas asociadas a su eficiencia de uso (Veron et al. 2005). Estas métricas son,
la pendiente del modelo espacial de la relacion entre PPNA vy precipitacion, es decir, la
respuesta marginal a la precipitacion media anual (PMA), y la eficiencia en el uso de la

precipitacién (EUP), dada por el cociente entre PPNA y PMA (Veron et al. 2005).

El segundo interrogante se asocia a que, en la década del 2000, se observo una
tendencia negativa de la PPNA anual a través del tiempo en buena parte del hemisferio
Sur, en general, (Zhao y Running 2010) y de la Patagonia extra-andina, en particular
(Oliva et al. 2017; Garcia Martinez et al. 2017a, Irisarri et al. 2021). Sin embargo, los
estudios existentes para la Patagonia (Oliva et al. 2017; Garcia Martinez et al. 2017a) se
llevaron adelante sin discriminar las areas de estepa de las areas de mallines. Las

primeras, tienen una fuerte relacion con las precipitaciones (Jobbagy y Sala 2000,
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Fabricante et al. 2008, Veron y Paruelo 2010, Gaitéan et al. 2014) y en buena parte de esta
region las precipitaciones disminuyeron a través del tiempo durante la década del 2000
(Zhao y Running 2010; Oliva et al. 2017). En cuanto a las areas de mallin, éstas presentan
grandes fluctuaciones estacionales de la napa freatica (Chimner et al. 2011; Enriquez y
Cremona 2017b) y su PPNA aumenta desde los ambientes més xéricos (con la napa a
profundidades mayores) a los mas humedos (Paruelo et al. 2004; Raffaele 2004; Buono
et al. 2010; Irisarri et al. 2012). Su régimen hidrol6gico singular implica una mayor
disponibilidad relativa de agua respecto a la estepa, 1o que conlleva a una PPNA que
puede ser varias veces mayor y menos fluctuante que en las estepas circundantes (Paruelo
et al. 2004; Buono et al. 2010; Irisarri et al. 2012). No obstante, no se sabe como fueron
las posibles tendencias de la PPNA en mallines y, por lo tanto, se desconoce si se
asemejan o no a aquellas encontradas en las areas de estepa. Por ejemplo, falta discernir
si a igualdad de posicion en el gradiente regional las tendencias de la PPNA en areas de
mallin fueron mas o menos pronunciadas que en las estepas. Ademas, se desconoce si el
aumento de la temperatura (Lindsey y Dahlman 2020) y de la frecuencia e intensidad de
los eventos de sequia (Spinoni et al. 2019) en la region, tuvieron un impacto mayor sobre
la PPNA de mallines ubicados en ambientes mas xéricos, respecto a aquellos ubicados en

ambientes mas humedos.

El tercer, y ultimo, interrogante se relaciona con caracterizar posibles sindromes de
cambio asociados a las tendencias interanuales de la PPNA y de su heterogeneidad en
mallines. En estos ambientes se han propuesto modelos de estados y transiciones (Paruelo
y Aguiar 2003; Collantes et al. 2013), que proponen que el sobrepastoreo podria conducir
a estados severos de deterioro. Estos estados de deterioro severo se asociarian a que los
cursos de agua dentro de un mallin comienzan a erosionarse, produciendo carcavas, y a

transformarse en una red de drenaje (Paruelo y Aguiar 2003). Durante este proceso es
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esperable que, en primer lugar, la PPNA media de un mallin disminuya a lo largo del
tiempo y que su heterogeneidad aumente. Este aumento de la heterogeneidad se deberia
a la existencia de areas que se secaron y otras que ain no lo hicieron. En segundo lugar,
es esperable que la disminucion de la PPNA y el aumento de la heterogeneidad suceda
hasta un cierto punto, donde la PPNA es muy baja y la heterogeneidad disminuya. Por lo
tanto, seria posible caracterizar cuatro posibles sindromes de cambio dentro de un mallin,
dados por la combinacion de tendencias temporales, positivas o negativas, en la PPNA 'y

en la heterogeneidad de ésta ultima.

3.1.1 Objetivo
El objetivo de este capitulo fue describir las variaciones espaciales (regionales y locales)

y temporales (interanuales) de la PPNA en mallines y sus relaciones con controles
ambientales. Para cumplir dicho objetivo, se abordaron tres objetivos especificos. El
primero fue describir la asociacion espacial entre la PPNA, su heterogeneidad (a través
del desvio y el coeficiente de variacion espacial) y su variabilidad interanual (a través del
desvio y el coeficiente de variacion interanual) con controles ambientales, precipitacion
y temperatura. El segundo objetivo especifico fue analizar la tendencia de la PPNA y de
su heterogeneidad, a lo largo del tiempo en un periodo de 19 afios. A su vez, se analizo la
asociacion entre la tendencia de la PPNA y de su heterogeneidad espacial con controles
ambientales, precipitacion y temperatura. Para ambos objetivos se compararon areas de
mallines con estepas lindantes a estas. Por ultimo, el tercer objetivo especifico consistid
en evaluar el estado de las areas de mallin mediante la descripcion de cuatro
combinaciones de sindromes de cambio posibles, asociados a las tendencias de la PPNA

(positiva o negativa) y de su heterogeneidad (positiva 0 negativa).

3.1.2 Hipotesis

Las hipdtesis y sus predicciones asociadas fueron las siguientes:
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Hipotesis 1: Debido a que los mallines obtienen buena parte del agua de procesos
de escurrimiento superficial y subsuperficial, su productividad esta parcial o totalmente
desacoplada de la precipitacién directa y otros factores serian responsables de su

variacion.

Prediccion la: En areas de mallin, la PPNA, su heterogeneidad y variabilidad
interanual se asociardn en mayor medida con la temperatura media anual que con la

precipitacion media anual.

Prediccion 1b: La asociacién entre la PPNA y la temperatura media anual serd mas

pronunciada en mallines que en estepas.

Prediccion 1c: El impacto de la disminucion de la precipitacion a lo largo del tiempo
sobre la PPNA sera menor en mallines que en estepas, por lo que las tendencias de la
PPNA en areas de mallin seran inexistentes 0 menores a las observadas en areas de estepa

lindantes.

Hipdtesis 2: Debido a que los mallines obtienen buena parte del agua de procesos
de escurrimiento, superficial y subsuperficial, y que aquellos ubicados en ambientes mas
aridos suelen poseer profundidades de napa mayores, el incremento en la frecuencia e
intensidad en los procesos de sequia tiene un impacto negativo mayor sobre mallines de

ambientes aridos que sobre otros ubicados en ambientes mas humedos.

Prediccion 2: Areas de mallin ubicadas en ambientes mas aridos, presentaran una
tendencia negativa de la PPNA vy positiva de la heterogeneidad en el tiempo, mayor a la

existente en areas de mallin ubicadas en ambientes mas humedos.
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3.2 Metodologia

3.2.1 Area de estudio
El area de estudio correspondiente a este capitulo se encontr6 circunscripta a la regién

patagonica. Su extension comprendid desde el sur del rio Colorado hasta el extremo sur
de la provincia Argentina de Tierra del Fuego, incluyendo el sur de la Patagonia chilena
(Fig. 3.1). El clima en la region, como se menciono anteriormente, es templado frio, con
fuertes y constantes vientos del oeste provenientes del Océano Pacifico (capitulo 1,
seccion 1.3). En particular, este capitulo se centré en areas seleccionadas de mallin, a
partir de una capa de mallines creada por Merlo (2017), basada en Crego et al. (2014), la
cual fue editada para esta tesis (ver detalles en la seccién 3.3.2). Ademas, para cumplir
los objetivos de este capitulo se cred una segunda capa con areas de estepa lindantes a las

areas de mallin seleccionadas (Fig. 3.1).
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Figura 3.1. Areas de mallin (verde) y estepa (naranja) con las que se trabajo en este capitulo,
ubicadas en la region patagénica, al extremo sur del continente americano (figura inserta en
margen superior izquierdo). Las lineas punteadas delimitan las unidades de vegetacion en
Patagonia (IDE Chile 2017; Oyarzabal et al. 2018). A modo de referencia, en escala de grises y
con un numero se identifican las 18 unidades que presentaron areas de mallin: 1: Estepa arbustivo
graminosa; 2: Estepa graminosa de Festuca pallescens; 3: Estepa graminosa himeda de Festuca
gracillima; 4: Bosque caducifolio de Nothofagus sp. y Selva pluvial templada; 5: Estepa templada
oriental de Festuca gracillima y Empetrum rubrum; 6: Estepa arbustiva serrana con Colliguaja
integerrima; 7 Estepa baja de Senecio algens y Oxalis compacta; 8: Estepa arbustiva alta y
graminosa arbustiva; 9: Estepa arbustiva baja; 10: Estepa graminosa seca de Festuca gracillima;
11: Estepa templada oriental de Festuca gracillima y Chiliotrichum diffusum; 12: Estepa
mediterranea-templada oriental de Festuca gracillima; 13: Estepa arbustiva ecotonal con
Prosopis denudans; 14: Matorral arborescente caducifolio templado-antiboreal andino de
Nothofagus antarctica y Chiliotrichum diffusum; 15: Estepa templada oriental de Festuca
gracillima y Mulinum spinosum. 16: Estepa arbustiva baja con Mulguraea tridens; 17: Estepa
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arbustiva baja con Nardophyllum bryoides; 18: Estepa arbustiva con Chuquiraga avellanedae. La
linea negra discontinua corresponde al Rio Colorado.

3.2.2 Datos

3.2.2.1 Seleccion de areas a analizar
Para alcanzar el objetivo general propuesto en este capitulo, se partio de una capa

vectorial con areas de mallin creada por Merlo (2017). Dicha capa constaba de 150 mil
ha de mallin seleccionadas de una clasificacion previa realizada por Crego et al. (2014),
la cual indica la probabilidad de contener dentro de un pixel de 100 ha mas de un 5% de
mallin. Merlo (2017) seleccion6 solo pixeles con al menos 80% de probabilidad de
contener un 5% o mas de areas de mallin. Para este capitulo se utiliz6 dicha capa, pero se
le realizaron modificaciones, las cuales se detallan a continuacion. Algunas de las areas
de mallin fueron editadas, mediante el software QGIS (versién 3.10.9-A Corufia), dejando
fuera zonas que visualmente no se identificaban como mallin (Fig. 3.2.a.1,a.2 y b) en las
iméagenes de Bing Aerial y Google Satellite (actualizadas por ultima vez en julio 2018 y
diciembre 2016, respectivamente). Esta accion fue llevada a cabo especialmente para las
areas de mallin de Tierra del Fuego, ya que en la capa de Merlo (2017) la mayoria de
estas areas eran muy grandes y parecian abarcar areas que no correspondian a mallin (Fig.
3.2.a.1 ya.2). Ademas, se delimitaron manualmente nuevas areas de mallin (Fig. 3.2.b)
a partir de mallines identificados en la bibliografia (trabajos en los que se realizaron
censos de vegetacidn en mallines, ver seccion 2.3; Mazzoni y Vazquez 2001; Lopez et al.
2005; Gaitan et al. 2015; Mazzoni y Rabassa 2018). Como resultado de dicha edicion, la
capa resultante consté de 374 mil ha de mallin, representadas por 855 areas o poligonos

de mallin.
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Figura 3.2. Comparacion entre la capa de areas de mallin creada por Merlo (2017; poligonos
amarillos), a partir de una clasificacion previa realizada por Crego et al. (2014), y la edicién de
dicha capa para abordar este capitulo (poligonos verdes). Se ejemplifica el contraste entre ambas
capas en la provincia de Tierra del Fuego (a.1y a.2) y la incorporacion de nuevas areas de mallin,
a partir de bibliografia, en el sur de la provincia de Santa Cruz (b). Recuadro con linea punteada
en a.l corresponde al area representada a mayor detalle, menor escala, en el panel a.2.

Adicionalmente a la capa de mallines, se generd una capa similar con areas de
estepa lindantes a las areas de mallin (Fig. 3.1). Para ello, fueron seleccionadas &reas de
estepa cercanas a las areas de mallin (Fig. 3.3). Siempre que fue posible, el area de estepa
mantuvo las mismas dimensiones que su area par de mallin. Esta accion se realizé para el
65% de la superficie de mallin, contabilizando 240 mil ha de estepa, representadas por

739 areas o poligonos de estepa.
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Figura 3.3. Areas de mallin (poligonos verdes) y su respectivo par de estepa lindante (poligonos
naranjas), ubicadas proximas a la localidad de Rio Mayo en la provincia de Chubut (-45.69, -
70.33). Los numeros identifican cada area de mallin con su par de estepa correspondiente.

3.2.2.2 Estimacion de PPNA
Se estim6 la PPNA mensual para todos los pixeles contenidos en cada area de mallin o

de su estepa lindante. Para ello, se utilizd informacion satelital provista por el proyecto
MODIS, cuyo tamafio de pixel es de 250 metros de lado, para el periodo 2000-20109.
Dicha estimacion se realizo utilizando el software Focus (lrisarri et al. 2018), a excepcion
de algunas areas localizadas al sur de la region (involucrando areas al sur de Tierra del
Fuego, escena MODIS h14v14; y en territorio chileno). En estas areas la estimacion se
realizo a partir de la plataforma Google Earth Engine (GEE, Gorelick et al. 2017). En
ambos casos, Focus y GEE, la PPNA se estimo a través de la l6gica del modelo radiativo

(Monteith 1977, ecuacion 3.1).
(3.1) PPNA =RFAI x fRFAA x EUR

Este modelo establece que la PPNA (expresada en g m-2dia™) es consecuencia del
triple producto entre la radiacion fotosintéticamente activa incidente (RFAI, expresada en
MJ m2dia?), la fraccion de esta que es absorbida (FRFAA, expresada en proporcion) y la

eficiencia en el uso de la radiacion (EUR, expresada en gMS MJ™).
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Los componentes mencionados del modelo radiativo fueron obtenidos de distintas
maneras. La RFAI se obtuvo de digitalizar la informacion presente en un trabajo previo
que describio la dindmica mensual media de la RFAI en toda la Patagonia (Grossi
Gallegos 2004). La fRFAA se estimd a partir de informacion provista por sensores
remotos, a través del indice de vegetacion mejorado (EVI, segun sus siglas en inglés).
Estos valores de EVI, son generados cada 16 dias y con una resolucion de 5.3ha (pixeles
de 250 metros de lado), desde el afio 2000 a la actualidad, por el proyecto MODIS. En
particular, se utilizo el producto sintético conocido como MOD13Q1, que provee un dato
de dicho indice espectral cada 16 dias. Si bien la resolucién espacial de MODIS es menor
a la de otros proyectos, como Landsat, su resolucién temporal es mayor y existen modelos
calibrados en la region para estimar la fRFAA a partir de sus indices de vegetacion. La
transformacion de EVI a fRFAA y la EUR fueron las propuestas en el software Focus
(Irisarri et al. 2018) a partir de calibraciones entre estimaciones a campo de la PPNA (por
cortes sucesivos de biomasa) y el uso de la informacion espectral descripta (Irisarri et al.
2012). La estimacion de la fRFAA fue mediante la misma ecuacion para mallines y
estepas, fRFAA = 1.15 * EVI - 0.0174 (para valores de EVI menores a 0.0159 se
considero una fRFAA = 0 y para valores de EVI mayores a 0.8412 una fRFAA = 0.95).
La EUR considerada fue 0.72 gMS MJ* para mallines y 0.31 gMS MJ* para estepas
(Irisarri et al. 2012; Baldassini et al. 2012). Esta aproximacion no considero variaciones
estacionales de la EUR y supone que las variaciones en la PPNA a lo largo del tiempo se
deben a la RFAI y la fRFAA, en términos estacionales para la RFAI y estacionales e
interanuales para la fRFAA. Este supuesto tiene implicito que las variaciones estacionales
en la EUR son absorbidas en un plazo de tiempo mayor por la fRFAA (Chapin et al. 2002;

Grigera y Oesterheld 2021).
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3.2.2.3 Obtencién de datos geograficos y climaticos
A cada una de las areas de mallin o estepa se asocid informacion sobre su ubicacién

geogréfica (latitud y longitud), el distrito politico (departamento y provincia), la unidad
fitogeografica (a partir de Ledn et al. 1998 y Oyarzabal et al. 2018) y datos climéticos
(precipitacion y temperatura). Los registros de precipitacion y temperatura se obtuvieron
a partir de estimaciones de precipitacion mensual y temperatura maxima y minima
mensual, de 0.05° de resolucion, para el periodo 2000-2019, generados por el conjunto
de datos de TerraClimate (Abatzoglou et al. 2018) y obtenidos a partir de GEE (Gorelick

et al. 2017).

El periodo anual considerado para los datos de temperatura y precipitacion estuvo
relacionado con la temporada anual de crecimiento de la vegetacion, la cual se considerd
desde julio de un afio calendario hasta junio del siguiente (lIrisarri et al. 2012; Paruelo et
al. 2004). Por lo tanto, se considerd la temperatura anual como el promedio de las
temperaturas mensuales correspondientes a la temporada de crecimiento. Previamente, se
estimo la temperatura media mensual promediando las temperaturas maximas y minimas
mensuales. En cuanto a la precipitacion, se considero la precipitacion de cada temporada
de crecimiento como la registrada desde mayo de un afio calendario hasta abril del
siguiente, dado que en la mayor parte de la Patagonia las lluvias se acumulan en el periodo

otofio-invierno (Jobbagy et al. 1995; Leon et al. 1998).

3.2.2.4 Procesamiento de la base de datos
A partir de las estimaciones de PPNA mensual por afio y pixel MODIS, se obtuvo una

base de datos que cont6 con casi 13 millones de registros para mallines y 8 millones para
estepas. Dicha base de datos fue procesada descartando areas de mallin o estepa que
presentaron un exceso de datos faltantes. Para tomar la decisioén de qué pixeles descartar

se realizé un analisis que constd de cuatro pasos. Primero, se asoci6 cada dato de PPNA
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mensual por pixel a una temporada determinada, comprendida entre julio (afio calendario
“t”) y junio (afio calendario “t+1”), mismo periodo utilizado para la estimacion de la
temperatura anual. Esto, a su vez, permitié posteriormente integrar los datos de PPNA
mensual por temporada a fin de obtener la PPNA anual. Segundo, se definieron tres
categorias dentro del ciclo de crecimiento: “reposo” (meses 5, 6, 7 y 8), “intermedia”
(meses 3, 4,9y 10) y “activa” (meses 1, 2, 11 y 12). Esta division se realiz6 de acuerdo
a trabajos previos que describieron la dindmica estacional de la PPNA o de indices
espectrales para mallines (Paruelo et al. 2004; Buono et al. 2010; Irisarri et al. 2012).
Tercero, se eliminaron las temporadas de crecimiento de aquellos pixeles que contaban
con un 50% o mas de datos faltantes en la categoria “activa”. Cuarto, y ultimo, se
conservaron las areas que presentaron al menos 14 temporadas con mas del 50% de
pixeles con dato. De no cumplirse esta ultima condicion, y para areas grandes, también

se conservaron si presentaron mas de 12 temporadas y mas de 20 pixeles con dato.

Una vez realizado dicho filtrado, se construyeron tres indicadores propios de cada
area de muestreo (poligono), sea de mallines o de estepa, para cada temporada. EI primero
de estos fue la PPNA anual, a partir del promedio de la PPNA anual de todos los pixeles
contenidos en cada area. El segundo indicador fue el desvio estandar espacial de la PPNA
anual, calculado también a partir de los pixeles contenidos en cada area. Por altimo, el
tercer indicador fue una medida relativa de heterogeneidad de cada area, para lo cual se
estimd el coeficiente de variacion (CV) espacial a partir del cociente de los dos

indicadores anteriores.

Como consecuencia de este procesamiento, se contdé con una matriz donde cada
fila representd un area de mallin o estepa (n = 738 y n = 680 respectivamente) para cada
una de las 19 temporadas (26942 filas). Por su parte, ademas de los datos geograficos

correspondientes al centroide de cada area, las columnas de dicha matriz estuvieron
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compuestas por el dato anual de la PPNA, el desvio espacial, el CV espacial y los datos
climéticos, para cada una de las 19 temporadas de crecimiento. A partir de esta matriz, se
construyd otra que consto de tantas filas como areas de mallin y estepa (738 + 680 = 1418
filas). Para ello, se promediaron las 19 temporadas, es decir, para cada area se estimo la
PPNA media anual, el promedio del desvio y CV espacial, la precipitacion media anual
(PMA) vy la temperatura media anual (TMA). Ademas, se estimaron dos medidas de la
variabilidad temporal para cada area de mallin y estepa, el desvio estandar y el CV

interanual de la PPNA.

Finalmente, se calculo la eficiencia en el uso de la precipitacién (EUP) como el
cociente entre la PPNA media anual y la PMA. Dicha eficiencia expresa la cantidad de
kgMS ha afio™? producidos por mm™ de precipitacion. Aquellas areas que se encontraron
por debajo o por encima de los percentiles 5% y 95%, respectivamente, no fueron
considerados en los andlisis. Esto fue realizado con el fin de evitar incluir en los analisis
areas de mallin o estepa con posibles errores en su delimitacion. Por lo tanto, la matriz
qued6 compuesta por 665 areas de mallin, que representaron 250 mil ha, y por 617 areas
de estepa, que representaron 176 mil ha. EI procesamiento de la base de datos se realizd

mediante el software R (version 4.0.2, R Core Team 2020) y Microsoft Excel.

3.3.3 Andlisis

Para dar respuesta al primer objetivo especifico de este capitulo, se evaluaron las
predicciones 1a y 1b, (a) en areas de mallin, la PPNA, su heterogeneidad y variabilidad
interanual, se asociaran en mayor medida con la TMA que con la PMA; (b) la asociacion
entre la PPNA 'y la TMA serd méas pronunciada en mallines que en estepas. Para ello, se
analizo la asociacion entre la PPNA media anual, su heterogeneidad (a través del desvio
y el CV espacial) y su variabilidad interanual (a través del desvio, en kgMS ha* afio, y

el CV interanual) con ambos controles ambientales, precipitacion y temperatura, a través
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del gradiente regional en areas de mallin y de estepa lindantes a estas. Adicionalmente,
se evaluo la asociacion entre la variabilidad interanual de la PPNAy la de ambos controles
ambientales. Dichas asociaciones se describieron mediante modelos de regresion lineal
maltiple, que consideraron el tipo de vegetacion, sea mallin o estepa, como variable
categodrica independiente a fin de identificar diferencias entre sus estimadores de
pendiente. En dichos modelos se evaluaron ambas variables independientes, PMA vy
TMA, por separado y estandarizadas en una misma regresion para identificar cual tuvo
mayor influencia sobre cada variable respuesta. Cuando la variable respuesta fue el CV
(expresada en proporcién, de 0 a 1), sea espacial o interanual, los modelos de regresion
fueron lineales generalizados (GLM, por sus siglas en inglés) con distribucién binomial

(Crawley 2012).

Para dar respuesta al segundo objetivo especifico de este capitulo, se evalud la
prediccion 1c, el impacto de la disminucion de la precipitacion a lo largo del tiempo
sobre la PPNA sera menor en mallines que en estepas, por lo que las tendencias de la
PPNA en areas de mallin seran inexistentes o menores a las observadas en areas de
estepa lindantes, a partir de dos tipos de enfoques. En primer lugar, se estimd la tasa
relativa de cambio (TRC) de la PPNA de mallines y estepas, para el periodo 2000-2019.
La TRC de laPPNA se estim0 para cada area de mallin y de estepa, utilizando la pendiente
de la relacion lineal entre el logaritmo natural de la PPNA y el tiempo (Irisarri y
Oesterheld 2020). Si dicha TRC fue distinta de 0 y positiva representd un aumento de la
PPNA en el tiempo para el periodo analizado, en cambio, si fue negativa representé una
disminucion de la PPNA. Luego, se evalud la asociacion entre la TRC de la PPNA en
areas de mallin respecto a la de areas de estepa a partir del coeficiente de regresion de
Pearson. Ademas, se evaluo la relacion entre ambas variables, mediante la distribucion

de las areas de mallin y su par de area de estepa en cuatro cuadrantes posibles. El
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cuadrante superior izquierdo (1) correspondidé a casos en que la TRC fue positiva en
mallines, pero negativa en estepas; el superior derecho (1) a casos en que la TRC fue
positiva en mallines y estepas; el inferior derecho (I11) a casos en que la TRC fue negativa
en mallines, pero positiva en estepas; y el inferior izquierdo (V) a casos en que la TRC

fue negativa en mallines y estepas.

En segundo lugar, se estimd la PPNA anual media ponderada por superficie en
mallines y estepas, para cada una de las 19 temporadas. Dicha estimacion fue realizada
para el total de las areas de mallin y estepa y discriminando segun el signo de la TRC de
la PPNA estimado previamente para cada area. De esta manera, para cada temporada se
conto con un valor de PPNA anual media ponderada por superficie para mallines y otro
para estepas, ya sea para la totalidad de las areas o para un subconjunto de éstas, de
acuerdo con el signo de su TRC. Luego se describi¢ la asociacion de dicha PPNA total,

y segln su TRC, con la temporada, mediante modelos de regresion lineal simple.

Por otra parte, en respuesta al segundo objetivo especifico, también se evalu6 la
prediccion 2 de este capitulo, &reas de mallin ubicadas en ambientes mas &ridos,
presentarén una tendencia negativa de la PPNA y positiva de la heterogeneidad en el
tiempo, mayor a la existente en &reas de mallin ubicadas en ambientes mas himedos.
Para ello, se analizd la asociacién entre la TRC de la PPNA y de su heterogeneidad
(mediante el desvio espacial) con la PMA, la TMA, y las TRC de la precipitacion y la
temperatura, a través del gradiente regional, tanto en areas de mallin como de estepas
lindantes. La TRC del desvio espacial y de los controles ambientales fue estimada para
cada area de mallin y estepa mediante el mismo procedimiento descripto para la TRC de
la PPNA. La descripcion de las asociaciones mencionadas se realizd mediante modelos
de regresion lineal maltiple, que consideraron el tipo de vegetacion como variable

categorica independiente y evaluaron por separado cada variable independiente, es decir,
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la PMA, la TMA y la TRC de la precipitacion y de la temperatura. Adicionalmente, se
realizaron dos regresiones multiples a fin de identificar que variable independiente, por
un lado, PMA y TMA estandarizadas, y por otro, sus TRC, tuvo mayor influencia sobre
cada variable respuesta, TRC de la PPNA y de su heterogeneidad. En ambas regresiones

también se considerd el tipo de vegetacion como variable categorica independiente.

Finalmente, y para dar respuesta al tercer objetivo especifico, que consistio en
evaluar el estado de las areas de mallin mediante la descripcion de cuatro combinaciones
de sindromes de cambio posibles, asociados a las tendencias de la PPNA (positiva o
negativa) y de su heterogeneidad (positiva o negativa), se evalué la asociacion entre la
TRC de la PPNA y de su heterogeneidad (TRC del desvio espacial) solo en areas de
mallin a partir del coeficiente de regresion de Pearson. Ademas, se evalu6 graficamente
la relacién entre ambas variables, caracterizando cuatro sindromes de cambio (Fig. 3.4).
Para ello, se realiz6 un conteo de casos segun la distribucion de las areas de mallin en
funcidn de cuatro cuadrantes, que representaron los sindromes de cambio propuestos (Fig.
3.4). El cuadrante superior izquierdo (I) correspondio a casos en que la TRC de la PPNA
fue positiva, pero negativa la de su heterogeneidad, representando una situacion de
mejora; el superior derecho (II) a casos en que ambas TRC fueron positivas,
representando degradacion leve; el inferior derecho (I11) a casos en que la TRC de la
PPNA fue negativa, pero positiva la de su heterogeneidad, representando degradacion
moderada; y el inferior izquierdo (IV) a casos en que ambas TRC fueron negativas,
representando degradacion severa (Fig. 3.4). A su vez, se cuantificd la superficie

representada por cada uno de estos sindromes de cambio posibles.
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Figura 3.4. Representacion conceptual de la caracterizacion de los sindromes de cambio en
ecosistemas como los mallines. Los sindromes de cambio propuestos se basan en la combinacién
de la tendencia relativa de cambio (TRC) (positiva, flecha verde, y negativa, flecha roja) en la
produccién primaria neta aérea (PPNA) y de su heterogeneidad espacial, desviacion estandar
espacial (Desvestespaciar). Para estimar estas tendencias se propone la regresion de In (PPNA) o In
(Desvestespacial de la PPNA) contra la variable independiente tiempo. La pendiente de estas
regresiones representa un estimador directo de la TRC anual de la PPNA o de su heterogeneidad.
Por lo tanto, son cuatro los sindromes de cambio propuestos: | (verde), situacion de mejora
definida por aumento de PPNA y disminucion del Desvestespaciai €n el tiempo; 1l (amarillo),
degradacion leve definida por aumento de PPNA y Desvestespaciai; 111 (naranja), degradacion
moderada definida por disminucién de PPNA, pero aumento de DesveStespaciar; Y 1V (rojo),
degradacion severa definida por la disminucion de PPNA y DesvesStespacial.

Adicionalmente, y para complementar la respuesta a la prediccion 2 abordada en el
segundo objetivo especifico, se evalué si entre los sindromes de cambio existian
diferencias en la PMA y TMA de las areas de mallin, mediante analisis de varianza
(ANOVA). Para ello, se consideraron como factor los sindromes de cambio, contando
con cuatro niveles, y las variables respuesta fueron la precipitacion y temperatura media

anual registradas en cada area de mallin.
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3.3 Resultados

3.3.1 Asociacion entre la PPNA y su variacion espacial y temporal con la
precipitacion y temperatura.

En relacion al primer objetivo especifico de este capitulo, se observé que los mallines y
estepas estudiados presentaron rangos muy amplios de variacion de PPNA y variables
ambientales. La PPNA anual media vari6 ocho veces, entre 1115 y 9044 kgMS ha afio"
1 en areas de mallin y diez veces, entre 201 y 2091 kgMS ha™ afio, en las areas de estepa
lindantes. La media de la PPNA fue de 3511 kgMS ha afio™ en mallines, cinco veces
superior a la media de las estepas lindantes, 658 kgMS ha™ afio™®. Por su parte, la PMA
vario siete veces, tanto en mallines, entre 129 y 936 mm, como en estepas lindantes, entre
117 y 809 mm. En cuanto a la TMA, esta vario casi cuatro veces, entre 3.2y 12.3 °C, en

mallines y ocho veces, entre 1.5y 12.3 °C, en las estepas lindantes.

Contrariamente a las predicciones 1ay 1b, la PPNA se asocio en mayor medida a
la PMA que a la TMA vy, dicha asociacion, fue més pronunciada en mallines que en
estepas. La PPNA aument6 con la PMA tanto en mallines como en estepas (Fig. 3.5.a,
panel izquierdo). Por el contrario, no se observd un patron de asociacion con la TMA
(Fig. 3.5.a, panel derecho; cuadro 3.1). De acuerdo con el modelo evaluado para
determinar la asociacion de la PPNA con la PMA, los mallines presentaron un valor de
ordenada al origen y pendiente mayor respecto a las estepas (Fig. 3.5.a, panel izquierdo;
cuadro 3.1). La ordenada al origen de los mallines, 1156 kgMS ha, fue cuatro veces
mayor que la estimada para las estepas lindantes (287 kgMS ha, cuadro 3.1). Por su
parte, la pendiente, la respuesta marginal a la PMA, fue seis veces mayor en mallines (7.3
vs 1.2 kgMS ha! mm?, cuadro 3.1). Dicho modelo, explicé el 84% de la variabilidad

espacial de la PPNA en mallines y estepas (Cuadro 3.1).
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La evaluacion de la asociacion de la PPNA con ambos controles ambientales
estandarizados, mediante un modelo de regresion mdaltiple, mostro diferencias entre
mallines y las estepas lindantes. En los primeros, se observo un aumento de la PPNA a
mayor PMA 'y TMA (Cuadro 3.1). No obstante, este incremento de la PPNA en mallines
dado por la TMA fue un 20% menor al aumento producido por la PMA (Cuadro 3.1). En
cambio, en estepas solo se observo un incremento de la PPNA a mayor PMA (Cuadro

3.1).

Coincidente con la prediccion 1a, la heterogeneidad de mallines, medida a traves
del desvio estandar espacial de la PPNA, se asocié en mayor medida a la TMA que a la
PMA, aunque, medida en términos relativos, lo observado fue contrario a dicha
prediccion, dado que solo se asocid con la PMA. El desvio estandar espacial de la PPNA,
aumento con la PMA en los mallines y en las estepas lindantes, mientras que con la TMA
aumento solo en mallines (Fig. 3.5.b.1). Ademas, fue muy variable, dado que vari6 41
veces, entre 66 y 2714 kgMS ha*afio™?, en mallines y 36 veces, entre 8 y 284 kgMS ha™*
afo, en estepas (Fig. 3.5.b.1). En términos relativos, la heterogeneidad promedio fue de
25% en mallines, la cual vari6 entre 4 'y 72%, y de 8% en estepas, que vario entre 2 y
43%. A su vez, en mallines, el CV espacial de la PPNA disminuyé con la PMA (Fig.
3.5.b.2; cuadro 3.1). Al considerar un modelo de regresion mdaltiple que incluyé ambos
controles estandarizados, el desvio estandar espacial de la PPNA aumento con la PMA,
en ambos casos, y con la TMA, en mallines (Cuadro 3.1). Diferente a lo observado con
la PPNA, el incremento del desvio estandar espacial de la PPNA dado por la TMA, fue

casi 3 veces mayor al aumento producido por la precipitacion (Cuadro 3.1).

Por su parte, contrariamente a la prediccion 1a, la variacion interanual de la PPNA
en mallines solo se asocié a la PMA (Fig. 3.5.c.1). El desvio estandar interanual de la

PPNA vari6 17 veces, entre 88 y 1519 kgMS ha™afio™, en areas de mallin y 27 veces, 16
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y 437 kgMS haafio™, en areas de estepa (Fig. 3.5.c.1). Al igual que la PPNA, el desvio
estandar interanual también aumento con la PMA, tanto en mallines como en estepas (Fig.
3.5.c.1, panel izquierdo), y no se observé asociacion con la TMA (Fig. 3.5.c.1, panel
derecho; cuadro 3.1). Similar a lo observado con la PPNA, el modelo de asociacion entre
el desvio interanual de la PPNA y la PMA presentd una ordenada al origen y pendiente
mayor en mallines respecto a estepas (Fig. 3.5.c.1, panel izquierdo; cuadro 3.1). De modo
similar, al considerar un modelo de regresion multiple con ambos controles ambientales
estandarizados, el desvio interanual de la PPNA se asoci6 sdlo con la PMA, de forma
positiva, aunque su respuesta marginal, la pendiente, no difirié entre mallines y estepas

(Cuadro 3.1).

En términos relativos, la variabilidad interanual de la PPNA present6 un amplio
rango de variacion, tanto en mallines como en estepas. EI CV interanual varié casi once
veces, entre 3 'y 32%, en mallines y ocho veces, entre 4 y 33%, en estepas, con un
promedio de 10% en ambos casos (Fig. 3.5.c.2). Debido a que los componentes del CV
interanual de la PPNA, PPNA vy su desvio interanual, aumentaron a lo largo del gradiente
de precipitacion, el CV interanual no se asocio con la PMA (Fig. 3.5.c.2; cuadro 3.1). A
su vez, con excepcion de un 9% de las areas de mallin y un 4% de estepas, el CV
interanual de la PPNA fue menor que el CV interanual de la precipitacion (Fig. 3.6).
Ademas, no hubo asociacion entre el CV interanual de la PPNA 'y el de la precipitacién o

la temperatura.
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Figura 3.5. Relacion entre la productividad primaria neta aérea (PPNA) (a); el desvio estandar
espacial de la PPNA (b.1); el coeficiente de variacion (CV) espacial de la PPNA (b.2); desvio
estdndar interanual de la PPNA (c.1) y CV interanual de la PPNA (c.2) en funcién de la
precipitacion media anual (panel izquierdo) y la temperatura media anual (panel derecho), en
mallines (puntos verdes) y estepas (puntos naranjas). Cada punto corresponde al valor promedio
en cada area de mallin o estepa, en el periodo 2000-2019. Las lineas negras representan el ajuste
de un modelo lineal (valor p < 0.05). Para mayor detalle de los modelos representados en esta
figura ver el cuadro 3.1.
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Cuadro 3.1. Modelos de regresién multiple de (a) la productividad primaria neta aérea (PPNA, kgMS ha* afio't) media anual, (b.1) el desvio estandar
(desvest) espacial de la PPNA, (b.2) el coeficiente de variacion (CV, expresado de 0 a 1) espacial de la PPNA, (c.1) el desvest interanual de la PPNA y
(c.2) el CV interanual de la PPNA, en funcion del tipo de vegetacion (TVeg, ya sea mallin o estepa) y de los controles ambientales, precipitacion media
anual (PMA) y temperatura media anual (TMA). En la primera columna se indican los tres tipos de modelos evaluados, a partir de los que se representa
la asociacion de las variables dependientes mencionadas (a — ¢.2) con el TVeg y: (1) la PMA; (2) la TMA,; (3) con ambos controles ambientales
estandarizados (PMA _est y TMA est). Los modelos (1) y (2) son aquellos representados graficamente en la figura 3.5, dependiendo de la variable
dependiente considerada. Para cada variable dependiente incluida en los modelos se reportan los estimadores, el error estandar, el valor p y el R? ajustado.
Las variables correspondientes al CV (b.2 y c.2) no presentan dato (sd) de R? ajustado (aj.) porque se trata de un modelo lineal multiple generalizado. El
intercepto hace referencia a areas de estepa sin efecto de las variables independientes. Los efectos significativos (valor p < 0.05) se indican en negrita.

Variable independiente

a) PPNA media anual

b.1) Desvest espacial PPNA

b.2) CV espacial PPNA

c.1) Desvest interanual PPNA

c.2) CV interanual PPNA

Estimador Error estandar valor p R2 aj.|Estimador Error estandar valor p R2 aj.| Estimador Error estandar valorp R2 aj.|Estimador Error estandar valor p R2 aj.|Estimador Error estandar valor p R2 aj.
Intercepto 287.2 67.3 0.0000 0.3 28.9 0.9920 0.0487 0.0255 0.0562 26.2 11.8 0.0265 0.10069 0.02894  0.0005
PMA 1.2 0.2 0.0000 0.84 0.2 0.1 0.0505 0.64 0.0001 0.0001 0.2746 d 0.1 0.0 0.0002 06 0.00000 0.00009 0.9761 d
TVeg_Mallin 868.4 93.3 0.0000 576.3 40.3 0.0000 0.2678 0.0474 0.0000 150.7 16.4 0.0000 0.01362 0.04005 0.7338
PMA * TVeg_Mallin 6.1 0.3 0.0000 0.6 0.1 0.0000 -0.0003 0.0001 0.0311 0.4 0.0 0.0000 -0.00004 0.00012 0.7271
Intercepto 1019.9 249.8 0.0000 93.4 73.7 0.2051 0.1045 0.0649 0.1075 85.8 31.9 0.0072 0.07774 0.06986 0.2660
TMA -41.7 28.4 0.1420 0.65 -4.8 8.4 0.5664 0.62 -0.0033 0.0073 0.6491 «d -2.3 3.6 0.5240 0.51 0.00255 0.00798 0.7490 d
TVeg_Mallin 2828.2 329.4 0.0000 317.1 96.8 0.0011 -0.0206 0.1071 0.8472 304.7 42.0 0.0000 0.01618 0.09282 0.8620
TMA * TVeg_Mallin 2.3 37.6 0.9500 53.1 11.0 0.0000 0.0229 0.0123 0.0633 -3.4 4.8 0.4796 -0.00178 0.01063 0.8670
Intercepto 668.4 30.7 0.0000 52.8 11.8 0.0000 0.0756 0.0109 0.0000 67.3 5.0 0.0000 0.10028 0.01233 0.0000
PMA_est 175.9 36.5 0.0000 25.6 14.0 0.0671 0.0148 0.0137 0.2800 17.9 6.0 0.0028 -0.00126 0.01441 0.9300
TMA_est -36.6 34.8 0.2940 -3.7 13.5 0.7823 -0.0040 0.0128 0.7560 0.4 5.7 0.9427 0.00497 0.01371 0.7170
TVeg_Mallin 3304.7 44.4 0.0000 0.82 842.1 17.1 0.0000 0.67 0.1672 0.0216 0.0000 d 306.0 7.3 0.0000 06 -0.00277 0.01762 0.8750 d
PMA_est * TMA_est 23.9 46.4 0.6070 0.4 18.0 0.9833 -0.0057 0.0176 0.7480 7.8 7.6 0.3023 0.00516 0.01809 0.7760
PMA_est * TVeg_Mallin 163.1 38.3 0.0000 20.8 14.7 0.1558 -0.0221 0.0153 0.1500 9.5 6.3 0.1287 0.00012 0.01514 0.9930
TMA_est * TVeg_Mallin 312.2 47.2 0.0000 136.8 18.3 0.0000 0.0307 0.0219 0.1600 11.1 7.7 0.1528 -0.00658 0.01864 0.7240
PMA_est * TMA_est * TVeg_Mallin 60.5 48.4 0.2120 16.9 18.8 0.3676 0.0052 0.0193 0.7880 -8.5 7.9 0.2836 -0.00740 0.01891 0.6960
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Figura 3.6. Relacién entre el coeficiente de variacién (CV) interanual de la productividad
primaria neta aérea (PPNA) y el CV interanual de la precipitacion en areas de mallin (puntos
verdes) y estepas lindantes a los mallines (puntos naranjas). Cada punto corresponde al valor de
diferentes areas de mallin o estepa, en el periodo 2000-2019. La linea punteada representa la
relacion 1:1 entre ambas variables.

3.3.2 Tendencias del funcionamiento en las ultimas dos décadas

3.3.2.1 Tendencias de la PPNA en mallines y estepas
En relacion al segundo objetivo especifico de este capitulo, se observo que la tasa relativa

de cambio (TRC) de la PPNA de areas de mallin se asocid positivamente con la de las
estepas lindantes (Coeficiente de Pearson = 0.39, valor p < 0.05) e, independientemente
del signo, la TRC fue maés variable en mallines que en estepas (Fig. 3.7). La TRC de la
PPNA de mallines presenté el mismo signo (positivo o negativo) al de las estepas
lindantes en el 66% de los casos (cuadrantes Il y 1V, Fig. 3.7). La situacion predominante,
en el 42% de los pares analizados, fue aquella en la que tanto mallines como estepas
presentaron una tendencia negativa de la PPNA (cuadrante 1V, Fig. 3.7). Dentro de este
patrén, en el 85% de los casos la disminucién relativa de la PPNA fue mayor en mallines
que en estepas. En el 24% de los pares analizados, ambos presentaron una tendencia
positiva (cuadrante I, Fig. 3.7). Dentro de este patron, en el 79% de los casos el aumento
relativo de la PPNA fue mayor en mallines que en estepas. Al observar los casos con

tendencias opuestas, la que domind fue aquella en donde la TRC fue negativa en mallines,
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pero positiva en estepas, con el 21% de los casos (cuadrante Ill, Fig. 3.7). La otra
combinacién con tendencias opuestas, donde la TRC fue positiva en mallines, pero
negativa en estepas, represento el 13% de los casos (cuadrante I, Fig. 3.7). La TRC de la
PPNA en mallines vario entre -0.036 y 0.022 afio!, mientras que, en estepas, vario entre
-0.011 y 0.026 afio? (Fig. 3.7). Es decir, los cambios en los mallines implicaron una
disminucion anual de la ANPP del 3.6% y un aumento del 2.2%, mientras que en las

estepas fueron del 1.1% y 2.6%, respectivamente.
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Figura 3.7. Distribucion de la tasa relativa de cambio (TRC) de la productividad primaria neta
aérea (PPNA) en mallines en funcidn de la TRC de la PPNA en estepas lindantes a los mallines.
Cada punto corresponde a la TRC de la PPNA de un area de mallin y la de su par de estepa
lindante. Periodo analizado 2000-2019. Cada color representa los diferentes cuadrantes. TRC
positiva en mallines, pero negativa en estepas (cuadrante I, amarillo); TRC positiva en mallines
y estepas (cuadrante 1, verde); TRC negativa en mallines, pero positiva en estepas (cuadrante Ill,
naranja); y TRC negativa en mallines y estepas (cuadrante 1V, rojo). En los margenes de los
cuadrantes se indica el porcentaje y nimero de casos totales por cuadrante (n total = 538, dado
gue se presentan solo las areas con par de mallin-estepa). Linea punteada gris corresponde a la
relacion 1:1.

3.3.2.2 Tendencia global de la PPNA en mallines y estepas
En las ultimas dos décadas la PPNA del conjunto de mallines estudiados disminuyd. Por

el contrario, en las estepas lindantes se mantuvo relativamente estable. La PPNA media
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ponderada por la superficie de cada mallin disminuyd a razén de 11.35 kgMS ha por
temporada (valor p = 0.08, R?= 0.12, Fig. 3.8 panel izquierdo). Si se consideran sélo
aquellas &reas de mallin con TRC negativa, la PPNA disminuy6 en promedio a razon de
21.4 kgMS ha'! por temporada (valor p = 0.004, R? = 0.36, Fig. 5 panel izquierdo). En
cambio, en el conjunto de mallines con TRC positiva, la PPNA aumento6 en promedio a
razon de 16.1 kgMS ha por temporada (valor p = 0.0115, R? = 0.28, Fig. 3.8 panel
izquierdo). Llamativamente, aquellos mallines con TRC negativa, presentaron mayores
valores de PPNA al inicio del periodo de estudio respecto de aquellas areas con TRC
positiva. Sin embargo, al final del periodo analizado la PPNA de ambos tipos fue similar.
No obstante, en el promedio del conjunto de mallines estudiados la PPNA disminuyd,
dado que el area y su tasa de cambio fue mayor en aquellos mallines con tendencias

negativas respecto de aquellos con tendencia positiva.
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Figura 3.8. Dindmica de la productividad primaria neta aérea (PPNA) a lo largo de las 19
temporadas bajo estudio, en mallines (panel izquierdo) y estepas (panel derecho). Cada punto
corresponde al promedio de la PPNA media anual ponderada por superficie de mallin o estepa,
ya sea para la totalidad de las areas (puntos negros) o para un subconjunto de éstas, de acuerdo
con su tasa relativa de cambio (TRC) de la PPNA: negativa (puntos rojos) o positivas (puntos
verdes). Las lineas llenas representan el ajuste de un modelo lineal significativo (valor p < 0.05)
y la linea punteada a un ajuste marginalmente significativo (valor p < 0.1).
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3.3.2.3 Relacion entre las tendencias de la PPNA y de la heterogeneidad espacial
con controles ambientales.

Contrariamente a la prediccién 2, la TRC de la PPNA en mallines se asocié de forma
negativa con la PMA (Fig. 3.9.1), pero no con la TMA (Apéndice B: fig. B1.a.2 y cuadro
B1), mientras que en estepas no presentd asociacién con ninguno de dichos controles
ambientales (Fig. 3.9.1 y fig. B1). No obstante, al considerar un modelo de regresion
multiple que incluyd ambos controles ambientales estandarizados, se observé una
asociacion negativa entre la TRC de la PPNA de mallines con la PMA y la TMA
(Apéndice B: cuadro B1). Asimismo, la disminucion dada por la TMA fue un 25% mayor
que aquella dada por la PMA. Sin embargo, la proporcién de la variabilidad explicada
por dichos modelos fue muy baja, dado que fue inferior al 10% en todos los casos

(Apéndice B: cuadro B1).

Respecto a la TRC de la PPNA y de los controles ambientales, se observaron tres
tipos de patrones. En primer lugar, se observo que en la mayoria de los sitios hubo una
tendencia de disminucién de la precipitacion y aumento de la temperatura (Apéndice B:
fig. B2). En segundo lugar, y coincidente con la prediccion 2, la TRC de la PPNA fue
mas variable en el extremo arido que en el himedo, tanto en mallines como en estepas.
Por ejemplo, en mallines, areas con PMA <400 mm presentaron un rango de variacion de
la TRC de la PPNA, de -0.0536 a 0.0220, casi 2 veces mayor que en areas con PMA
>600mm, de -0.0198 a 0.0196. En tercer lugar, la TRC de la PPNA se asocio de forma
positiva con la TRC de la precipitacion (Fig. 3.9.2) y de la temperatura (Fig. 3.9.3) solo
en mallines. Al considerar un modelo mdaltiple que incluyé la TRC de ambos controles
ambientales, se observo una asociacion positiva entre la TRC de la PPNA y la de la
temperatura, solo en mallines (no se observé un patron asociado a la TRC de la
precipitacion, Apéndice B: cuadro B1). No obstante, la proporcion de la variabilidad

explicada por dichos modelos fue muy baja (Apéndice B: cuadro B1).
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En cuanto a la TRC del desvio estandar espacial de la PPNA, ésta se asocié de
forma positiva con la TRC de la precipitacion (Apéndice B: fig. B1.b.3), en mallines, y
con la TRC de la temperatura (Apéndice B: fig. B1.b.4, cuadro B1), tanto en mallines
como en estepas, entre los que no difirid la respuesta marginal. No obstante, la proporcion

de la variabilidad explicada por dichos modelos fue muy baja.
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Figura 3.9. Tasa relativa de cambio (TRC) de la productividad primaria neta aérea (PPNA) en
funcion de la precipitacién media anual (1), la TRC de la precipitacion (2), y la TRC de la
temperatura (3), en mallines (puntos verdes) y estepas (puntos naranjas). Cada punto corresponde
a un area de mallin o estepa evaluada, para el periodo comprendido entre los afios 2000 y 2019.
Las lineas negras representan el ajuste de un modelo lineal estadisticamente significativo (valor
p < 0.05) para mallines. Para mayor detalle de los modelos representados en esta figura ver el
cuadro B1.

3.3.3 Sindromes de cambio en mallines
En relacion al tercer objetivo especifico de este capitulo, se determiné que la TRC de la

PPNA 'y la del desvio espacial de ésta presentd una asociacion positiva (valor p <0.0001,
coeficiente de Pearson = 0.55). En la mayoria de los casos, 41%, ambas TRC fueron
negativas (Fig. 3.10, cuadrante 1V) y representaron el 55% (~137 mil ha) de la superficie
evaluada. La segunda situacién mas importante fue aquella en la que ambas TRC fueron
positivas, con el 27% de los casos evaluados (Fig. 3.10, cuadrante I1) y represent6 un 19%
de la superficie (~47 mil ha) evaluada. Finalmente, cada una de las otras dos situaciones
presentes registraron el 16% de los casos evaluados (cuadrantes I y 111, Fig. 3.10), aunque

la superficie representada por la situacién con TRC de la PPNA negativa y del desvio
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espacial positiva fue casi el triple, 19%, que la situacion con signos de TRC opuestos a
ésta, 7%. Adicionalmente, y contrariamente a la prediccion 2 asociada al segundo objetivo
especifico, no se encontraron diferencias entre los cuatro sindromes de cambio
(cuadrantes en Fig. 3.10), respecto a la precipitacion y temperatura media del conjunto de

areas de mallin que representaron a cada sindrome.
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Figura 3.10. Distribucion de la tasa relativa de cambio (TRC) de la productividad primaria neta
aérea (PPNA) en funcion de la TRC del desvio estandar espacial de la PPNA en areas de mallin,
para el periodo 2000-2019. Se caracterizaron cuatro posibles sindromes de cambio en mallines,
representados en colores: mejora (cuadrante I, verde); degradacion leve (cuadrante 11, amarillo);
degradacién moderada (cuadrante 111, naranja); degradacion severa (cuadrante 1V, rojo). En los
maérgenes de los cuadrantes se indica el porcentaje y nimero de casos totales por cuadrante (n
total = 648). La linea punteada gris corresponde a la relacion 1:1.

3.4 Discusion
A traveés de los sitios analizados, y tanto en mallines como en las estepas lindantes, la

PPNA media anual se asoci6 de forma positiva con la PMA. Dicha asociacion fue mas
pronunciada en mallines que en estepas. En términos relativos, a través del CV espacial,
la heterogeneidad de la PPNA disminuy6 con la PMA. Por su parte, en muchos mallines
la PPNA disminuyé a través del tiempo, mientras que en estepas se mantuvo. A su vez,

la TRC de la PPNA en mallines fue méas variable en el extremo arido que en el himedo.
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Adicionalmente, la precipitacion y la temperatura también cambiaron a lo largo del
tiempo. A causa de esto, la TRC de la PPNA se asocié de forma positiva, aunque debil,
con la TRC de la precipitacion y de la temperatura. Como consecuencia de estos patrones,
en mas de la mitad de la superficie evaluada, los mallines disminuyeron su PPNA y se
hicieron mas homogéneos. Esto ultimo, podria asociarse con un fenémeno de degradacion

severa.

Los resultados obtenidos en relacion con el objetivo 1 difirieron respecto a lo
esperado segun las predicciones asociadas la, en areas de mallin, la PPNA, su
heterogeneidad y variabilidad interanual, se asociaran en mayor medida con la TMA que
con la PMA; y 1b, la asociacion entre la PPNA y la temperatura media anual sera mas
pronunciada en mallines que en estepas. En el espacio, la PPNA sélo se asocid de forma
positiva con la PMA. La respuesta marginal de la PPNA a la PMA fue seis veces mayor
en mallines que en estepas. Dicha respuesta (7.3 kgMS mmhat) se encontrd dentro del
rango observado en pastizales que se encuentran en equilibrio con el clima. Por ejemplo,
fue levemente mayor a la de pastizales de EEUU y Eurasia, donde el rango estuvo entre
6y 6.9 kgMS mm™ha (Sala et al. 1988; Paruelo et al. 1999; Bai et al. 2008; Sala et al.
2012), pero inferior a la de pastizales en zonas bajas y pasturas en lomas de la Pampa
Deprimida Argentina, 8 y 18 kgMS mm™ ha'?, respectivamente (Durante et al. 2017). No
obstante, ambos ambientes de la Pampa Deprimida se ubicaban en el extremo humedo de
un gradiente estrecho de precipitacion (150mm) y, ademas, en las pasturas de loma, el
manejo agronémico era intensivo. Por otra parte, la EUP fue casi cinco veces superior en
mallines (11.5 kgMS mm™ hal) que en estepas (3.5 kgMS mm™* hal). Ademas, la EUP
fue casi el doble, 16 kgMS mm™ hal, en mallines con PMA <150mm, que en aquellos
con PMA >600mm, 9 kgMS mmha. A su vez, estos valores fueron superiores a los de

pastizales del hemisferio norte, donde la EUP fue de 5 kgMS mm™ ha* con 300mm de
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PMA y 5.7 kgMS mm™ ha! con 1300mm de PMA (Sala et al. 1988). También fueron
superiores a las EUP de pastizales de zonas bajas y pasturas de loma de la Pampa
Deprimida, donde se registraron valores de 4 y 5.7 kgMS mmha* con 870mm de PMA
y 3.4y 8.5 kgMS mm™ ha’ con 990mm de PMA, respectivamente. Estos resultados
sugieren que la influencia de la napa no implicaria una menor asociacion con la PMA,
sino que determinaria que la EUP sea mucho mayor a igual valor de PMA. Esto se
asociaria con el hecho de que la precipitacion afecta fuertemente la recarga freatica y la
quimica del agua subterranea en los mallines (Chimner et al. 2011; Ivelic-Saez et al.
2022). Por lo tanto, que la EUP sea mucho mayor en mallines pone de manifiesto su
azonalidad, determinada por el aporte de agua de lluvia y deshielo que llega a ellos por

escurrimiento superficial y subsuperficial.

Por su parte, y en contraste con la prediccion 1a, tanto la heterogeneidad como la
variabilidad interanual de la PPNA, en términos relativos, no presentaron asociacion con
la TMA. Sin embargo, y como era de esperar, la heterogeneidad de la PPNA, medida a
través del CV espacial, fue mayor en mallines que en estepas. Ademas, ésta sélo se asocio,
negativamente, en mallines con la PMA. Esto seria producto del gradiente de humedad
que existe entre zonas de un mismo mallin, dado por la influencia de la napa, que
determinan diferencias en la estructura de la vegetacién y la PPNA (Boelcke 1957; Buono
et al. 2010). Por lo tanto, una mayor PMA en mallines atenuaria las diferencias dadas por
dicho gradiente de humedad interno. A su vez, este gradiente de humedad interno seria
determinante de la escasa asociacion hallada entre la TMA vy las variables relacionadas
con la PPNA, dado el agua de la napa en el suelo podria estar generando un efecto buffer
de temperatura (Enriquez et al. 2021), tanto a nivel subsuperficial como en superficie. Por
otro lado, las caracteristicas del paisaje asociadas a la topografia condicionarian la

temperatura media sitio especifica, dado que los mallines se ubican predominantemente
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en zonas bajas. En consecuencia, la baja resolucion espacial a partir de la cual se estimo
la TMA (~5km) no habria permitido captar estas diferencias. En este sentido, la gran
variacion en la pendiente de la relacion entre la PPNA 'y la temperatura hallada por Irisarri
et al. (2022) destacaria la heterogeneidad de la vegetacion, la variacion en el tiempo de la
temperatura ambiente dentro de cada area y la heterogeneidad en la humedad del suelo

que condiciona la temperatura edafica (Enriquez et al. 2016).

En cuanto a la variabilidad temporal de la PPNA, medida en términos relativos a
través del CV interanual, tanto el rango de variacion como el promedio fueron similares
en mallines y estepas. A su vez, la variabilidad estuvo dentro de valores similares e
inclusive inferior, a igual PPNA, que aguella observada en distintos pastizales (Gutiérrez
etal. 2020; Irisarri y Oesterheld 2020), pasturas (Durante et al. 2017) y cultivos forrajeros
anuales y perennes (Ojeda et al. 2018), de zonas mas templadas (Apéndice B: fig. B3).
Incluso, se encontraron dentro del rango observado en diferentes biomas del hemisferio
norte (Knapp y Smith 2001; Bai et al. 2008), aunque algunos biomas deseérticos de Eurasia
Ilegaron a presentar mayores variaciones interanuales, cercanas al 42% (Bai et al. 2008)
(Apéndice B: fig. B3). Esto sugiere que la azonalidad de los mallines no implica una
menor variabilidad interanual de su PPNA respecto a otros ambientes zonales, que se
encuentran en equilibrio con el clima. Localmente, en Patagonia, estos resultados
coinciden con lo observado por Irisarri et al. (2012) en una menor porcién del gradiente
regional, y en un periodo de tiempo analizado mas acotado, y son inferiores a lo
informado por Buono et al. (2010), con maximos cercanos al 45%, previo a la década del
2000 (Apéndice B: fig. B3). Por otro lado, la variacién interanual de la PPNA fue inferior
a la de la precipitacién y no hubo asociacion entre ambas, similar a lo hallado en otros
pastizales (Durante et al. 2017; Gutiérrez et al. 2020). Sin embargo, hubo un 9% de areas

de mallin que presentaron una variacion de la PPNA mayor a la de la precipitacion. Esto
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podria indicar un cambio en las formas de vida dominantes de las especies vegetales
dentro de los mallines. Por ejemplo, en sistemas forrajeros templados, el cambio de
especies perennes a especies anuales gener6é un patron similar (Ojeda et al. 2018). Es

decir, el CV interanual de la PPNA fue mayor al de la precipitacion.

En mallines, la TRC de la PPNA fue mas variable y con valores méas negativos
que en la estepa, contrario a lo esperado de acuerdo con la prediccion 1c, el impacto de
la disminucién de la precipitacion a lo largo del tiempo sobre la PPNA sera menor en
mallines que en estepas, por lo que las tendencias de la PPNA en areas de mallin seran
inexistentes o menores a las observadas en areas de estepa lindantes. Las areas de mallin
con TRC negativa representaron el 75% de la superficie evaluada. Ademas, presentaron
mayor tasa que en las areas con TRC positiva. Por lo tanto, en el conjunto de mallines
estudiados la PPNA disminuy6. En las ultimas dos décadas, la entrada de carbono (C)
total en el conjunto de mallines fue de 7.5 millones de toneladas (t), asumiendo una
concentracion de C en la PPNA del 45% (Katterer et al. 2011). Dicha disminucién de la
PPNA represento una merma total de las entradas de C de 24220 t, lo que sugiere que los
mallines disminuyeron su capacidad de secuestrar C atmosférico, al menos por la via de
entrada de C a estos ecosistemas. Sin embargo, la biomasa aérea es la fraccion que
almacena menos C, seguida por la biomasa subterraneay, por ultimo, el suelo (~1:10:100,
respectivamente; Enriquez et al. 2015), y no podemos dar cuenta de lo sucedido con las
otras fracciones. No obstante, en correspondencia con estos resultados, Enriquez et al.
(2015) determinaron que el sobrepastoreo a largo plazo en mallines ha alterado el ciclo
de C al reducir la biomasa vegetal aérea y subterranea, disminuyendo las entradas de C al
suelo. Por lo tanto, es posible que la merma total en la entrada de C haya sido atin mayor
a lo estimado a partir de la biomasa aérea. Respecto a las areas de estepa, la PPNA se

mantuvo relativamente estable en las Ultimas dos décadas. Esto coincide con
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observaciones realizadas en la estepa que fueron contrastantes entre periodos, ya que se
registré una pérdida de cobertura vegetal en el periodo 2008 - 2012 (Oliva et al. 2017) y

un aumento durante el periodo 2014 - 2019 (Oliva y Gaitan 2021).

En mallines, la disminucion de la PPNA a lo largo del tiempo no se limité a areas
ubicadas en condiciones de mayor aridez. Sin embargo, el rango de variacion de la TRC
fue mas amplio a bajos valores de PMA que a altos. De este resultado puede interpretarse
que la prediccion asociada, numero dos, fue parcialmente valida, areas de mallin
ubicadas en ambientes mas aridos, presentaran una tendencia negativa de la PPNA y
positiva de la heterogeneidad en el tiempo, mayor a la existente en areas de mallin
ubicadas en ambientes mas himedos. Es decir, es parcialmente valida porque la TRC de
la PPNA fue mas variable en el extremo arido que en el himedo. Sin embargo, fue baja
la proporcion explicada de la variabilidad de la TRC de la PPNA por los controles
ambientales, lo que podria sugerir dos cosas. Por un lado, que los efectos de la
precipitacion y la temperatura sean producto de lo sucedido en otros puntos de la cuenca
de la que forman parte, y no tanto a escala local. Por lo tanto, es posible que para explicar
la variabilidad de la TRC de la PPNA se deban considerar los cambios en dichos controles
ambientales en otros puntos de la cuenca. Por otro lado, sugiere la incidencia de factores
de manejo. En donde se observaron tendencias negativas el principal factor seria el
sobrepastoreo (Enriquez et al. 2015), tanto del ganado doméstico como de los herbivoros
silvestres, como los guanacos, cuya poblacion ha incrementado en la regién a partir del
afio 2000 (Oliva et al. 2019). Por su parte, las areas de mallin con tendencia positiva
estarian asociadas a practicas como la redistribucion de agua (Horne 2010; Boggio et al.
2019) o la fertilizacion, ésta ultima analizada en el capitulo 4 de esta tesis. En el caso de
la redistribucion de agua, es esperable que dicha practica aumente la PPNA y disminuya

la heterogeneidad dentro del rea donde se redistribuye el agua, con el fin de aumentar y
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mejorar la PPNA de dicho mallin, coincidente con el cuadrante | de los sindromes de

cambio.

En relacion con los sindromes de cambio posibles en mallines, se observa una
clara dominancia de la forma mas severa de degradacion, cuadrante 1V, la cual represento
el 55% (~137 mil ha) de la superficie evaluada. Dicha situacion fue coincidente con la
disminucion de la precipitacion y el aumento de la temperatura registrados en la mayoria
de las areas evaluadas. Ante el aumento de la temperatura y de la frecuencia e intensidad
de los eventos de sequia pronosticados en la region, en el contexto de cambio climético
global (Lindsey y Dahlman 2020; Pessacg et al. 2020), es esperable que la superficie
representada por dicho sindrome se incremente. Esto podria darse principalmente en los

mallines ubicados en latitudes medias del rango analizado (Irisarri et al. 2022).

3.5 Conclusion

Los resultados presentes en este capitulo permitieron comprender mejor el
funcionamiento de mallines y su relacion con controles ambientales. A lo largo del
gradiente latitudinal de 18 grados en el que se ubican, la PPNA media anual s6lo se asocio
positivamente con la PMA. La respuesta marginal a dicha asociacion fue mayor que en
estepas y se encontré dentro del rango observado en pastizales que se encuentran en
equilibrio con el clima. Por lo tanto, la influencia de la napa no implicé una menor
asociacion de la PPNA con la PMA, dado que la recarga de agua freatica depende en
primera instancia de la precipitacion. De hecho, la heterogeneidad relativa de la PPNA,
dada por el gradiente de humedad interno que se genera por la influencia de la napa,

disminuy6 a mayor PMA.

Por primera vez, se registraron evidencias de la ocurrencia de procesos de

degradacién en mallines a lo largo de todo el gradiente regional, tal como anticipan, a
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escala local, diferentes modelos de estados y transiciones (Del Valle 1993; Aguiar y
Paruelo 2003; Gandullo et al. 2011; Collantes et al. 2013; Enriquez y Cremona 2018b).
En las Gltimas dos décadas la PPNA del conjunto de mallines estudiados disminuyo,
mientras que, en estepas se mantuvo relativamente estable. En este sentido, el sindrome
de cambio que predominé en mallines fue el que representd una degradacion mas severa.
Esto sugiere que los cambios mayoritarios registrados en la precipitacion y la temperatura,
disminucion y aumento respectivamente, y/o los factores de manejo pueden estar
incidiendo con un impacto predominantemente negativo. Por lo tanto, es fundamental la
adopcién de préacticas de manejo que permitan un uso sustentable de los mallines y eviten
que los procesos de deterioro se extiendan a nuevas areas o que agraven la condicion de

aquellas que ya presentan degradacion leve o moderada.



4. CAPITULO 4 - Impacto sobre la PPNA y la estructura de la
comunidad de la fertilizacién de mallines y su eficiencia agronomica
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4.1 Introduccion
Como se menciono en la introduccidn general de esta tesis, el nitrogeno (N) y el fosforo
(P) son nutrientes que frecuentemente presentan una baja disponibilidad que limita la
productividad primaria neta aerea (PPNA). En humedales es frecuente que la
concentracion de N y P, y su disponibilidad para las plantas, varie en el tiempo, producto
de las fluctuaciones estacionales de la napa freatica que generan periodos de inundacion
(Grootjans et al. 1985; Richardson y Marshall 1986; Berendse et al. 1994; VVan Duren y
Pegtel 2000; Venterink et al. 2001; Venterink et al. 2002; Hefting et al. 2004, Reddy y
DeLaune 2008). Cuanto mayor sea el tiempo en que el humedal se encuentra con agua en
superficie, menor sera la disponibilidad de N y P, debido a que las tasas de mineralizacién
y nitrificacién se ven reducidas (Grootjans et al. 1985; Berendse et al. 1994; Venterink et
al. 2001; Hefting et al. 2004, Reddy y DelLaune 2008) o producto de un incremento en la
formacion de complejos de Fe-P en su forma reducida (Fe2+) (Grootjans et al. 1985;
Richardson y Marshall 1986; VVan Duren y Pegtel 2000; Venterink et al. 2001; Venterink
et al. 2002). Sin embargo, lo opuesto, un nivel de napa muy deprimido genera una
disminucion de la PPNA por falta de otro factor limitante, agua. Para paliar las
restricciones nutricionales, a fin de incrementar la PPNA, aparece el agregado de
nutrientes. Una de las formas de evaluar la eficiencia de los nutrientes agregados al suelo
es la eficiencia agrondémica (EA), dado que indica la mejora en la productividad que
implica dicha préactica (Fixen et al. 2015). En general, la fertilizacion permite aumentar
la productividad hasta un cierto punto, donde la EA es 6ptima. Luego de alcanzar dicho
punto, la productividad continuard aumentando, pero a un ritmo decreciente, hasta llegar
a un maximo a partir del cual adicionar mas nutriente no aumentara la productividad
(Fixen et al. 2015). Por lo tanto, la EA también disminuira luego de alcanzar un 6ptimo y
ello estara determinada por condiciones edafoclimaticas, factores de origen, tiempo y

lugar, asi como por la implementacion de otras practicas culturales (Fixen et al. 2015).
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Los mallines son uno de los ambientes mas propensos para la aplicacion de
tecnologias como la fertilizacion, dado su mayor potencial productivo respecto a las
estepas circundantes (Paruelo et al. 2004; Buono et al. 2010; Irisarri et al. 2012). En este
sentido, existen experiencias de fertilizacion de mallines cuyo objetivo fue incrementar
la productividad de forraje en sus partes mas himedas y productivas (San Martino 2003;
Nakamatsu et al. 2011 y 2013; Peralta et al. 2014; Garcia Martinez et al. 2016; Garcia
Martinez et al. 2017). Estas experiencias se han centrado en el N debido a que es uno de
los nutrientes més limitantes durante la temporada de crecimiento (Enriquez et al. 2014;
Cipriotti et al. 2017), aunque en algunos mallines también se han registrado deficiencias
de P (Enriquez 2008). Dado que estas experiencias se centraron en analizar la respuesta
de la PPNA, existen al menos tres aspectos que ain no han sido explorados o permanecen
poco claros. Primero, es poco conocida la relacion entre la respuesta a la fertilizacion y
la presencia de grupos taxonomicos de especies que puedan responder al agregado de
nutrientes. En este sentido, no existe una sintesis sobre como afectan las condiciones
iniciales de la comunidad a la respuesta a la fertilizacion y a su EA, en particular ante
diferencias en la proporcién que representa el grupo taxonomico de las gramineas. Como
se mostro en el capitulo 2 de esta tesis, este grupo puede ser dominante dentro de la
comunidad y estar altamente representado por especies exaticas. Por lo tanto, es esperable
que la respuesta a la fertilizacion, en el primer afio, este condicionada por la proporcion

que representa este grupo en la comunidad.

Segundo, y asociado al punto anterior, es escaso el conocimiento sobre los
cambios que pueden producirse sobre la estructura de la comunidad de mallines y, por
ende, en la respuesta a la fertilizacion y en su EA, al repetir practicas de fertilizacion
durante varios afios. Si bien la informacion existente para mallines es escasa, se sabe que

en ambientes de pastizal el suministro de nutrientes suele provocar cambios en la
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estructura de la vegetacion (Davis et al. 2000; Seabloom et al. 2015; Harpole et al. 2016;
Flores-Moreno et al. 2016). Por ejemplo, en diferentes praderas del mundo la fertilizacion
aumentd la riqueza de especies exaticas y disminuyo la de nativas (Seabloom et al. 2015;
Flores-Moreno et al. 2016). A su vez, la reiteracion a través de los afios de la fertilizacion
con N favoreceria a las gramineas aumentando su importancia relativa en la comunidad
(Ledgard 1991; Ledgard et al. 2001; Trott et al. 2004). Por otra parte, a fin de generar
informacion sobre los efectos de la fertilizacion sobre la comunidad vegetal, existe una
red global denominada NutNet que presenta un mismo protocolo de fertilizacion, el cual
es el mas detallado y extenso en pastizales del mundo. No obstante, posee niveles de
adicion de nutrientes, P en particular, extremadamente altos desde el punto de vista de la
conveniencia econdémica. Por lo tanto, no se sabe si el agregado de este nutriente, en
niveles viables desde el punto de vista econémico, beneficiaria a especies leguminosas,
contrarrestando la posible dominancia de gramineas. Si bien es posible que el incremento
en la disponibilidad de P beneficie a las leguminosas (Ros et al. 2020), también puede
implicar aumentos en la eficiencia de absorcion de N por parte de las plantas (Iversen et

al. 2010), beneficiando, por lo tanto, a las gramineas.

En tercer y Gltimo lugar, no esta claro cémo incide el nivel de la napa freética
sobre la eficiencia y el efecto de la fertilizacion, lo cual es critico para el éxito de esta
tecnologia en mallines. La napa puede limitar la PPNA a partir de dos vias principales.
Por un lado, al incidir sobre el agua disponible para el crecimiento de la vegetacion. Por
otro lado, al intervenir sobre la disponibilidad de nutrientes. En este sentido, en afos
secos, la principal limitante para el crecimiento de la vegetacion seria la disponibilidad
de agua, mientras que, en afios humedos, seria la disponibilidad de nutrientes. En
mallines, se ha determinado que su dinamica hidroldgica particular, dada por la influencia

de la napa freatica, genera fluctuaciones naturales en la concentracion de nutrientes,
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principalmente de N en sus formas inorganicas de NHa+ y NOz- (Enriquez et al. 2014).
De esta manera, y en condiciones ideales de temperatura, cuando el suelo del mallin esta
anegado seria mayor la concentracion de NHa+ y al secarse aumentaria la concentracion
de NOs. (Jaramillo 2018). Sin embargo, se ha observado que conforme avanza la estacion
de crecimiento de la vegetacion, lo cual coincide con la disminucion del nivel de agua de
la napa freética y un aumento de temperatura ambiente, disminuyen tanto los niveles de
NHa+ como de NOs., y la concentracion de NOz- fue llamativamente baja durante toda la
estacion de crecimiento (Enriquez et al. 2014). Estas evidencias sugieren que el consumo
de la vegetacion seria el principal factor de remocién o modificacion de las
concentraciones naturales de las formas inorganicas de N en mallines (Enriquez et al.
2014; Jaramillo 2018), considerando que la baja concentracién de NOs. mencionada no
fue explicada por procesos de lixiviacion hacia aguas subterraneas (Enriquez et al. 2014)
y que, en general, en mallines no se han encontrado emisiones gaseosas de 6xido nitroso
(N20O) significativas (Enriquez et al. 2020). Por lo tanto, la vegetacion en activo

crecimiento se encontraria consumiendo la mayoria del N inorgénico.

4.1.1 Objetivo
El objetivo de este capitulo fue evaluar la practica de agregado de nutrientes, Ny P, a lo

largo del tiempo en mallines, cuantificando su impacto sobre la productividad primaria
neta aérea (PPNA) y la proporcion de gramineas, y la eficiencia agrondémica del N (EAN).
Para ello, se considerd el impacto de la fertilizaciobn mediante dos aproximaciones
espacio-temporales que delinearon dos objetivos especificos. El primer objetivo
especifico fue cuantificar la eficiencia y el impacto de la fertilizacion sobre la PPNA,
mediado por la proporcion inicial de gramineas, durante una temporada en seis sitios de
mallin que nunca habian sido fertilizados. El segundo objetivo especifico fue cuantificar

el impacto y la eficiencia de esta practica durante cuatro temporadas, nuevamente sobre
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la PPNA, pero también sobre la proporcion de gramineas y mediado por la napa freética,

en tres de los seis sitios considerados anteriormente.

4.1.2 Hipotesis

Las hipotesis y sus predicciones asociadas fueron las siguientes:

Hipotesis 1: Entre los grupos funcionales dominantes dentro de los mallines, el de
las gramineas es el de mayor capacidad de respuesta a la fertilizacion nitrogenada. Por lo
tanto, durante la primera temporada de fertilizacion, la capacidad de respuesta a esta

préctica estara mediada por la abundancia de este grupo.

Prediccion 1: La EAN serd mayor en mallines que presenten mayor proporcion

inicial de gramineas.

Hipotesis 2: Dado que las especies exdticas suelen tener mayor habilidad
competitiva por los nutrientes que las nativas, el agregado de nutrientes reiterado en el

tiempo favorecera la dominancia de exdticas.

Prediccion 2: El agregado de nutrientes reiterado en el tiempo aumentara la
abundancia de especies exoticas, principalmente gramineas, y, en consecuencia,

aumentara la EAN.

Hipotesis 3: Dado que la disponibilidad de agua condiciona la capacidad de
respuesta al agregado de nutrientes, la profundidad de la napa incidira sobre la respuesta

a la fertilizacion.

Prediccion 3: La EAN serd mayor cuando la napa se encuentre mas cerca de la

superficie y, ademas, se adicione P junto con N.
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4.2 Metodologia

4.2.1 Area de estudio
El area de estudio correspondiente a este capitulo se encontrd circunscripta a un area de

la regidon Patagonica ubicada en el noroeste de la provincia de Chubut, Argentina
(Capitulo 1, Fig. 1.2). En cuanto a la localizacion fitogeogréafica de los sitios en los que
se realizaron los ensayos de fertilizacion, cuatro de ellos (1, 2, 3, y 5) se ubicaron en el
distrito occidental, Estepa arbustivo graminosa, y los dos restantes (4 y 6) se ubicaron en
el distrito subandino, Estepa graminosa de Festuca pallescens (Fig. 4.1). Al igual que en
el resto de la region Patagonica, el clima en la zona es templado frio, con fuertes y

constantes vientos del oeste provenientes del Océano Pacifico (Capitulo 1, seccién 1.3).
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Figura 4.1. Ubicacion de los seis sitios de mallin en los que se realizaron los ensayos de
fertilizacion. Todos los sitios se localizaron en el noroeste de la provincia de Chubut, Argentina
(paneles 1y 2). Las unidades de vegetacion (Oyarzabal et al. 2018) en las que se encontraron los
sitios de mallin se muestran en color y con referencia numérica (mismo color y nimero que en
fig. 2.1 del capitulo 2) (panel 2): (1) Estepa arbustivo graminosa, en color bordo; (2) Estepa
graminosa de Festuca pallescens, en rojo. Circulos blancos numerados (paneles 2 y 3)
corresponden a los sitios de mallin en los que se fertiliz6: 1= 44°10"46.9"" lat. Sur, 70°33°20.15”"
lon. Oeste; 2 = 44°04°26.64°" lat. Sur, 70°27°05.42” lon. Oeste; 3= 43°59°29.39"" lat. Sur,
70°50°01.8"" lon. Oeste; 4=42°36°10.57" lat. Sur, 70°59°45.34” lon. Oeste; 5= 42°24°45.36" lat.
Sur, 70°37°21.37” lon. Oeste; 6 = 42°20°56.06" lat. Sur, 71°08°47.21” lon Oeste. En escala de
grises (mismos colores que en Fig. 1.2 del capitulo 1) se muestran las unidades de vegetacion que
presentaron algin censo o area de mallin, correspondientes a los capitulos 2 y 3 (panel 2).
Ademas, se presenta la division politica en departamentos (lineas naranjas, paneles 2 y 3), la Ruta
Nacional 40 (linea celeste punteada, panel 2 y 3) y las localidades cercanas principales (panel 3).

4.2.2 Datos
Para poder alcanzar el objetivo abordado en este capitulo se trabajo con dos redes de

ensayos de fertilizacion localizadas en el noroeste de la provincia de Chubut, en los
distritos occidental (sitios 1, 2, 3y 5) y subandino (sitios 4 y 6, Fig. 4.1). La primera red

de ensayos, compuesta por cuatro sitios (sitios 1, 2, 3 y 4), correspondi6 a un trabajo
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previo desarrollado entre el afio 2009 y 2015 por profesionales del Instituto Nacional de
Tecnologia Agropecuaria (INTA), y parte de los resultados obtenidos fueron publicados
en un manual técnico (Garcia Martinez et al. 2017b). En el marco de esta tesis se
analizaron parte de los datos provistos por dicha red, con un enfoque distinto al abordado
en el manual mencionado, y se complementaron con una segunda red de tres sitios (4, 5
y 6). Estos tres sitios fueron instalados con el fin de comprender las variaciones espacio-
temporales de la aplicacion de nutrientes. Por lo tanto, las tareas de fertilizacion se
desarrollaron a lo largo de cuatro temporadas, aunque uno de estos tres sitios (sitio 4)
contd previamente con dos temporadas adicionales, dado que también form¢ parte de la
primera red (Cuadro 4.1). La instalacion de esta segunda red y la primera campafa de
tratamientos fueron Ilevadas a cabo un afio antes, 2016, a la obtencion de la beca doctoral
para realizar esta tesis, por profesionales de la Estacion Experimental INTA Esquel y por

el comite consejero de esta tesis.
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. ... | Dosisde N | Dosis de P Fecha Repeticiones Tamafio
Analisis Sitio (kN ha) | (kgP ha) aplicacion Fecha cosecha por arcelas
9 g P tratamiento | P
. 0; 50; 100; 2 Cosechas/afo: 5x5m
Espacial L1 "150: 200 0 2009.Sept. | 1yic 5009+Feb.2010 6 (25m2)
. 0; 50; 3x2.5m
Espacial 2 100; 150 0 2011 Sept. 2011 Nov. 6 (7.5m2)
. 0; 75; 0% o 3x2.5m
Espacial 3 125: 175 0 2009 2°Q* Nov. 2010 1°Q Mar. 6 (7.5m?)
2014 1°Q Oct.
. 2015 1°Q Oct. o
Espacial y 0; 50; 0:25 o016 1°Q Oct, | 2015 1°Q Dic. 5X5m
: 4 . (50 solo el Resto de los afios 5
espaciotemporal 100; 150 1° afio) 2017 NF 1°Q Ene (25m?)
2018 2°Q Sept. '
2019 2°Q Nov.
2016 2°Q Sept.
Espacial y 5 0; 50; 0 25 2017 NF Todos los afios: 6 5x5m
espaciotemporal 100; 150 ’ 2018 1°Q Dic. 1°Q Ene. (25m2)
2019 2° Q Nov.
2016 2°Q Sept.
Espacial y 6 0; 50; 0 25 2017 2°Q Oct. Todos los afios: 6 5x5m
espaciotemporal 100; 150 ' 2018 2°Q Sept. 1°Q Ene. (25m?)
2019 2°Q Sept.

Cuadro 4.1. Caracterizacion del disefio experimental aplicado en los seis sitios de mallin que
conformaron las dos redes de ensayos de fertilizacion. Dichos sitios pertenecen a establecimientos
productivos ubicados en el noroeste de la provincia de Chubut, Argentina. (*Q = quincena, **NF
= no fertilizado). Temporada 2015-2016 del sitio 4 no fue considerada para el anélisis
espaciotemporal.

4.2.2.1 Conjunto de ensayos para comprender las variaciones espaciales en una
Unica temporada de fertilizacién

4.2.2.1.a Descripcion general de los ensayos
Para comprender las variaciones espaciales en una unica temporada de fertilizacion se

utilizaron los seis sitios de mallin que conforman las dos redes mencionadas en el
apartado anterior. Se utilizo la informacion correspondiente a la primera temporada de
fertilizacion nitrogenada en cada uno de los seis sitios (Fig. 4.1 y cuadro 4.1),
contrastantes en sus condiciones ambientales, edaficas y floristicas (cuadro 4.2), y que
nunca habian sido fertilizados. Cada uno de los cuatro sitios de mallin, correspondientes
a la primera red, pertenecian a un establecimiento productivo particular. En cambio, los
tres sitos que comprendian la segunda red se encontraban dentro de un mismo

establecimiento privado. En ambas redes, la instalacién de cada uno de los sitios fue
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Ilevada a cabo en una zona del mallin en la que existia homogeneidad de la fisonomia de

la vegetacion.

4.2.2.1.b Disefio experimental
En todos los casos el disefio experimental fue completamente aleatorizado con 5 0 6

repeticiones por tratamiento segun el sitio (Cuadro 4.1; mayor detalle de los sitios de la
segunda red en la seccion 4.2.2.2.b). El fertilizante empleado fue urea y su aplicacion fue
realizada al voleo de manera manual. A su vez, antes de aplicar el fertilizante por primera
vez, se enrasaron todas las parcelas mediante corte mecanizado. Entre sitios difirieron el
afio y el momento en el cual se aplico el fertilizante, como asi también el afio y momento
de cosecha de biomasa (Cuadro 4.1). Las dosis aplicadas fueron las mismas entre sitios,
excepto en dos ellos, donde uno (sitio 3) tuvo dosis distintas y otro (sitio 1) cont6 con una
dosis adicional, respecto a los cuatro sitios con mismas dosis (Cuadro 1). A su vez, los
tres sitios que conformaron la segunda red contaron también con la adicién de P, donde
el fertilizante empleado fue superfosfato triple (SPT) (Cuadro 4.1). En uno de estos sitios
(sitio 4) los tratamientos combinaron cuatro dosis de N con dos dosis de P (0 y 50kgP ha
1y, mientras que en los otros dos (sitios 5 y 6) la dosis de P fue menor (25kgP ha) y no
se combino con el tratamiento sin N (motivo detallado més adelante en la seccién

4.2.2.2.b).

En todos los sitios la cosecha de biomasa se realiz6 a partir de cortes en marcos
de superficie conocida. En la mayoria de los sitios la cosecha de biomasa se realizé en el
verano, excepto en el sitio 4 que se realizd a fines de primavera. En uno de los sitios (sitio
1) se cosechd dos veces dentro de la misma temporada, sumando ambos valores de
materia seca, registrados en cada cosecha, para obtener la PPNA anual (Cuadro 4.1). La

biomasa cosechada se seco en estufa a 65°C por 72 h y se pesé en balanza de precision.
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Caracteristica analizada / Sitio 1 2 3 4 5 6

Precipitacion anual media (mm) 215 199 308 464 395 588
Temperatura media anual (°C) 9.7 9.4 9.1 11.2 13.0 11.1

Cobertura vegetal viva 55 100 99 100 sd sd

% Gramineas 32 20 53 46 28 41

Prof. napa al fertilizar (cm) 84 sd 38.7 60.3 40 12
Humedad + ++ 4+ | +++ ++++

Salinidad NO NO Sl Sl sd sd

Sodicidad NO NO Sl NO sd sd

%MO 435 6.7 6.9 17.67 sd sd

%CO 21.75 5 3.5 10.25 sd sd

%N total é'lff) (mgf E)gjo) sd (%Ifc?) sd | s

Relacién C/N 12.22 88 sd 35.3 sd sd

Fosforo disponible (mg/kg) 21.41 5 29 36.03 sd sd

pH 1:1 sd 7.26 9.1 7.57 sd sd

CE (ds/m) 1:5 sd 0.405 0.5 0.21 sd sd

Na (meqg/100g) sd 5.4 5.6 1.18 sd sd

CIC (meq/100g) sd 68 331 42.4 sd sd

PSI sd 7.9 16.9 2.78 sd sd

Clase textural Ifirr?]rgzc; sd franca franca sd sd

Cuadro 4.2. Cuadro descriptivo de los seis sitios de mallin en los que se realizaron los ensayos
de fertilizacion nitrogenada. Dichos sitios se encuentran ubicados en el noroeste de la provincia
de Chubut, Argentina. La descripcién de los sitios es en base a datos recolectados de imagenes
satelitales (mediante Google Earth Engine, Gorelick et al. 2017), a campo y de andlisis de suelo.
La precipitacion anual media (Abatzoglou et al. 2018) y la temperatura media anual promedio de
la superficie terrestre, utilizada como proxy de la temperatura del aire (producto MODIS
MOD11A2 V6), se estimaron a partir de iméagenes satelitales, por afio calendario y corresponden
al periodo 2000-2019. %MO: porcentaje materia organica, %CO: porcentaje de carbono organico,
% N total: porcentaje de nitrégeno total, Relacion C/N: Relacién carbono:nitrégeno, CE:
conductividad eléctrica, Na: sodio, CIC: capacidad de intercambio cationico y PSI: porcentaje
sodio intercambiable. sd: sin datos. En el analisis de suelo para determinar MO se utiliz6 el
método de Davies y para fosforo el método de P Olsen.

4.2.2.2 Conjunto de ensayos para comprender las variaciones espacio-temporales
de la fertilizacion.

4.2.2.2.a Descripcion general de los ensayos
Para comprender las variaciones espacio-temporales de la fertilizacion se utilizaron los

tres sitios que conformaron la segunda red (sitios 4, 5y 6, Fig. 4.1). Como se comentd
anteriormente, en estos sitios se instalo un protocolo similar de tratamientos de

fertilizacion con N y P dentro de un mismo establecimiento privado. Los sitios se ubicaron
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siguiendo un gradiente de precipitacion y temperatura, dado principalmente por la
ubicacién de cada sitio a distintos grados de longitud (Fig. 4.1 y cuadro 4.2, sitios: 4,5y
6). Debido a que el sitio 4 es el mismo sitio experimental que conformd la primera red de
ensayos, constd de dos temporadas de fertilizacion previo a integrar esta segunda red, las
cuales no fueron consideradas para los analisis espacio-temporales. Para que el sitio 4
forme parte de dicha red se procedi6 a darle continuidad ajustdndolo a un protocolo

comun a los otros dos sitios.

4.2.2.2.b Disefio experimental
El protocolo de fertilizacion adoptado en los tres sitios de mallin, fue llevado a cabo

durante cuatro temporadas sucesivas, iniciando en la temporada 2016-2017 (Cuadro 1).
En cada uno de los tres sitios se evaluaron cuatro niveles de fertilizacién nitrogenada (0,
50, 100 y 150 kgN ha), dos niveles de fertilizacion fosforada (0 y 25 kgP hal) y las
combinaciones de estas. En dos de los sitios (sitios: 5 y 6) el disefio fue en bloques
completamente aleatorizados con seis repeticiones por tratamiento (Cuadro 4.1). En
cambio, en el sitio 4 fue completamente aleatorizado, sin bloques y con cinco repeticiones
por tratamiento (Cuadro 4.1). Las diferencias obedecian a la existencia de pequefias
pendientes en los dos primeros (sitios 5 y 6), por ende, posibles variaciones en la
acumulacion de agua en superficie. El fertilizante nitrogenado empleado fue urea,
mientras que el fertilizante fosforado fue SPT. La aplicacion de ambos fertilizantes

granulados se realizé al voleo de forma manual.

La combinacion de todos los niveles dio como resultado un total de ocho
tratamientos. Cada tratamiento contd con 5 (sitio 4) o 6 (sitios 5 y 6) repeticiones que se
aplicaron en parcelas de 5x5 metros, al inicio de la primavera (Cuadro 4.1). Los sitos se
encontraban cerrados al pastoreo y se cosecharon una vez al afio de forma mecénica. A

su vez, en los dos sitios donde se establecié un disefio en bloques, se reemplazé el
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tratamiento NOP25 por un tratamiento control (NOPO) en el que no se realizd un corte
mecanico anual de toda la parcela, como si se hizo en el resto de los tratamientos. La
ausencia del tratamiento NOP25 se debi0 a que no es habitual ni econémicamente viable
la aplicacion de P solamente. La inclusion del tratamiento sin corte permitio evaluar si el
corte gener0 algun tipo de efecto sobre las variables respuesta, dado que la légica de los
ensayos se centro en la produccién de heno dentro de areas de mallin, la cual es una
practica con cierto grado de generalizacién en la region (Jaurena et al. 2009). Para
caracterizar la dindmica de la napa freatica en estos sitios, se instalaron freatimetros
ubicados a través de un gradiente dado por la pendiente (5 freatimetros) o distribuidos

dentro de las &reas de muestreo en el sitio que no presentd pendiente (4 freatimetros).

Ventana de tiempo para fertilizar

Como parte del protocolo de fertilizacion se determind una ventana de tiempo en
la cual seria conveniente fertilizar. La determinacion de dicha ventana se establecio en
base a las limitaciones generadas principalmente por temperatura y agua. Por lo tanto,
esta ventana de tiempo se ubicaria desde el comienzo de la estacion de crecimiento
(principios de primavera) hasta mediados de la primavera. Pasado dicho momento del
afo, ya no seria tan conveniente fertilizar dado que la vegetacion del mallin se encontraria
en un estadio avanzado de la estacion de crecimiento, cercana al momento del pico de
floracion y biomasa (Paruelo et al. 2004; Buono et al. 2010; Irisarri et al. 2012). A su vez,
la fertilizacion dentro de dicha ventana de tiempo también estuvo sujeta a la presencia de
agua en superficie. El periodo de anegamiento en mallines suele abarcar desde finales de
otofio hasta principios de la primavera, en general entre julio y octubre (Chimner et al.
2011), dependiendo de las condiciones del sitio y de cada afio particular. Por este motivo,
dos de los sitios no fueron fertilizados (sitios 4 y 5) en la primavera de 2017 (temporada

2017-2018, Cuadro 4.1). A pesar de ello, se mantuvieron las tareas relacionadas a la
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cosecha de biomasa durante el verano (afio de cosecha 2018), las cuales permitieron
cuantificar la PPNA de dicha temporada. A su vez, en uno de esos dos sitios (5) la
presencia de agua en superficie también condicioné la fertilizacion en la temporada
siguiente, 2018-2019. Sin embargo, se decidié fertilizar excepcionalmente a fines de la
primavera (Cuadro 4.1), para evitar que sean dos afios consecutivos sin fertilizar en dicho
sitio.

Secuencia de actividades

La secuencia de actividades en los ensayos, como se menciond anteriormente,
siguio los procedimientos que realizaria un productor que cosecha heno anualmente. Las

tareas descriptas a continuaciéon siguieron esa ldgica.

En primavera, al momento de fertilizar, se realizd una cosecha de biomasa en cada
parcela de 5x5 m con un marco de 0.2 m por 0.5 m de lado. Se separ6 entre material verde
y seco, se secé en estufa a 65°C por 72 h 'y se peso en balanza de precision. Dicha cosecha
permitié contar con una estimacion de la biomasa inicial para la temporada corriente y

una estimacion de la biomasa residual de la temporada anterior.

En el verano, durante el pico de biomasa verde, enero, (Jobbagy y Sala 2000;

Utrilla y Jaurena 2017) se realizaron tres tipos de cosechas:

Primero, en cada repeticion (parcela de 5x5 m) se cosecho el total de la biomasa
presente sobre tres marcos de 0.2 m por 0.5 m de lado. Estas muestras se pesaron a campo
para estimar el peso fresco y se guardaron en sobres de papel madera. En laboratorio,
fueron secadas (65°C durante 72 h) y se separ0 la biomasa en diferentes clases para las
determinaciones de abundancia en cinco grupos: gramineas, graminoides, dicotiledéneas

no leguminosas, dicotiledéneas leguminosas, y material muerto en pie.

Segundo, y para contar con una estimacion lo mas detallada posible del impacto

de la fertilizacion a campo, mediante corte mecanizado se cosecho el total de la biomasa
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de las parcelas de 5x5 m (excepto en el tratamiento sin corte ni fertilizacion donde s6lo
se cortaron los tres marcos). Mediante esta estimacion se redujo la incertidumbre que trae
aparejado el nimero de muestras necesarias para estimar diferencias significativas
(Oesterheld y McNaughton 2000). A su vez, dicha cosecha mecanizada permitié simular
la préactica realizada por el productor durante la confeccion de fardos. La biomasa
obtenida se pes6 a campo a fin de contar con el total de biomasa producida (en base
hameda). EI porcentaje de humedad de dicha biomasa se estimo a partir de las primeras
cosechas efectuadas con los tres marcos. Esto ultimo, permitié expresar la PPNA de cada
parcela en base seca.

Tercero y ultimo, se coseché un marco de la misma medida que el usado
anteriormente con el fin de determinar el remanente de biomasa que no fue cosechado
con el corte mecanizado. Este corte permitio estimar la eficiencia de cosecha del corte
mecanizado. En promedio dicha eficiencia fue del 75% con un valor minimo de 31% y
un valor maximo de 97%.

De forma complementaria a los tres tipos de cosechas implementados, en la Gltima
temporada se realizd un censo de vegetacion, a partir de la metodologia de Braun-
Blanquet (1950), en las parcelas sin agregado de nutrientes (NOPO y c/corte) y en aquellas
con la maxima dosis de N, ya sea con o sin P (N150P25 y N150PO0). A partir de dicho
censo se determino la riqueza de especies y la cobertura vegetal de cada especie presente
en las parcelas que contaban con dichos tratamientos. Esto permitio determinar si la
fertilizacion con la maxima dosis de N implicé cambios en la riqueza de especies luego
de cuatro temporadas y si efectivamente el grupo funcional de las gramineas se

encontraba representado principalmente por especies exoticas.
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4.2.3 Anélisis

4.2.3.1 Variacion espacial en una unica temporada de fertilizacion.

Para dar respuesta al primer objetivo especifico de este capitulo, relacionado con el
impacto de la fertilizacion sobre la PPNA 'y la EAN en una Unica temporada, se utilizaron
los datos correspondientes a todos los ensayos, considerando solo el primer afio en
aquellos sitios que fueron fertilizados mas de un afio. En primer lugar, se estimo la EAN
en cada parcela experimental fertilizada, como el cociente entre el forraje adicional
generado por la fertilizacion, es decir la diferencia entre el forraje cosechado en el
tratamiento fertilizado y el control sin fertilizar (expresado en kgMS ha* afio™), y la dosis
de N aplicada (expresada en kgN ha* afio). En segundo lugar, se evaluo el efecto de la
dosis de N sobre la PPNA y la EAN, mediante un modelo de regresién lineal para cada
variable respuesta, PPNA y EAN, donde la variable independiente fue la dosis de
fertilizacion nitrogenada. En dichos modelos, se consideré a los sitios y la adicién de P
como covariables y se evaluo la existencia de interaccion entre dichas covariables y la
dosis de N. En caso de determinarse ausencia de interaccion entre el P con los sitios y la
dosis de N, se replante6 el modelo, considerando el efecto aditivo del P sin interaccion.
Producto de estas regresiones se obtuvieron dos tipos de resultados, por un lado, se evalud
en cuantos sitios dicha relacion fue estadisticamente significativa, y, por otro lado, se
evalué si los patrones de asociacion fueron diferentes entre sitios, y dada la presencia o
no de P.

Para analizar la prediccion 1 de este capitulo, la EAN serd mayor en mallines que
presenten mayor proporcion inicial de gramineas, se analizaron los datos mediante un
modelo de regresion lineal mixto, donde la variable dependiente fue la EAN y la variable
independiente fue el porcentaje de gramineas inicial promedio en cada sitio. En dicho

modelo, el efecto de los tratamientos se consideré como aleatorio. Para realizar dicha
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consideracion, respecto al efecto de los tratamientos, previamente se determind la

ausencia de interaccion entre el porcentaje de gramineas y los tratamientos.

4.2.3.2 Variacion espacio-temporal de la fertilizacion

4.2.3.2.a Efecto de la fertilizacion en el tiempo
Para dar respuesta al segundo objetivo especifico de este capitulo, relacionado con el

impacto de la fertilizacién en el tiempo, se analizaron los datos correspondientes a la
segunda red de ensayos. Para cada sitio, se calcul6 la EAN en cada parcela experimental,
con el mismo método de célculo implementado para abordar la prediccion 1 del primer
objetivo especifico. Este método de célculo de la EAN solo se implementd para la primera
temporada (afio de cosecha 2017). Para las temporadas siguientes, se calculd la EAN

acumulada segun la ecuacion 4.1:

Y1 (PPNAf—PPNAt)
Y1 Dosisde N

(4.1) EAN anoi =

Donde PPNAT se refiere a la productividad primaria neta aérea en la parcela fertilizada y
PPNAL a la de la parcela testigo sin adicién de nitrégeno (N). La ecuacion (1) indica que
la EAN representa el cociente entre la sumatoria del diferencial de forraje producto de la
fertilizacion y la sumatoria del fertilizante aplicado en los afios considerados (i).

El efecto de la dosis de N sobre la PPNA y la EAN acumulada, se evalué para
cada sitio mediante modelos de regresion lineal. En dichos modelos se evalud la
interaccion de la dosis de N con dos covariables, el afio de cosecha y la dosis de P. En
cuanto al efecto de la fertilizacién sobre la estabilidad de la PPNA en el tiempo, éste se
evalué a partir de un analisis de varianza (ANOVA) por sitio que considerd los
tratamientos como factor y el coeficiente de variacion (CV) interanual de la PPNA como
variable respuesta. Dicho CV se estim0 por parcela, a partir de la PPNA promedio y su

desvio estandar interanual de las cuatro temporadas. Por otra parte, también se evaluo si
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la fertilizacion implicé cambios en la riqueza de especies, a partir de un ANOVA por sitio
que considero los tratamientos como factor, con tres niveles (NOPO, N150P25 y N150P0),
y la riqueza de especies como variable respuesta.

Adicionalmente, en cada sitio y afio se evalud, mediante un ANOVA, si el corte
mecanizado implicé algun efecto sobre la PPNA y la proporcién de gramineas. Para ello,
como factor se consideraron los tratamientos que no fueron fertilizados, por lo que se
contd con dos niveles, sin y con corte, mientras que las variables respuesta fueron la
PPNA total y la PPNA de cada grupo taxonémico definido, entre los que se encontraba
el grupo de las gramineas. Cabe aclarar que el efecto del corte solo fue evaluado en dos
de los tres sitios, dado que uno de los sitios no contd con el tratamiento sin corte (sitio 4).
De manera similar, se evalud si la fertilizacion gener6 algun efecto en la proporcion de
material verde y seco presente en primavera, donde se consideraron a los tratamientos
como factor, con ocho niveles, y el porcentaje de biomasa verde o seca como variable
respuesta.
4.2.3.2.b Relacién entre la EAN acumulada y la proporcién de gramineas en el
tiempo
Para analizar la prediccion 2 de este capitulo, el agregado de nutrientes reiterado en el
tiempo aumentara la abundancia de especies exdticas, principalmente gramineas, y, en
consecuencia, aumentara la EAN, se realizaron dos tipos de analisis por sitio. En primer
lugar, se analizo la tendencia en el tiempo de la EAN y de la proporcion de gramineas,
donde, dentro de este grupo, domind una especie de origen exoético, Poa pratensis. Para
ello, se realizaron dos regresiones lineales. En una de ellas, la variable dependiente fue la
EAN acumulada, mientras que en la otra fue la proporcion de gramineas. En ambas
regresiones la variable independiente fue el afio de cosecha y se consider6 la interaccion

entre el afo de cosecha y los tratamientos. En aquellos sitios que contaron con disefio en
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bloques los modelos fueron mixtos, considerando el efecto de los bloques como aleatorio.
Adicionalmente, a partir de un ANOVA, se evalud en cada sitio y temporada la existencia
de diferencias entre tratamientos en la EAN acumulada y el porcentaje de gramineas.

En segundo lugar, se evaluo la asociacion entre la EAN acumulada y la proporcion
de gramineas respecto al testigo (diferencia entre la proporcion de gramineas en el
tratamiento fertilizado y el tratamiento el testigo) a partir del coeficiente de regresién de
Pearson. Ademas, para cada afio y para el total de la serie se realiz6 el conteo de la
distribucién de las unidades experimentales (casos), en funcién de cuatro cuadrantes
propuestos. El cuadrante superior izquierdo (1) correspondié a casos en que la EAN
acumulada fue positiva y la proporcion de gramineas negativa; el superior derecho (I1) a
casos en que ambos fueron positivos; el inferior derecho (I11) a casos en que la EAN fue
negativa y la proporcion de gramineas positiva; y el inferior izquierdo (IV) a casos en que

ambas variables fueron negativas.

4.2.3.2.c Relacién entre la EAN acumulada y la profundidad de la napa freatica

Para analizar la prediccién 3 de este capitulo, la EAN sera mayor cuando la napa se
encuentre mas cerca de la superficie y, ademas, se adicione P junto con N, se evalud la
relacion entre la EAN acumulada y el nivel de napa freatica registrada en cada afio, al
momento de fertilizar. La relacion entre ambas variables se evalud a partir de un modelo
lineal por sitio. Respecto al efecto de la dosis de N y la adicion de P, previamente se
determiné la ausencia de interaccién entre la profundidad de la napa y los tratamientos.
En los sitios que contaban con un disefio en bloques, el modelo adoptado fue mixto, donde

se considero al efecto de los bloques como aleatorio.
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4.3 Resultados

4.3.1 Variacion espacial en una Unica temporada de fertilizacion.
La PPNA presentd un mayor rango de variacion, sin P, con 150 kgN ha, entre 1800 y

9300 kgMS ha? afio? (Fig. 4.2.a.1). En cambio, con P, dicho rango fue mayor con 50
kgN hal, entre 2200 y 7900 kgMS ha! afio™ (Fig. 4.2.a.2). La PPNA mostro un patron
general de incremento con la dosis de N (Fig. 4.2.b.1). Sin embargo, s6lo aumentd de
forma estadisticamente significativa con la dosis de N en el sitio (sitio 3) que poseia una
proporcion inicial de gramineas mayor al 50% (valor p < 0.05, Fig. 4.2.b.1). A su vez, en
uno de los sitios (sitio 4) con una proporcion entre 40 y 50% la significancia fue marginal
(valor p = 0.08). En cuanto a la fertilizacion con ambos nutrientes, la PPNA fue en
promedio 668 kgMS ha afio* mayor cuando ademas de N se adiciond P (valor p < 0.05,

Fig. 4.2.b.2), y la adicion de P no presentd interaccion con las dosis de N (valor p > 0.05).

La EAN vari6 en un rango de valores comprendidos entre -40 y 40 kgMS kgN*,
ya sea solo con adicion de N o Ny P (Fig. 4.2.c.1 y 4.2.c.2). Independientemente de la
dosis de N, la EAN fue mayor con una proporcion de gramineas entre 50 y 60%,
registrando en promedio unos 16 kgMS kgN* (Fig. 4.2.c.1). Por su parte, no se registraron
variaciones en la EAN respecto a la dosis de N aplicada y tampoco se registro interaccion
del P con la dosis de N o el sitio (valor p > 0.05, Fig. 4.2.c.1). No obstante, con la adicion
de P la EAN fue casi 5 kgMS kgN™ mayor respecto a la fertilizacion sin P (valor p < 0.05,

Fig. 4.2.c.2).
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Figura 4.2. Productividad primaria neta aérea (PPNA, a y b) y eficiencia agronémica del
nitrogeno (EAN, c) obtenidas ante distintas dosis de nitrogeno (N), sin (1; seis sitios) y con (2;
tres sitios) fésforo (P), durante la primera temporada de fertilizacion en seis sitios de mallin (sitio:
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1, circulos vacios; 2, triangulo invertido; 3, circulos llenos; 4, rombos; 5, cuadrados; 6, tridngulo)
que contaban con distinto porcentaje inicial de gramineas promedio (20-30%, naranja; 30-40%,
verde claro; 40-50%, verde oscuro; 50-60%, azul). Cada punto representa una repeticion de cada
tratamiento con fertilizacion en un sitio (ay c). Las lineas representan los ajustes para cada sitio,
producto de un modelo lineal que modela la PPNA (b) y la EAN (c) en funcion de la dosis de N,
sin (1) y con (2) P. Dicho modelo considerd la interaccion de la dosis de N con los sitios, pero no
con el P, dado que en una primera instancia se determiné la ausencia de interaccion significativa
del P con las dosis de N y los sitios. Lineas continuas corresponden a un modelo lineal cuyo valor
de pendiente, dado por la dosis de N, fue significativamente distinto de 0 (valor p < 0.05).

En cuanto a la relacion entre la EAN con la proporcidn inicial de gramineas en la
primera temporada de fertilizacion, entre sitios, la EAN aumento con la proporcion inicial
de gramineas del sitio (Fig. 4.3). De acuerdo con el modelo ajustado, la EAN aumenté a
razon de 0.43 kgMS kgN™ por cada unidad porcentual de cambio en la proporcion de
gramineas (Fig. 4.3). Mas aun, duplicar la proporcion de gramineas de 20% a 40%
significd pasar de una EAN negativa a una positiva de 5 kgMS kgN (Fig. 4.3). A su vez,
en sitios con una proporcién inicial de gramineas cercana al 50%, y segun el modelo
ajustado, se obtendria en promedio una EAN de 10 kgMS kgN?, la cual representa casi

el doble de la registrada con 40% de gramineas (Fig. 4.3).
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Figura 4.3. Eficiencia agrondmica del nitrégeno (EAN) en funcién de la proporcion inicial de
gramineas, durante la primera temporada de fertilizacion en seis sitios de mallin. La linea continua
representa los valores ajustados a partir de un modelo lineal mixto (valor p < 0.05) para la
fertilizacion con nitrégeno (N) tanto sin y con fésforo (P), donde los tratamientos (combinaciones
de dosis de N y P) fueron considerados como efecto aleatorio (desvio estandar: intercepto =
0.001738; residual = 12.20). Cada punto representa el valor de EAN para un determinado sitio y
nivel de dosis de N.
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4.3.2 Variacion espacio-temporal de la fertilizacion

4.3.2.1 Efecto de la fertilizacion en el tiempo
Entre sitios, la PPNA sin fertilizante fue en promedio 68.5% mas baja en el sitio 6 que en

el sitio 4, y 55.5% maés baja que en el sitio 5, 1180 + 910 kgMS hatafio®, 3750 + 2540
kgMS hatafio?, y 2650 + 1400 kgMS ha* afio? respectivamente. Independientemente
del afio y el sitio, la PPNA present6 una tendencia positiva ante el aumento en la dosis de
N (Fig. 4.4.a). Sin embargo, no hubo una tendencia de respuesta comun entre sitios y
afios. En el sitio 6 la respuesta de la PPNA a la fertilizacion nitrogenada no fue
estadisticamente significativa en ninguno de los afios evaluados. Tampoco lo fue ante el
agregado de P (Fig. 4.4.b.1). En cambio, en el sitio 4, la PPNA aumentd con la dosis de
N, pero solo en los dos ultimos afios (valor p < 0.05), sin un efecto dado por el P (la
adicion de P no implico cambios en la ordenada al origen ni en la pendiente, Fig. 4.4.b.2).
De modo similar, en el sitio 5, la PPNA respondio a las dosis de N, solo en el cuarto afio
(valor p < 0.05), sin efecto ante el agregado de P (Fig. 4.4.b.3). Sin embargo, en 2019 se
observo en dicho sitio un efecto marginalmente significativo del P y de su interaccion con
N (ambos casos con valor p = 0.06), en el que la PPNA fue mayor ante el agregado de P
y disminuyé con la dosis de N producto de una interaccion negativa entre N y P (Fig.

4.4.b.3).

La EAN acumulada a lo largo de los tres sitios y los cuatro afios vario entre -42.0
y 38.5 kgMS kgN (Fig. 4.4.c), en un rango de valores similar al observado en los 6 sitios
durante la primera temporada (Fig. 4.2.c). Entre niveles de N, y similar a los sitios
fertilizados solo una vez, se observé una disminucion en la variabilidad de la EAN con el
aumento de las dosis de N en dos de los sitios (Fig. 4.4.c). A valores bajos de fertilizacién
nitrogenada, la EAN presentd los valores absolutos méas extremos. En cambio, al

aumentar la dosis de N la EAN tendié a valores positivos y menos extremos. Entre los
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valores minimos y maximos registrados, la EAN paso de variar 4.5y 11.9 veces con la
minima dosis de Na 1.7 y 1.8 veces con la maxima dosis en el sitio 6 y 5 respectivamente.
En el sitio 4, las variaciones en EAN estuvieron mediadas, parcialmente, por un efecto
temporal, dado que, independientemente de la dosis de N, en las dos ultimas temporadas
la EAN fue mayor que en las primeras dos temporadas. En cuanto al P, la adicion de este

nutriente no afect6 la EAN en ninguno de los sitios (valor p > 0.05, Fig. 4.4.c).

® 2017 2018 @ 2019 @ 2020 O— SinP A== ConP Pendiente: —Sig. ----- No sig.
a)
(6) (4) : (5)
8000 ° L 2:
L]
A .A A A .
6000 . i . g
N H i s H A ‘e o0
L] A °, [y L] ! e
4000 N 2 } . . 4 s "
A o . [ o
. 1 “r S i X i " I
2000{°" , At st e f 0 s H . : 3
T I S N D SR &
ols ad ' 'O ‘ i °
0 50 100 150 0 50 100 150 0 50 100 150
Dosis de N (kgN/ha) Dosis de N (kgN/ha) Dosis de N (kgN/ha)
10000 b)
8000
6000
4000 L.
2000{ L Larrtiiliiiiiniini cee e raeaeeasan s
oL
0 50 100 150 0 50 100 150 0 50 100 150
C) Dosis de N (kgN/ha) Dosis de N (kgN/ha) Dosis de N (kgN/ha)
Z 40 .
4 e
B o 4 A
2 20 ° A‘
[=)] o
< ‘-’H.'-'.’FE’;’{N’&N-‘.’-‘.’N-’.”.’N;. .t : of M
2 - WIN
% o ; !4 § e (l; %,:‘A,..... ;!’qbll 2t #ﬂ
s % N A
> A A
ol
E o, 00
3 -20 .
©
E
u -40 .
0 50 100 150 0 50 100 150 0 50 100 150
Dosis de N (kgN/ha) Dosis de N (kgN/ha) Dosis de N (kgN/ha)

Figura 4.4. Productividad primaria neta aérea (PPNA, a y b) y eficiencia agrondmica del
nitrogeno (EAN) acumulada (c), obtenidas ante distintas dosis de N, sin (circulos) y con
(tridngulos) fasforo (P), a lo largo de tres sitios (6, 4 y 5) y durante cuatro afios en cada sitio. Los
sitios se presentan de izquierda a derecha segun la profundidad promedio de la napa freética en
primavera: 6, 36.1cm; 4, 23.8cm; 5, 23.1cm. Los colores diferentes dentro de cada panel
representan los afios de cosecha (2017, naranja; 2018, amarillo; 2019, verde; 2020, azul). Cada
punto representa una repeticion de cada tratamiento y afio. Las lineas continuas corresponden a
un modelo lineal cuyo valor de pendiente, dado por la dosis de N, fue significativamente distinto
de 0 (valor p < 0.05). A su vez, el grosor de las lineas corresponde a la fertilizacion sin (finas) o
con (gruesas) P.
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En ninguno de los tres sitios el CV interanual de la PPNA present6 diferencias
significativas entre tratamientos (valor p > 0.05). En promedio dicho CV fue de 41% en
el sitio 6, 70% en el sitio 4 y 49% en el sitio 5. Por otra parte, respecto al efecto de la
fertilizacion sobre la composicion de especies, no se observé un efecto de la fertilizacion,
con la mayor dosis de N sea con o sin P, en la riqueza de especies luego de cuatro
temporadas (valor p > 0.05). Al cabo de las cuatro temporadas de fertilizacion, la riqueza

total fue de 34 especies en el sitio 6, 15 en el sitio 4y 25 en el 5.

En los dos sitios en los que se evalué el efecto del corte mecanizado, la PPNA
promedio de las cuatro temporadas evaluadas del tratamiento sin corte fue mayor que la
del tratamiento con corte. En el sitio 6, la PPNA promedio del tratamiento sin corte fue
1.5 veces mayor que la del tratamiento con corte (valor p < 0.05, 3648 vs 2363 kgMS ha
! afio 1), Esta diferencia a favor del tratamiento sin corte fue coincidente con una PPNA
mayor de material muerto en pie (+656 kgMS ha* afio) y graminoides (+441 kgMS ha-
1 afio™) en el tratamiento sin corte respecto al tratamiento con corte (valor p < 0.05). De
manera similar, en el sitio 5, la PPNA promedio del tratamiento sin corte fue 1.7 veces
mayor que la del tratamiento con corte (valor p < 0.05, 8248 vs 4979 kgMS ha! afio™) y
dicha diferencia fue coincidente con una PPNA mayor de gramineas (+1746 kgMS ha
afio), graminoides (+926 kgMS ha? afio) y material muerto en pie (+834 kgMS ha

afio™, valor p < 0.05) en el tratamiento sin corte.

Respecto a la biomasa registrada en primavera, no se observaron diferencias entre
tratamientos en la proporcion de biomasa verde y muerta en pie (kgMS ha), a excepcion
del tratamiento sin corte mecanizado que presenté mayor cantidad de biomasa muerta en
pie. A su vez, se determind que la cosecha de biomasa estival subestimé la PPNA, dado

que en promedio un 57% de la biomasa presente en primavera fue material muerto en pie,
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1828 kgMS ha, en contraste con un 12% de material muerto presente en verano, 576
kgMS ha. Sin embargo, dicha subestimacién fue distinta entre sitios. En el sitio 6, la
proporcion de la biomasa que en promedio fue muerto en pie fue del 68% (1198 kgMS
hal) en primavera y 19% (627 kgMS ha) en verano, mientras que en el sitio 4 fue del
88% (3478 kgMS ha) en primavera y 7% (535 kgMS ha™) en verano. En contraste, en
el sitio més célido (5), se observd una diferencia mucho menor entre ambos momentos
del afo, dado que en promedio la proporcion de la biomasa muerta en pie fue del 13%
(809 kgMS hat) en primavera y 10% (565 kgMS ha™) en verano.

4.3.2.2 Relacion entre la EAN acumulada y la proporcion de gramineas en el

tiempo
En los sitios 6 y 4, e independientemente de la dosis de N, se observo una tendencia

positiva de la EAN en el tiempo, en cambio en el sitio 5 no fue tan marcada (Fig. 4.5.a).
Sin embargo, estas tendencias de la EAN en el tiempo solo fueron estadisticamente
significativas en solo 2 de las 18 situaciones evaluadas (Fig. 4.5.a). En el sitio 6, la EAN
aumento en el tiempo sélo en el tratamiento fertilizado con 50 kgMS haty P, y en el sitio
4, en el tratamiento fertilizado con 100 kgMS ha (valor p < 0.05, Fig. 4.5.a.2). En
cambio, en el sitio 5, la EAN se mantuvo practicamente constante y cercana a 0 kgMS

kgN* (Fig. 4.5.a.3).

Por su parte, la proporcion de gramineas presentd una tendencia positiva en el
tiempo, pero con diferencias entre sitios y tratamientos (Fig. 4.5.b). En el sitio 6, se
observé una tendencia positiva, pero en ningun caso fue significativa (valor p > 0.05, Fig.
4.5.b.1). Sin embargo, el tratamiento fertilizado con la maxima dosis de N y P incrementd
significativamente la proporcion de gramineas en el primer afio respecto al testigo (de
42% en el testigo a 67% en dicho tratamiento) y luego se mantuvo constante en el tiempo

(Fig. 4.5.b.1). En el sitio 4, la proporcién de gramineas aumentd en el tiempo de forma
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significativa en el 57% de los tratamientos, incluyendo el tratamiento sin fertilizacion,
aunque el aumento en dicho tratamiento fue la mitad respecto al aumento de los
tratamientos fertilizados (Fig. 4.5.b.2). Finalmente, en el sitio 5, se observo una tendencia
positiva en la proporcion de gramineas a lo largo del tiempo (Fig. 4.5.b.3). Sin embargo,

dicho aumento s6lo fue significativo en el tratamiento sin fertilizacion (Fig. 4.5.b.3).
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Figura 4.5. Eficiencia agronémica del nitrogeno (EAN) acumulada (a) y proporcién de gramineas
(b) en funcion del afio de cosecha en cada uno de los tres sitios de mallin, para cada dosis de
nitrégeno (N; 0 (solo para la proporcién de gramineas), gris; 50, marrén; 100, rosa; 150, violeta)
sin (circulos y linea fina) y con (triangulos y linea gruesa) fosforo (P). Los sitios se presentan de
izquierda a derecha segun la profundidad promedio de la napa freatica en primavera: 6, 36.1cm;
4, 23.8cm; 5, 23.1cm. Cada punto representa el promedio de EAN por afio de cada tratamiento.
Lineas continuas corresponden a un modelo lineal cuyo valor de pendiente para cada tratamiento
fue significativamente distinto de 0 (valor p < 0.05).

En cada uno de los tres sitios se observd una asociacién positiva entre la EAN y
el incremento en la proporcion de gramineas respecto al testigo (sitios = 0.30, rsitios = 0.44

Y Isitios = 0.27). Sin embargo, esta asociacion presento diferente sensibilidad entre sitios y
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entre afios dentro de cada sitio (Fig. 4.6). En el sitio 6, se observé que predominaron los
casos en el cuadrante superior derecho (1), con el 62% de los casos (Fig. 4.6.1). Este
cuadrante representa valores positivos de EAN e incrementos en la proporcion de
gramineas. El segundo cuadrante mas importante fue el superior izquierdo (1), con 14%
de los casos, el cual se asocia a valores positivos de EAN, pero disminuciones en la
proporcion de gramineas (Fig. 4.6.1). Finalmente, los cuadrantes asociados a valores
negativos de EAN, ya sea con disminuciones (IVV) o aumentos (I11) en la proporcion de
gramineas, presentaron el 12% de los casos cada uno (Fig. 4.6.1). En este sitio no se
observo que la cantidad de casos por cuadrante presente una tendencia clara a lo largo del
tiempo (Fig. 4.6.1). En el sitio 4, y similar al sitio 6, los casos predominaron
principalmente en los cuadrantes representados por valores positivos de la EAN (1 y II),
donde dominaron las situaciones en las que aument6 la proporcién de gramineas,
contabilizando un 60% de los casos (I, Fig. 4.6.2). En este sitio, y diferente al sitio 6, en
los afios consecutivos de experimentacion aumentd el nimero de casos que se ubicaron
en dicho cuadrante (1), desde un 10% en 2017 a un 38% en 2020 (Fig. 4.6.2). Finalmente,
en el sitio 5, y al igual que en los otros dos sitios, la mayoria de los casos se ubicaron en
valores positivos de EAN, contabilizando entre ambos cuadrantes un 62% de los casos (I
y 11, Fig. 4.6.3). Sin embargo, el cuadrante superior derecho (I1) concentrd un poco menos

de la mitad de los casos, 48% (Fig. 4.6.3).
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Figura 4.6. Distribucion en cuatro cuadrantes de la eficiencia agrondmica del nitrégeno (EAN)
acumulada en funcion de la proporcion de gramineas de los tratamientos fertilizados respecto al
testigo. Los datos se presentan para cada uno de los tres sitios de mallin, para cada afio de cosecha
(2017, naranja; 2018, amarillo; 2019, verde) y dosis de N (50, circulos; 100, cuadrados; 150,
triangulos) sin (simbolos llenos) y con (simbolos vacios) fosforo (P). Los sitios se presentan de
izquierda a derecha segun la profundidad promedio de la napa freatica en primavera: 6, 36.1cm;
4, 23.8cm; 5, 23.1cm. En los margenes de cada cuadrante propuesto se encuentra contabilizado
el porcentaje total de casos por cuadrante (en color negro) y el porcentaje de cada cuadrante
correspondiente a cada afio (misma paleta de colores mencionada anteriormente).

4.3.2.3 Relacion entre la EAN acumulada y la profundidad de la napa freatica

El nivel de profundidad de la napa freatica al momento de fertilizar, en primavera, vario
entre sitios y afios (Fig. 4.7.a). En el sitio 6, la napa se encontré mas cerca de la superficie
en la primavera correspondiente al primer afio de cosecha (2017, 11.4 cm de profundidad)
y en los afios siguientes el nivel de la napa se profundizo, registrando la mayor
profundidad en el tercer afio (2019, 57.7 cm de profundidad. Fig. 4.7.a.1). En cambio, en
los sitios 4 y 5 se observo una situacion contrastante a lo observado en el sitio 6 (Fig.
4.7.a.2 y 4.7.a.3). En dichos sitos, la napa se encontré a mayor profundidad en el primer
afio (2017, 65cm en el sitio 4 y 40cm en el sitio 5) y a menor profundidad en el segundo
(2018), donde en ambos casos la napa se encontrd en superficie y no permitié fertilizar

esa temporada (Fig. 4.7.a.2 y 4.7.a.3).

La relacién entre la EAN acumulada y el nivel de profundidad de la napa freatica

fue contrastante entre los sitios de mallin evaluados (Fig. 4.7.b). Por ejemplo, en el sitio
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6 la EAN disminuy6 a mayor proximidad de la napa a la superficie (Fig. 4.7.b.1). Segun
el modelo ajustado, dicha disminucion de EAN fue de 0.14 kgMS kgN? por cada
centimetro que la napa se acercd a la superficie (valor p < 0.05, Fig. 4.7.b.1). En cambio,
en el sitio 4 la EAN aument6 a mayor proximidad de la napa a la superficie (Fig. 4.7.b.2).
Segun el modelo ajustado, en este sitio la EAN aumentd 0.092 kgMS kgN* por cada
centimetro que la napa se acerco a la superficie (valor p < 0.05, Fig. 4.7.b.2). En cuanto
al sitio 5, no se observo una relacién significativa entre la EAN y el nivel de la napa

freatica en primavera al momento de fertilizar.
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Figura 4.7. Nivel de la napa freatica por afio registrada en primavera al momento de fertilizar (a)
y su relacion con la eficiencia agronémica del nitrogeno (EAN) acumulada (b) durante 4
temporadas en tres sitios de mallin. Los sitios se presentan de izquierda a derecha segun la
profundidad promedio de la napa freética en primavera: 6, 36.1cm; 4, 23.8cm; 5, 23.1cm. En el
panel b, cada punto representa un valor de EAN acumulada registrado en una parcela
experimental, fertilizadas con dosis crecientes de N (50, 100 y 150 kgN/ha) y sin o con fésforo
(P, 25kgP/ha). Lineas continuas representan un modelo lineal significativo (valor p < 0.05, b).

o
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4.4 Discusion

En este capitulo se cuantifico el impacto de la fertilizacién sobre la estructura de la
comunidad, la productividad primaria neta aérea (PPNA) y la eficiencia agronémica del
nitrogeno (EAN) en diferentes sitios de mallin y a lo largo del tiempo en algunos de ellos.
Los resultados mas relevantes indicaron que una mayor proporcion inicial de gramineas
contribuye a que la PPNA aumente ante el agregado de N y a que la EAN de dicha préactica
sea mayor. A través del tiempo, en tres sitios de mallin con condiciones ambientales
contrastantes, la PPNA aumentd al cabo de cuatro afios bajo tratamiento, pero solo con
las mayores dosis de N. La EAN fue muy variable entre sitios y afios, y dicha variabilidad
disminuyé con la dosis de N. Finalmente, la EAN, se asocié positivamente con el
incremento de la proporcion de gramineas respecto al testigo y presentd respuestas

contrastantes entre sitios en cuanto a la influencia de la napa freética.

Los resultados obtenidos a partir del analisis espacial confirmaron la prediccion 1
asociada, la EAN sera mayor en mallines que presenten mayor proporcion inicial de
gramineas. Esto sugiere que, en mallines, al igual que en otros ambientes de pastizales,
las comunidades con mayor dominancia de gramineas poseen una mayor respuesta a la
fertilizacion nitrogenada debido a la alta dependencia de N y potencial de crecimiento de
dicho grupo taxonomico (Ledgard y Steele 1992; VVuckovic et al. 2005; Xia y Wuan 2008;
Rubio et al. 2013; Campana 2020). A su vez, recomendaciones de fertilizacion para
sistemas perennes basadas en resultados de un solo afio no serian la forma mas precisa de
dar una recomendacion. En este sentido, los mallines se encuentran representados
principalmente por especies perennes (ver capitulo 2), las cuales suelen tener una menor
respuesta a la fertilizacion con N respecto a especies anuales (Xia y Wuan 2008). Por otra
parte, los mallines que presentaron una menor proporcion de gramineas y menor respuesta

a la fertilizacion con N fueron los mas productivos. Por lo tanto, es posible que esos sitios
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presentaran otro nutriente o factor limitante de la PPNA. Por ejemplo, podrian existir
otras deficiencias como las que se registraron en otras areas de mallin, en azufre, boro,
cobre (Luque 1997) y/o agua (lvelic-Séez et al. 2022). Asimismo, este Gltimo, el agua,
también podria limitar la PPNA por excesos que extiendan el hidroperiodo durante la
primavera, lo cual podria acortar la estacion de crecimiento de la vegetacion (Richardson

y Vepraskas, 2001).

Los resultados obtenidos a partir del analisis espacio-temporal confirmaron la
prediccion 2 asociada, el agregado de nutrientes reiterado en el tiempo aumentara la
abundancia de especies exoticas, principalmente gramineas, y, en consecuencia,
aumentara la EAN. En otras palabras, se observé una retroalimentacion positiva en el
tiempo entre la fertilizacion y la proporcion de gramineas. Las gramineas intensificaron
su dominancia en la comunidad producto de la fertilizacion y, por lo tanto, las especies
que conformaron dicho grupo fueron determinantes del aumento de la biomasa que se
acumulo en el sistema (Grime 1998; Hillebrand et al. 2008; Lewandowska et al. 2016;
Avolio et al. 2019), similar a lo observado en otros humedales (Honsova et al. 2007; Ren
et al. 2010). Estos cambios en la dominancia afectan la riqueza (Koerner et al. 2018) y en
algunos pastizales también el funcionamiento de la comunidad de plantas (Isbell et al.
2013; Avolio et al. 2014), intensificando en el tiempo la respuesta de la biomasa a la
fertilizacion (Isbell et al. 2013; La Pierre y Smith 2015). Sin embargo, si bien hubo un
aumento de la dominancia de gramineas luego de cuatro temporadas, en ninguno de los
tres sitios hubo cambios en la riqueza de especies entre las parcelas sin fertilizar y aquellas
fertilizadas con la méaxima dosis de N, con y sin P, en contraste a lo observado en otros
humedales (Honsova et al. 2007; Ren et al. 2010). Es posible que para observar cambios
sustanciales en la riqueza de especies de la comunidad se deban aplicar dosis de N més

elevadas (Hou et al. 2022), en combinacion con otros nutrientes (Ren et al. 2010) y/o
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durante una secuencia de afios mayor. Asimismo, es posible que la adicion de N no deba
suplir una limitacion nutricional producto de una baja concentracién de N en el suelo,
sino que deba tender a disminuir una alta relacion C:N (> 20-30; ej. sitio 4, sin dato en
sitios 5 y 6), que habria inmovilizado el N en compuestos labiles que quedaron sin
descomponerse (Bernal et al. 2016; Liu et al. 2017). Respecto al efecto de la fertilizacion
sobre el grupo de especies leguminosas, no se observaron cambios en la proporcion de
este grupo, a pesar de que la adicién de P y una mayor disponibilidad de luz, producto del
corte mecénico, suelen beneficiarlas (de Tezanos Pinto y Litchman 2010; Ros et al. 2020).
Este hecho puede atribuirse a una baja proporcion de leguminosas en las comunidades de
los tres sitios evaluados (1.1 + 3.1%, promedio y su desvio estandar en las cuatro
temporadas). Ademas, podria estar asociado a la presencia de ceniza volcanica con
compuestos aléfanos que hayan retenido el P, como suele ocurrir en mallines
cordilleranos (Enriquez 2008). En consecuencia, es posible que la dosis aplicada no fuera
suficiente para contrarrestar el efecto del N sobre las gramineas. De hecho, las dosis de P
aplicadas en estudios que registraron un aumento de la abundancia de leguminosas son

superiores a la dosis evaluada en este capitulo (Ros et al. 2020; Cui et al. 2022).

La fertilizacion en mallines durante cuatro afios no implic6 cambios en la
estabilidad de la PPNA. No obstante, el aumento de la proporcién de gramineas registrado
podria impactar sobre el funcionamiento y la estabilidad del sistema en un plazo de
tiempo mayor. Por un lado, el aumento de la dominancia de gramineas podria implicar
consecuencias negativas, a partir de una disminucién de la diversidad de la comunidad
(Tilman et al. 2014, Hautier et al. 2015). Es posible que las especies gramineas
dominantes, como Poa pratensis, no logren aclimatarse a variaciones ambientales
extremas y, producto de una baja diversidad funcional, no queden suficientes especies en

la comunidad, o en el banco de semillas (Jensen 1998), adaptadas a las nuevas
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condiciones ambientales (Zelikova et al. 2014), impactando negativamente sobre la
estabilidad de la comunidad (Polley et al. 2007, Grman et al. 2010). Por otro lado, la
invasion de mallines por especies exoticas de valor forrajero suele significar una mejora
productiva (Boelke 1985), por lo que no suelen ser consideradas como indicadoras de
degradacién (Ormaechea et al. 2010; Suarez et al. 2010; Utrilla et al. 2014). De hecho,
como se discutié en el capitulo 2 de esta tesis, la comunidad méas productiva y estable en
las dltimas dos décadas estuvo dominada por el género exotico Poa. Por lo tanto, para
esclarecer las posibles consecuencias de la fertilizacion a largo plazo, seria importante
seguir la evolucion de éstas areas de mallin que fueron fertilizadas y continuar evaluando

dicha préctica en un plazo de tiempo mayor.

En cuanto a la prediccion 3, y Gltima de este capitulo, la EAN sera mayor cuando
la napa se encuentre mas cerca de la superficie y, ademas, se adicione P junto con N, las
respuestas encontradas fueron contrastantes entre mallines. Dicha prediccion sélo se
cumplio en uno de los tres sitios. Las diferencias observadas entre mallines pueden
asociarse a las propiedades fisicas del suelo que gobiernan el almacenamiento y la
conduccidn de agua (Ivelic-Saez et al. 2022). Ademas, pueden estar asociadas a posibles
diferencias en la dindmica de la napa durante la estacion de crecimiento, etapa en la cual
pueden existir momentos de déficit o exceso hidrico (lvelic-Séez et al. 2022). A su vez,
la presencia de agua en superficie en el inicio de la estacion de crecimiento condiciona la
EAN, dado que, ademas de condicionar el crecimiento, retrasa el momento para fertilizar
e, incluso, la imposibilita si dicha presencia se prolonga demasiado tiempo. En este
sentido, la influencia de la napa habria alterado el gradiente de precipitacion y
temperatura que se busco al instalar los ensayos, dado que el agua en superficie se
prolongd mas en el tiempo en el sitio mas calido y seco (sitio 5), lo que, ademas de retrasar

o imposibilitar la fertilizacion, implico que se prolonguen bajas temperaturas en el suelo
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producto de la capacidad térmica buffer del agua. A su vez, en el otro extremo del
gradiente, el sitio mas frio y hiumedo (sitio 6) manifest6 un proceso de desecamiento a

partir de la profundizacion de la napa en el tiempo.

Por otra parte, la EAN registrada en mallines y su variabilidad entre sitios de
mallin fueron similares a lo observado en otro tipo de ambientes, ya sean pastizales
naturales o pasturas (Apéndice C: figura C1). Incluso, fueron similares a lo observado en
cultivos anuales para grano (Apéndice C: figura C1), en los que la escala de tiempo
analizada suele abarcar solo una temporada (Dobermann 2005) y donde los destinos y
funciones del N adicionado difieren de los ambientes de pastizal (Zistl-Schlingmann et
al. 2020). La EAN promedio en mallines ronda los 16 kgMS kgN™, y es un 10% superior
a la de pastizales naturales y cultivos agricolas, y un 30% menor a la de pasturas

(Apéndice C: figura C1).

Las diferencias de EAN observadas entre y dentro de cada ambiente se deben a la
gran cantidad de factores que influyen sobre la respuesta a la fertilizacion. Estos factores
se pueden dividir en cuatro grupos principales. En primer lugar, factores climéticos, como
la precipitacion y temperatura. En segundo lugar, factores asociados a las caracteristicas
y tipo de suelo. Por ejemplo, tanto en mallines como en otro tipo de ambientes, resultan
claves los factores que determinan la disponibilidad de agua (Cardenas et al. 2019; Huang
et al. 2019; Schlingmann et al. 2020). En mallines, y a diferencia de otros ambientes, el
exceso hidrico suele condicionar el desarrollo de la vegetacion por anaerobiosis y limitar
la EAN, dado que puede llevar a fertilizar tardiamente, por lo que la vegetacion no contara
con tiempo suficiente de aprovechar el N agregado. Otras caracteristicas del suelo que
resultan claves son la disponibilidad de nutrientes, los microorganismos presentes
(Kuzyakov et al. 2013), el contenido de materia organica (Zistl-Schlingmann et al. 2020),

arcilla'y el pH (Cardenas 2019). En tercer lugar, caracteristicas de la vegetacion, como la
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identidad de las especies de plantas presentes, principalmente en relacion a su taxonomia
y potencial de rendimiento. Esto Ultimo, por ejemplo, podria explicar los mayores valores
de EAN en pasturas, donde en general domina una o unas pocas especies de elevado
potencial de rendimiento. En cuarto lugar, se destacan factores asociados a la practica de
fertilizacion propiamente dicha, como el momento de fertilizacion (Cardenas et al. 2019),
la fuente y dosis de fertilizante (Dobermann 2005), el modo de aprovechamiento de la
biomasa (cosecha mecénica o pastoreo) y la intensidad de manejo, es decir, la cantidad

de fertilizaciones y cortes por temporada (Zistl-Schlingmann et al. 2020).

4.5 Conclusion

Los resultados presentes en este capitulo aportan informacion valiosa sobre una de las
herramientas que permite incrementar la productividad de los mallines. La respuesta a la
fertilizacion mostro ser heterogénea entre sitios de mallin y afios. La fertilizacion en el
plazo de una temporada incremento la biomasa y presentd una mayor EAN en mallines
con una elevada proporcion inicial de gramineas. Al cabo de cuatro temporadas, la
fertilizacion promovi6 cambios en la comunidad vegetal que determinaron un aumento
de la productividad, dado que la EAN se asoci6 positivamente con el incremento de la
proporcion de gramineas y la PPNA aument6 a mayores dosis de N. Dado el costo que
representa la fertilizacion y a la luz de los resultados aqui presentados, resulta clave
evaluar la potencialidad de cada mallin. Ademas, es recomendable asignarle un uso

estratégico, aprovechando el forraje extra producido de forma eficiente.



5. CAPITULO 5 — Discusion general
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5.1 Resumen

A partir de esta tesis se sabe que: 1) los mallines albergan casi el 15% de la riqueza
floristica patagoOnica, pese a representar una proporcion muy baja del area de la region. 2)
Un 30% de la riqueza floristica esta representada por especies exoticas. 3) Los mallines
representan otra excepcion del gradiente de diversidad latitudinal esperado. 4) La
productividad primaria neta aérea (PPNA) media anual se asocié de forma positiva con
la precipitacién media anual (PMA) a escala regional. 5) En las Gltimas dos décadas la
PPNA disminuyo en buena parte de los mallines estudiados. Esta disminucion, se asocio,
en buena medida, a una clara dominancia de la forma mas severa de degradacion en
mallines. 6) La respuesta a la fertilizacion en la primera temporada estuvo condicionada
por la proporcion inicial de gramineas. 7) A lo largo del tiempo, la respuesta a la
fertilizacion se asocid positivamente con el incremento de la proporcion de gramineas,

pero no presentd un patron claro respecto a la influencia de la napa freatica.

5.2 Principales resultados obtenidos

5.2.1 Riqueza floristica

La riqueza floristica aumentd de norte a sur y, por ende, ante temperaturas mas bajas,
representando una excepcién al gradiente de diversidad latitudinal (Hillebrand, 2004).
Por otra parte, la riqueza y cobertura de exdticas tuvieron un patrén opuesto al de la
riqueza total, dado que disminuyeron de norte a sur. Ademas, la proporcion de estas
especies se asociO positivamente con la precipitacion. Estos resultados sugieren una
mayor presion antropica hacia el norte en comparacion con el extremo sur del gradiente.
Dicha presion seria ejercida principalmente a partir del sobrepastoreo, el cual seria
esencial para que las especies exdticas persistan en los mallines (Raffaele 2004). Por su

parte, los resultados a nivel regional dan cuenta de que la distribucion espacial de las
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comunidades se encuentra influenciada por patrones locales, y en un orden subordinado
por los regionales. Esto se deberia a la fuerte influencia de la dinAmica de la napa freética,
la cual determina un gradiente de disponibilidad de agua y, por lo tanto, de ambientes
dentro de los mallines que se repite a lo largo de todo el gradiente regional analizado
(Boelcke 1957; Gandullo y Schmid 2001; Collantes et al. 2009; Buono et al. 2010;

Chimner et al. 2011).

El patrén opuesto al esperado para la riqueza floristica de mallines fue coincidente
con excepciones al gradiente de diversidad latitudinal registradas en areas de bosque
(Segovia y Armesto 2015) y estepa (Gaitan et al. 2014) de Sudamérica, en las que se
encuentran inmersos este tipo de humedales. Una de las posibles causas del patron
encontrado, podria ser la historia mas reciente, dada por las intervenciones humanas. En
este sentido, la riqueza total de especies en los mallines fue similar a la informada en los
pastizales argentinos del Rio de la Plata, donde las perturbaciones antrépicas son
similares a las de los mallines (Paruelo et al. 2007), y con quienes incluso comparten parte
de las especies (Perelman et al. 2001 y 2017). Ademas, la proporcién media de especies
exoticas en mallines fue similar a la de estos pastizales (Perelman et al. 2017). A su vez,
los resultados sugieren que la heterogeneidad de los mallines a escala local fue mayor que
a nivel regional, similar a lo determinado para la Pampa deprimida en un gradiente
acotado de dos grados de latitud (Perelman et al. 2001). No obstante, también se
determind una leve influencia de factores regionales, dado que la disimilitud floristica
entre censos aumento ligeramente con la distancia geogréafica, lo cual fue similar a lo

observado en los pastizales del Rio de la Plata (Perelman et al. 2017).
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5.2.2 Variaciones de la PPNA

En esta tesis se demostrd que, contrario a lo esperado, no hay una asociacion directa entre
la variabilidad espacial de la PPNA de mallines y la temperatura. Por el contrario, la
PPNA media anual se asocié de forma positiva con la PMA y la respuesta marginal de
dicha relacion fue mayor en mallines que en estepas. Ademas, la heterogeneidad de la
PPNA de mallines solo se asocio, negativamente, con la PMA. En cambio, la variabilidad
temporal relativa de la PPNA no presento asociacion con la PMA ni la temperatura media
anual (TMA), y fue similar entre mallines y estepas. Estos resultados constituyen otro
aporte novedoso, y sugieren que la influencia de la napa freatica en mallines no implicaria
una menor dependencia de su PPNA por la PMA. Esto se asociaria con que la
precipitacion afecta fuertemente la recarga freatica y la quimica del agua subterranea en
los mallines (Chimner et al. 2011; Ivelic-Saez et al. 2022). Otro aporte novedoso es que
se determind que en las ultimas dos décadas la PPNA disminuy6 en el conjunto de
mallines estudiados, mientras que en estepas se mantuvo relativamente estable. Ademas,
dicha disminucion de la PPNA a lo largo del tiempo no se limité a areas ubicadas en
condiciones de mayor aridez, aunque la TRC de la PPNA fue maés variable en el extremo
arido que en el himedo. Por ultimo, se determind una clara dominancia de la forma més

severa de degradacion en mallines, a partir de los cuatro sindromes de cambio posibles.

La respuesta marginal de la PPNA a la PMA se encontrd dentro del rango
observado en pastizales que se encuentran en equilibrio con el clima. Fue levemente
mayor a la de pastizales de EEUU y Eurasia (Sala et al. 1988; Paruelo et al. 1999; Bai et
al. 2008; Sala et al. 2012), pero inferior a la de pastizales en zonas bajas y pasturas en
lomas de la Pampa Deprimida (Durante et al. 2017). A su vez, los valores de eficiencia
en el uso de la precipitacion (EUP) en mallines fueron superiores a los de pastizales del

hemisferio norte (Sala et al. 1988) y pastizales de zonas bajas y pasturas de loma de la
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Pampa Deprimida (Durante et al. 2017), lo que sugiere que la influencia de la napa no
implicaria una menor asociacion con la PMA, sino que la EUP es mucho mayor a igual
valor de PMA. Esto se asociaria con que la precipitacion afecta fuertemente la recarga
freatica y la quimica del agua subterranea en los mallines (Chimner et al. 2011; Ivelic-
Saez et al. 2022). A su vez, la variabilidad temporal de la PPNA estuvo dentro de valores
similares e inclusive inferiores, a igual PPNA, que aquella observada en distintos
pastizales (Gutiérrez et al. 2020; Irisarri y Oesterheld 2020), pasturas (Durante et al. 2017)
y cultivos forrajeros anuales y perennes (Ojeda et al. 2018), de zonas méas templadas
(Apendice: fig. B3). Incluso, se encontraron dentro del rango observado en diferentes
biomas del hemisferio norte (Knapp y Smith 2001; Bai et al. 2008), aunque algunos
biomas desérticos de Eurasia llegaron a presentar mayores variaciones interanuales (Bai
et al. 2008) (Apéndice: fig. B3). Esto sugiere que la azonalidad de los mallines no implica
una menor variabilidad interanual de su PPNA respecto a otros ambientes zonales, que se
encuentran en equilibrio con el clima. A diferencia de los mallines, la PPNA de las estepas
se mantuvo relativamente estable en las Ultimas dos décadas, lo que coincidié con
observaciones de la vegetacion de la estepa que fueron contrastantes entre periodos, dados
por pérdidas de cobertura en el periodo 2008 - 2012 (Oliva et al. 2017) y aumentos en
2014 - 2019 (Oliva y Gaitan 2021). Al comparar las tendencias de la PPNA en Patagonia
con lo sucedido en pastizales localizados al norte del Rio Colorado, se observo que la
disminucion de la PPNA habria sido mas marcada en éstos ultimos. En algunos de estos
pastizales la PPNA disminuyo casi un 15% por afio durante la primera década del 2000
(Irisarri y Oesterheld 2020), cuya disminucion fue unas 3 veces mayor respecto a la

maxima disminucién registrada en mallines.
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5.2.3 Impacto de la fertilizacion, sobre la PPNA, composicion floristica, y la

eficiencia agronémica

En esta tesis se aportd al conocimiento existente sobre la practica de fertilizacion en
mallines, principalmente en cuanto a su relacion con la estructura de la comunidad. En
este sentido, se determind que una mayor proporcién inicial de gramineas en la primera
temporada contribuy6 a que la fertilizacion nitrogenada aumente la PPNA y, por lo tanto,
que la eficiencia agrondémica del nitrégeno (EAN) de dicha practica sea mayor. A su vez,
se determind que, a lo largo del tiempo, la PPNA aumentd con las mayores dosis de
nitrogeno (N) y la EAN fue muy variable entre sitios y afios. Dicha eficiencia se asocio
positivamente con el incremento de la proporcion de gramineas respecto al testigo. Por lo
tanto, estos resultados sugieren que, en mallines, las comunidades con mayor dominancia
de gramineas poseen una mayor respuesta a la fertilizacién nitrogenada. La
retroalimentacion positiva observada en el tiempo entre la fertilizacion y la proporcién de
gramineas, sugiere que este grupo taxondmico intensificé su dominancia en la comunidad
producto de la fertilizacion y, por lo tanto, las especies que conformaron dicho grupo
fueron determinantes del aumento de la biomasa acumulada. No obstante, luego de cuatro
afios de aplicar un protocolo de fertilizacion, la mayor dominancia de las gramineas no
afecto la riqueza ni la estabilidad de la PPNA. Por otra parte, la EAN presento respuestas
contrastantes entre sitios en cuanto a la influencia de la napa freatica. Esto Gltimo, sugiere
que las propiedades fisicas del suelo que gobiernan el almacenamiento y la conduccion
de agua (Ivelic-Séez et al. 2022) estarian determinando las diferencias observadas entre
mallines, sumado a la gran cantidad de factores (clima, suelo, vegetacién, manejo) que

influyen sobre la respuesta a la fertilizacion.

La fertilizacion en mallines implico un aumento de la dominancia de gramineas y

un aumento de la PPNA luego de cuatro temporadas, aunque no generé cambios en la
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riqueza de especies. En cambio, en otros pastizales se ha observado que los cambios en
la dominancia afectan tanto a la riqueza (Koerner et al. 2018) como al funcionamiento de
la comunidad de plantas (Isbell et al. 2013; Avolio et al. 2014), intensificando en el
tiempo la respuesta de la biomasa a la fertilizacion (Isbell et al. 2013; La Pierre y Smith
2015). Es posible que para observar cambios sustanciales en la riqueza de especies de la
comunidad de mallines se deban aplicar dosis de N mas elevadas (Hou et al. 2022), en
combinacién con otros nutrientes (Ren et al. 2010) y/o durante una secuencia de afios
mayor. En cuanto a la EAN, tanto los valores registrados como su variabilidad entre sitios
de mallin fueron similares a lo observado en otro tipo de ambientes, ya sean pastizales
naturales o pasturas (Apéndice: fig. C1). Incluso, fueron similares a lo observado en
cultivos anuales para grano (Apéndice: fig. C1), en los que la escala de tiempo analizada
suele abarcar solo una temporada (Dobermann 2005) y donde los destinos y funciones
del N adicionado difieren de los ambientes de pastizal (Zistl-Schlingmann et al. 2020).
La EAN promedio en mallines fue un 10% superior a la de pastizales naturales y cultivos

agricolas, y un 30% menor a la de pasturas (Apéendice: fig. C1).

5.3 Implicancias para la conservacion y el manejo de humedales

Esta tesis aporta informacion valiosa que contribuye, por un lado, a la toma de decisiones
sobre la aplicacion de medidas de gestion para la conservacion y restauracion de mallines
y, por otro, a mejorar el manejo de aquellos mallines destinados a la produccion ganadera.
En primer lugar, referido a la conservacion, el alto grado de invasion de especies exdticas
observado sugiere la necesidad de acciones para conservar su biodiversidad. En este
sentido, seria prioritario definir acciones de conservacion en mallines localizados al norte
de Patagonia, dado que alli se determin6 una mayor proporcion de sitios invadidos por
especies exaticas (Fig. 5.a.1). Dichas acciones, no necesariamente se limitan a clausurar

mallines y dejarlos intactos, dado que su biodiversidad también puede ser conservada



139

mediante un uso sustentable a tal fin. Llamativamente, y contrario a lo observado con el
porcentaje de exoéticas (Fig. 5.a.1), ningun sindrome se concentr6 en alguna zona
particular de la region (Fig. 5.a.2). A su vez, el porcentaje de exéticas promedio no difirio
entre sindromes de cambio (Fig. 5.b.1). En cuanto a su funcionamiento, se observé que
una gran cantidad de mallines presentan un estado critico, dado que en las ultimas dos
décadas su PPNA se vio afectada de forma negativa y el sindrome de cambio
predominante fue aquel que refleja una degradacion severa (Fig. 5.a.2 y b.2). Dicho
sindrome representd el 55% de la superficie evaluada, en contraste con el 7%
representado por el sindrome que refleja mejora (Fig. 5.b.2). Esto, en parte, seria producto
del aumento de temperatura registrado en la region, que afectaria tanto a la
evapotranspiracion en los mallines como a la ocurrencia de nevadas. Al disminuir la
precipitacion en la region y ser menor su proporcidon como nevada, se veria afectada la
acumulacion de nieve, la cual es muy importante para la recarga hidrica de los mallines
hacia la primavera-verano. Estos hallazgos resultan fundamentales para establecer nuevas
areas de mallin a proteger, que actualmente escasean dentro del sistema nacional de areas
protegidas (Crego et al. 2014), y se complementan con los aportes realizados por Epele
et al. (2021). Es decir, esta informacién sirve para decidir qué mallines priorizar, ya sea
para conservar aquellos que aln presentan una menor proporcion de exoéticas y una
situacion de mejora o degradacion leve; o para restaurar aquellos altamente invadidos y

severamente degradados.
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Figura 5.1. En el panel superior (a) se representa el area de estudio correspondiente a Patagonia,
donde se presenta el porcentaje de especies exdticas (escala color azul) de los censos floristicos
recopilados en mallines (a.1) y los sindromes de cambio en areas de mallin (a.2). En el panel
inferior (b) para cada sindrome de cambio se presenta el promedio del porcentaje de especies
exoticas (b.1) y el porcentaje de la superficie total de mallin que representa (b.2). Las lineas
verticales representan el desvio estandar (b.1). Los sindromes de cambio representados en ambos
paneles (a.2 y b) son cuatro: 1 (verde), mejora; 2 (amarillo), degradacion leve; 3 (naranja):
degradacién moderada; y 4 (rojo): degradacion severa. Dichos sindromes refieren a las tendencias
de la productividad primaria neta aérea (PPNA) (positiva 0 negativa) y de su heterogeneidad
(positiva o negativa) (capitulo 3, seccion 3.3.3).
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Finalmente, referido al manejo, se destacan tres aportes principales. En primer
lugar, esta tesis aporta una sintesis del pool de especies presentes en mallines que puede
resultar util, por ejemplo, a la hora de seleccionar especies para ser domesticadas. En
segundo lugar, se aportan evidencias de los cambios de la PPNA en el tiempo, que

impactan sobre la capacidad de carga de estos ecosistemas. En el periodo 2000-2019, la
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capacidad de carga promedio aumentd un 19% en mallines que presentaron degradacion
leve, de 2.7 a 3.2 ovinos ha, mientras que disminuyd en similar proporcion en aquellos
con degradacién moderada, de 5.1 a 4.3 ovinos ha? (Fig. 5.2). Ademas, si bien la
capacidad de carga inicial promedio fue mayor en mallines que presentaron degradacion
moderada o severa, la capacidad de carga final de estos ultimos, no difiri6 de aquella
presente en mallines con mejora o degradacion leve (Fig. 5.2). Debido a que los sindromes
que implican una tendencia negativa de la PPNA estuvieron presentes en un 75% de la
superficie evaluada, la capacidad de carga global de los mallines de la region disminuyd
(Fig. 5.2). Dicha disminucion coincide con lo registrado por el censo nacional
agropecuario de 2002 y 2018, a partir de los cuales se observa una disminucion de cabezas
ovinas en la region para el mismo periodo, casi 2202000. Sin embargo, la proporcién de
dicha merma explicada por la caida de la capacidad de carga de los mallines solo es del
3.3%, 73000 cabezas ovinas (Fig. 5.2). La proporcidn que no se encuentra representada
por lamerma en la capacidad de carga de mallines, estaria asociada a otros factores, como,
por ejemplo, la disminucion del agua de bebida; la disminucion de la calidad forrajera en
la estepa (Oliva et al. 2017); el aumento de la incidencia de depredadores; el aumento de
herbivoros silvestres, como los guanacos (Oliva et al. 2019); o por decisiones
empresariales asociadas al contexto socio-econémico. A su vez, es posible que parte de
esa merma sea reflejo de un cambio de especie animal. Por ejemplo, contrario a lo
sucedido con ovinos, las cabezas bovinas aumentaron, aunque dicho aumento solo
representd un total aproximado de 35000 cabezas ovinas (Censo Nacional Agropecuario

2002, 2018).



142

[J Cap. carga inicial Il Cambio global en la cap. carga
[ Cap. carga final
-100000

© )
% -75000

o 80
£ F50000 =
3 23
© -25000 o o
o

— D
8 -0 =)
P 2 S
=) Q =2
o --25000 fi o
=] o>
T --50000 =. &
(1] >

g 75000 &
'S) - N

--100000

1 2 3 4 Total
Sindrome de cambio

Figura 5.2. Capacidad de carga promedio inicial (barras blancas) y final (barras grises) del
periodo 2000-2019 para cada sindrome de cambio (1, mejora, panel verde; 2, degradacion leve,
panel amarillo; 3, degradacion moderada, panel naranja; 4, degradacién severa, panel rojo) y para
el total de las areas de mallin (panel blanco). Las lineas verticales representan el desvio estandar.
Letras distintas indican diferencias significativas (valor p < 0.05; a partir de un ANOVA y test de
Tukey) entre sindromes y el total, en la capacidad de carga inicial (letras mayusculas) y final
(letras minusculas). Letras distintas en minuscula y color azul indican diferencias significativas
(valor p < 0.05; a partir de un ANOVA y test de Tukey) entre la capacidad de carga inicial y final
para cada sindrome y para el total. La capacidad de carga se estimo para cada area de mallin a
partir del método de célculo propuesto por Golluscio et al. (1998). Es decir, primero se estimé el
indice de cosecha y luego la capacidad de carga a partir de las siguientes ecuaciones: IC (%) = -
5.71+0.7154*(PPNA)%5; Capacidad de carga (cabezas ovinas ha') = (PPNA*IC/100)/consumo
individual. El consumo individual considerado fue de 350 kgMS oveja™ afio™. Para estimar el
indice de cosecha (IC) y la capacidad de carga iniciales se consider6 la productividad primaria
neta aérea (PPNA, en kgMS ha* afio!) de la primera temporada. En cambio, para estimar el IC y
la capacidad de carga finales se considerd la PPNA final, estimada a partir de la siguiente
expresion: PPNAfina = PPNAinicia*(1+TRC)*¢, donde TRC corresponde a la tasa relativa de
cambio. Por otra parte, en el eje de la derecha se presenta el cambio global de la capacidad de
carga luego de 19 temporadas (barras negras), expresada en nimero de cabezas ovinas totales.
Para su calculo, primero se ponderd la superficie de cada mallin por la diferencia entre la
capacidad de carga final y la inicial. Luego, se realizé la sumatoria de la ganancia 0 merma total
de ovinos para el periodo 2000-2019 de cada mallin, tanto para un subconjunto de mallines de
acuerdo a su sindrome de cambio como para el total de mallines.

Por ultimo, vy, en tercer lugar, conocer la respuesta a la fertilizacion en distintos
sitios y en el tiempo, permiti6 comprender mejor su impacto sobre la estructura y el
funcionamiento de mallines. Por otra parte, también resulta importante determinar la
conveniencia econdémica de fertilizar. La implementacion de esta tecnologia requiere una

eficiencia tal que permita cubrir los costos y recibir una retribucion econémica que
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justifique su aplicacion. Por ello, es importante estimar la EA de indiferencia, para cada
temporada y dosis de nutriente, que indica los kg de forraje por kg de nutriente aplicado
que son necesarios obtener para que el resultado econémico sea cero. En este sentido, la
EAN acumulada de indiferencia promedio para el periodo evaluado (2017-2020) fue de
11.2 kgMS/kgN, con un rango de variacion entre 15.1 y 7.3 kgMS/kgN (+/- un desvio
estandar, Fig. 5.3). Este valor de EAN se estimo en relacion a una cosecha mecéanica de
forraje para la confeccion de fardos (detalle en leyenda, Fig. 5.3). Considerando los tres
sitios de mallin y las cuatro temporadas evaluadas, se observé que en el 22% del total de
los casos el resultado econémico fue cercano a cero, dado que presentaron una EAN que
se ubicd dentro del rango de variacién de la EAN de indiferencia. El resultado econémico
fue positivo s6lo en el 6% de los casos, es decir con valores de EAN superiores a dicho
rango de EAN de indiferencia, mientras que en el 72% restante fue negativo, con valores
de EAN inferiores a dicho rango. A su vez, el porcentaje de casos por sitio con valores
de EAN dentro del rango de variacion de la EAN de indiferencia fue del 34%, en el sitio
4, 28%, en el sitio 6, y 7%, en el sitio 5; mientras que s6lo fue superior a ese rango el 4%
de los casos en sitio 4 y el 7% en los sitios 6 y 5. Por lo tanto, estos resultados destacan
un alto grado de incertidumbre asociado a esta practica, tanto en relacion a factores
bioldgicos y climaticos como economicos, que determinan que la rentabilidad de esta
practica no este asegurada. Por ello, es fundamental caracterizar previamente el mallin
que se desea fertilizar, con foco en el analisis de los factores que pueden estar limitando
su PPNA, ya sea la disponibilidad de agua, nutrientes, cobertura vegetal y proporcién de
grupos funcionales presentes. En este sentido, cuanto mejor sea el proceso de
identificacion de los factores limitantes, mayor sera la probabilidad de éxito que se tendra
al implementar esta practica. De esta manera, se ayudod a esclarecer la conveniencia de

aplicar esta practica como herramienta de manejo focalizada y estratégica, con un criterio
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de aprovechamiento sustentable del mallin, dando asi respuestas concretas a los sistemas

productivos de la region.
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Figura 5.3. Eficiencia agronémica del nitrégeno (EAN) acumulada, obtenida ante distintas dosis
de N, sin (circulos) y con (triangulos) fosforo (P), a lo largo de tres sitios (6, 4 y 5) y durante
cuatro afos en cada sitio. Los sitios se presentan de izquierda a derecha segun la profundidad
promedio de la napa freatica en primavera: 6, 36.1cm; 4, 23.8cm; 5, 23.1cm. Los colores
diferentes dentro de cada panel representan los afios (2017, naranja; 2018, amarillo; 2019, verde;
2020, azul), en los que se cosechd en enero. Cada punto representa una repeticion de cada
tratamiento y afio, al igual que en la figura 4.4.c, pero s6lo se muestran las repeticiones (casos)
que presentaron una EAN mayor a 0 kgMS/kgN (73% de los casos totales). La linea roja
horizontal corresponde a la EAN acumulada de indiferencia promedio y la banda gris indica el
rango de dicho valor promedio (+/- un desvio estandar, 3.9 kgMS/kgN). La EAN acumulada de
indiferencia se estimd para cada afio y dosis de N y P, a partir de la relacion:

, . ~ s Z,-l(costofertilizaci()n)

EAN ac. lndlf' anot = Zil dosis de N+(precio de venta del kg fardo — costo por kg enfardado)’
se estimo el costo de fertilizacion por ha, a partir del costo del fertilizante empleado en cada
tratamiento (urea y SPT, cotizados a junio de la primavera a fertilizar, Agroseries CREA,
http://nuevo.redcrea.org.ar:8888/) y el costo de su aplicacion por ha (Bobadilla S., comunicacién
personal, 21 de abril 2023); el precio de venta por kg de un fardo de 25kg (obtenido a partir de
comunicacién con productores de la zona); y el costo que implica enfardar cada kg de fardo
(Bobadilla S., comunicacion personal, 21 de abril 2023).

donde

5.4 Perspectivas futuras

Algunos aspectos que resultarian de importancia para conducir investigaciones futuras se
asocian con cinco aspectos principales. En primer lugar, y asociado al patron
contradictorio en la relacién diversidad-latitud, surge el siguiente interrogante: ¢Seran
similares los patrones, diversidad-latitud, entre las comunidades de los mallines? En
segundo lugar, a raiz de los hallazgos de esta tesis respecto a la alta proporcion de especies

exoticas y las tendencias de la PPNA, seria importante monitorear in situ y a escala



145

regional, los cambios en la vegetacion de mallines a lo largo del tiempo. Para ello,
esfuerzos futuros deberian conducir a generar un inventario nacional de mallines, que
permita conocer su ubicacion con mayor precision y exactitud, e instalar una red de
monitoreo de su vegetacion y suelo que abarque toda la region, similar a la existente en
areas de estepa (MARAS, Oliva et al. 2020). En este sentido, para inventariarlos e instalar
estaciones de monitoreo nuestros resultados podrian servir de base, en combinacién con
el reciente mapa probabilistico de distribucion de humedales de Argentina (Navarro et al.
2022), lo cual implica un gran desafio dada la gran extension territorial en la que se
ubican. En tercer lugar, los patrones de degradacion observados pueden responder tanto
a efectos del clima como de uso antropico. En este sentido, explorar la importancia
relativa entre ambos efectos permitira definir estrategias de manejo diferentes para
disminuir el impacto sobre la PPNA. Para ello, el uso de técnicas como el analisis
RESTREND (Irisarri et al. 2021) podria permitir discernir entre factores. En cuarto lugar,
resulta pertinente seguir estudiando los efectos de la adicion de nutrientes sobre la
composicion botéanica y la EAN. En este sentido, y a partir de los resultados observados,
los sistemas fertilizados a través del tiempo alcanzarian un nivel maximo de especies
gramineas, con alta respuesta al agregado de N. Por ende, se volverian dependientes de
esta practica para mantener su productividad. Por lo tanto, es relevante evaluar como
responde el sistema cuando se deja de fertilizar. En quinto, y dltimo lugar, es importante
evaluar el efecto que tienen otras practicas ademas de la adicion de nutrientes. En
particular, los escenarios de cambio climatico pronostican una fuerte disminucion en el
caudal de agua en las cabeceras de las cuencas (Pessacg et al. 2020). Frente a esto, una
practica en amplia expansion es la redistribucion de agua de escurrimiento para restaurar

las condiciones de humedad de los mallines y frenar los procesos de erosion aguas abajo
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en la cuenca (Boggio et al. 2019). En este sentido, resulta relevante evaluar el impacto

relativo de esta practica a traves del tiempo y compararla con la de fertilizacion.
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Cuadro Al. Total de especies registradas en la base de datos completa (546 censos) y sus
atributos. Ademas, se presenta la constancia relativa de especies, cobertura media y cobertura
méaxima para las especies registradas con informacion detallada (472 censos). Las especies se
listan en orden alfabético, excepto por las especies con divisién no fanerégama que se encuentran
al final del cuadro. Referencias: N = Nativo; E = Ex6tico; H = Hierbas; Ar = Arbusto; Mu =
Musgo; P = Perenne; A = Anual o bianual; LD = Leguminosas dicotiledoneas; NLD = No
leguminosas dicotiledéneas; G = Gramineas monocotiledéneas; Gde = Graminoides
monocotiledéneas; M = Otras monocotiledoneas; Co = Conifera; sd = Sin dato.

) ) - o ) . Ciclo de Grupo Consle}ncia Cobert_ura Col}en_'tura
Especie Género Familia Division Origen | Habito crecimiento | taxonémico relativa media maxima
(%) (%) (%)
Acaena caespitosa Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 0.2 2.8 2.8
Acaena macrocephala Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD
Acaena magellanica Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 21.6 6 61
Acaena ovalifolia Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 0.2 4 4
Acaena pinnatifida Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 3.8 5.6 18.8
Acaena platyacantha Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 0.6 2 25
Acaena poeppigiana Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 0.4 0.7 11
Acaena sericea Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD
Acaena sp Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 13 6.3 18.8
Acaena splendens Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 2.3 18.6 62.5
Acaena tenera Acaena Rosaceae Fanerégama N H P NLD 0.8 8.7 30.5
Achillea millefolium Achillea Asteraceae Fanerégama E H P NLD 0.2 0.4 0.4
Adesmia lotoides Adesmia Fabaceae Fanerégama N H P LD 0.4 1.8 25
Adesmia parviflora Adesmia Fabaceae Faner6gama N H A LD
Adesmia sp Adesmia Fabaceae Fanerégama N sd sd LD 0.6 1.9 4.7
Agoseris coronopifolia Agoseris Asteraceae Fanerégama N H P NLD
Agropyron sp Agropyron Poaceae Fanerégama E H P G 0.4 0.6 11
Agrostis capillaris Agrostis Poaceae Fanerégama E H P G 2.8 8.1 72.7
Agrostis glabra Agrostis Poaceae Fanerégama N H P G 0.4 0.6 11
Agrostis imberbis Agrostis Poaceae Fanerégama N H P G
Agrostis inconspicua Agrostis Poaceae Fanerégama N H P G 13 2.6 5
Agrostis leptotricha Agrostis Poaceae Fanerégama N H P G 0.2 11 11
Agrostis mertensii Agrostis Poaceae Faner6gama N H P G 0.2 1.2 1.2
Agrostis meyenii Agrostis Poaceae Faner6gama N H P G 13 16 25
Agrostis perennans Agrostis Poaceae Faner6gama N H P G 2.8 2.4 8.8
Agrostis serranoi Agrostis Poaceae Faner6gama N H P G 0.2 25 25
Agrostis sp Agrostis Poaceae Faner6gama sd H sd G 4.4 4.9 275
Agrostis stolonifera Agrostis Poaceae Fanerégama E H P G 4.4 22 90.2
Alopecurus aequalis Alopecurus Poaceae Fanerégama E H A G
Alopecurus magellanicus Alopecurus Poaceae Fanerégama N H P G 9.1 3.7 29.7
Alopecurus pratensis Alopecurus Poaceae Fanerégama E H P G 1.3 9.6 25
Alopecurus sp Alopecurus Poaceae Fanerégama sd H sd G 1.9 2.6 10.3
Anagallis alternifolia Anagallis Primulaceae Fanerégama N H P NLD
Anemone multifida Anemone Ranunculaceae Fanerégama N H P NLD 0.2 13.8 13.8
Anthoxanthum odoratum Anthoxanthum Poaceae Fanerégama E H P G 0.2 375 375
Anthoxanthum pusillum Anthoxanthum Poaceae Fanerégama N H P G 0.6 3.6 8.8
Anthoxanthum sp Anthoxanthum Poaceae Faner6gama sd H P G 0.2 0.2 0.2
Apera interrupta Apera Poaceae Faner6gama E H A G 13 0.5 13
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Arenaria serpens
Arjona patagonica
Arjona pusilla
Armeria maritima
Aster sp

Aster vhalii
Austrocedrus chilensis
Avenella flexuosa
Azorella cespitosa
Azorella filamentosa
Azorella fuegiana
Azorella lycopodioides
Azorella monantha
Azorella nivalis
Azorella prolifera
Azorella ranunculus
Azorella sp

Azorella trifoliolata
Azorella trifurcata
Baccharis magellanica
Baccharis salicifolia
Baccharis sp

Berberis empetrifolia
Berberis laurina
Berberis microphylla
Boopis gracilis
Boopis graminea
Boopis sp

Bromus araucanus
Bromus catharticus
Bromus coloratus
Bromus hordeaceus
Bromus setifolius
Bromus sp

Bromus tectorum
Bromus tunicatus
Bromus unioloides
Calceolaria crenatiflora
Calceolaria filicaulis
Calceolaria sp
Calceolaria uniflora
Caltha sagittata

Caltha sp

Capsella bursa-pastoris
Cardamine cordata
Cardamine glacialis
Cardamine vulgaris

Carduus acanthoides

Arenaria
Arjona
Arjona
Armeria
Aster
Aster
Austrocedrus
Avenella
Azorella
Azorella
Azorella
Azorella
Azorella
Azorella
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Baccharis
Baccharis
Berberis
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Bromus
Calceolaria
Calceolaria
Calceolaria
Calceolaria
Caltha
Caltha
Capsella
Cardamine
Cardamine
Cardamine

Carduus

Caryophyllaceae
Schoepfiaceae
Schoepfiaceae
Plumbaginaceae
Asteraceae
Asteraceae
Cupressaceae
Poaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Apiaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Berberidaceae
Berberidaceae
Berberidaceae
Calyceraceae
Calyceraceae
Calyceraceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Calceolariaceae
Calceolariaceae
Calceolariaceae
Calceolariaceae
Ranunculaceae
Ranunculaceae
Brassicaceae
Brassicaceae
Brassicaceae
Brassicaceae

Asteraceae

Faner6gama
Fanerégama
Fanerégama
Fanerégama
Fanerégama
Faner6gama
Fanerégama
Fanerégama
Fanerégama
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Carduus sp

Carex aematorhyncha
Carex andersonii
Carex andina

Carex argentina

Carex atropicta

Carex berteroana
Carex canescens
Carex capitata

Carex chillanensis
Carex darwinii

Carex decidua

Carex fuscula

Carex gayana

Carex macloviana
Carex macrosolen
Carex magellanica
Carex maritima

Carex reichei

Carex sagei

Carex sp

Carex subantarctica
Carex vallis-pulchrae
Catabrosa sp

Cenchrus sp

Cerastium arvense
Cerastium fontanum
Cerastium glomeratum
Cerastium sp
Chevreulia diemii
Chiliotrichum diffusum
Chloraea magellanica
Chuquiraga aurea
Chusquea culeou
Cirsium vulgare
Colobanthus quitensis
Colobanthus sp
Colobanthus subulatus
Cortaderia egmontiana
Cortaderia selloana
Cotula sp

Crepis capillaris
Cynoglossum creticum
Dactylis glomerata
Deschampsia antarctica
Deschampsia berteroana
Deschampsia caespitosa

Deschampsia patula

Carduus
Carex

Carex

Carex

Carex

Carex
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Carex
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Carex
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Deschampsia
Deschampsia

Deschampsia

Asteraceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
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Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
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Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
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Caryophyllaceae
Caryophyllaceae
Caryophyllaceae
Caryophyllaceae
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Orchidaceae
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Boraginaceae
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Poaceae
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Deschampsia sp
Descurainia antarctica
Descurainia sophia
Deyeuxia diemii
Deyeuxia poaeoides
Deyeuxia sp

Discaria chacaye
Distichlis australis
Distichlis scoparia
Distichlis sp
Distichlis spicata
Draba funiculosa
Draba verna
Eleocharis melanostachys
Eleocharis nubigena
Eleocharis pseudoalbibracteata
Eleocharis sp

Elymus angulatus
Elymus magellanicus
Elymus sp

Empetrum rubrum
Epilobium barbeyanum
Epilobium ciliatum
Epilobium sp
Eriachaenium magellanicum
Erigeron andicola
Erigeron imbricatus
Erigeron myosotis
Erigeron patagonicus
Erodium cicutarium
Erodium sp
Erythranthe glabrata
Erythranthe lutea
Escallonia virgata
Euphorbia collina
Euphrasia antarctica
Euphrasia meiantha
Euphrasia sp
Euphrasia subexserta
Festuca acanthophylla
Festuca arundinacea
Festuca bromoides
Festuca gracillima
Festuca magellanica
Festuca megalura
Festuca myuros
Festuca pallescens

Festuca pyrogea

Deschampsia
Descurainia
Descurainia
Deyeuxia
Deyeuxia
Deyeuxia
Discaria
Distichlis
Distichlis
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Draba
Draba
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Festuca
Festuca
Festuca
Festuca
Festuca

Festuca

Poaceae
Brassicaceae
Brassicaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Rhamnaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Brassicaceae
Brassicaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Ericaceae
Onagraceae
Onagraceae
Onagraceae
Asteraceae
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Geraniaceae
Geraniaceae
Phrymaceae
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Escalloniaceae
Euphorbiaceae
Orobanchaceae
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Festuca rubra

Festuca sp

Fitzroya cupressoides
Galium antarcticum
Galium aparine

Galium fuegianum
Galium richardianum
Galium sp

Gamocarpha alpina
Gamocarpha sp
Gamochaeta nivalis
Gamochaeta sp
Gamochaeta stachydifolia
Gaultheria marticorenae
Gaultheria pumila
Gavilea chica

Gentiana prostrata
Gentianella magellanica
Geranium sessiliflorum
Geranium sp

Geum magellanicum
Glycyrrhiza astragalina
Grindelia chiloensis
Grindelia prunelloides
Gunnera magellanica
Gunnera sp

Halerpestes cymbalaria
Halerpestes uniflora
Hieracium praealtum
Holcus lanatus

Holcus sp

Hordeum comosum
Hordeum jubatum
Hordeum lechleri
Hordeum marinum
Hordeum patagonicum
Hordeum pubiflorum
Hordeum sp
Hydrocotyle chamaemorus
Hypochaeris acaulis
Hypochaeris hookeri
Hypochaeris incana
Hypochaeris patagonica
Hypochaeris radicata
Hypochaeris sp
Hypochaeris tenuifolia
Isolepis cernua

Juncus balticus

Festuca
Festuca
Fitzroya
Galium
Galium
Galium
Galium
Galium
Gamocarpha
Gamocarpha
Gamochaeta
Gamochaeta
Gamochaeta
Gaultheria
Gaultheria
Gavilea
Gentiana
Gentianella
Geranium
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Geum
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Gunnera
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Hordeum
Hordeum
Hydrocotyle
Hypochaeris
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Hypochaeris
Hypochaeris
Hypochaeris
Hypochaeris
Hypochaeris
Isolepis

Juncus

Poaceae
Poaceae
Cupressaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Calyceraceae
Calyceraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Ericaceae
Ericaceae
Orchidaceae
Gentianaceae
Gentianaceae
Geraniaceae
Geraniaceae
Rosaceae
Fabaceae
Asteraceae
Asteraceae
Gunneraceae
Gunneraceae
Ranunculaceae
Ranunculaceae
Asteraceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
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Poaceae
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Poaceae
Araliaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
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Asteraceae
Cyperaceae

Juncaceae
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Juncus bufonius
Juncus lesueurii

Juncus scheuchzerioides
Juncus sp

Juncus stipulatus
Koeleria fueguina
Koeleria kurtzii
Koeleria mendocinensis
Koeleria sp

Lactuca serriola
Lathyrus magellanicus
Lathyrus sp

Lepidium perfoliatum
Lepidium sp
Lepidophyllum cupressiforme
Leptinella scariosa
Leucanthemum vulgare
Leucheria nutans
Limonium brasiliense
Lobelia oligophylla
Lobelia sp

Lomatia hirsuta

Lotus corniculatus
Luzula alopecurus
Luzula chilensis
Luzula racemosa
Lycium chilense
Lycium repens

Madia sativa
Marsippospermum grandiflorum
Matricaria sp

Medicago lupulina
Melilotus albus
Melilotus indicus
Mentha arvensis
Mentha sp

Microsteris gracilis
Montia fontana
Myoschilos oblongum
Myosotis arvensis
Myosurus apetalus
Nassauvia aculeata
Nassauvia darwinii
Nassauvia sp
Nasturtium officinale
Navarretia involucrata
Nicoraepoa andina

Nicoraepoa stepparia

Juncus
Juncus
Juncus
Juncus
Juncus
Koeleria
Koeleria
Koeleria
Koeleria
Lactuca
Lathyrus
Lathyrus
Lepidium
Lepidium
Lepidophyllum
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Limonium
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Lomatia
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Medicago
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Microsteris
Montia
Myoschilos
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Nasturtium
Navarretia
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Nicoraepoa

Juncaceae
Juncaceae
Juncaceae
Juncaceae
Juncaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Asteraceae
Fabaceae
Fabaceae
Brassicaceae
Brassicaceae
Asteraceae
Asteraceae
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Asteraceae
Plumbaginaceae
Campanulaceae
Campanulaceae
Proteaceae
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Juncaceae
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Solanaceae
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Lamiaceae
Lamiaceae
Polemoniaceae
Montiaceae
Santalaceae
Boraginaceae
Ranunculaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Brassicaceae
Polemoniaceae
Poaceae

Poaceae
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Nitrophila australis
Nothofagus antarctica
Nothofagus dombeyi
Ochetophila nana
Ochetophila trinervis
Olsynium junceum
Oreopolus glacialis
Oxalis enneaphylla
Oxychloe bisexualis
Pappostipa chrysophylla
Pappostipa humilis
Pappostipa speciosa
Paspalum dilatatum
Patosia clandestina
Perezia pilifera
Phacelia secunda
Phleum alpinum
Phleum pratense
Phleum sp
Phragmites australis
Plantago australis
Plantago barbata
Plantago lanceolata
Plantago litorea
Plantago maritima
Plantago monanthos
Plantago sp

Poa annua

Poa atropidiformis
Poa lanuginosa

Poa ligularis

Poa nemoralis

Poa obvallata

Poa pratensis

Poa sp

Poa spiciformis

Poa trivialis
Polygala darwiniana
Polygala sp
Polygonum sp
Polypogon australis
Polypogon magellanicus
Polypogon sp
Potentilla anserina
Potentilla chiloensis
Potentilla sp

Pratia sp

Primula magellanica
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Polygonum
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Chenopodiaceae
Nothofagaceae
Nothofagaceae
Rhamnaceae
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Rubiaceae
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Juncaceae
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Faner6gama
Fanerégama
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Primula sp

Puccinellia biflora
Puccinellia glaucescens
Puccinellia magellanica
Puccinellia pusilla
Puccinellia sp
Ranunculus peduncularis
Ranunculus sp

Rorippa philippiana
Rosa rubiginosa
Rumex acetosella
Rumex crispus
Rytidosperma lechleri
Rytidosperma sp
Rytidosperma virescens
Samolus spathulatus
Sarcocornia ambigua
Schinus odonelli
Schoenoplectus sp
Schoenus andinus
Scirpus sp

Scutellaria nummulariifolia
Senecio bracteolatus
Senecio filaginoides
Senecio fistulosus
Senecio linariifolius
Senecio magellanicus
Senecio miser

Senecio pachyphyllos
Senecio sp

Senecio subulatus
Silene antarctica

Silene magellanica
Sisyrinchium chilense
Sisyrinchium patagonicum
Sisyrinchium sp
Sorghum sp

Stellaria alsine

Stellaria debilis
Stellaria media
Stellaria sp

Stuckenia filiformis
Symphyotrichum glabrifolium
Taraxacum gilliesii
Taraxacum officinale
Taraxacum sp
Tomostima australis

Trifolium dubium
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Trifolium pratense
Trifolium repens

Trifolium spadiceum
Triglochin concinna
Triglochin palustris
Triglochin sp
Tripleurospermum inodorum
Trisetum barbinode
Trisetum caudulatum
Trisetum sp

Trisetum spicatum
Unknown 28_Cyperaceae
Unknown04

Unknownl

Unknown10
Unknown11_Efimera
Unknown12_Poaceae
Unknown13_Poaceae
Unknown14_Poaceae
Unknown15_Poaceae
Unknown16_Poaceae
Unknown17
Unknown18_Leguminosa
Unknown19_Leguminosa
Unknown2
Unknown20_magellanicum
Unknown21_Poaceae
Unknown22_Dicotiledonea
Unknown23

Unknown24

Unknown25

Unknown26

Unknown27
Unknown29_Latifoliada
Unknown3
Unknown30_Poaceae
Unknown31_Poaceae
Unknown32_Polemoniacea
Unknown33
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Unknown35
Unknown36_Cruciferae
Unknown37_Patagonicum
Unknown38_Apiaceae
Unknown5_Caryophyllaceae
Unknown6_Cyperaceae
Unknown7_Cyperaceae

Unknown8_Cyperaceae
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Unknown9_Asteraceae sd Asteraceae Faner6gama sd sd sd NLD 0.2 0 0
Valeriana macrorhiza Valeriana Caprifoliaceae Fanerégama N H P NLD
Veronica arvensis Veronica Plantaginaceae Fanerégama E H A NLD
Veronica serpyllifolia Veronica Plantaginaceae Fanerégama E H P NLD 25 7.3 235
Vicia magellanica Vicia Fabaceae Fanerégama N H A LD 0.4 14 1.9
Vicia sp Vicia Fabaceae Faner6gama sd sd sd LD 2.8 0.9 3.2
Viola maculata Viola Violaceae Fanerégama N H P NLD 0.2 0.3 0.3
Vulpia sp Vulpia Poaceae Fanerégama sd sd sd G 0.8 0.9 22
Blechnum penna-marina Blechnum Blechnaceae No Fanerégama N H P Cr 0.2 8.8 8.8
Sphagnum magellanicum Sphagnum Sphagnaceae No Fanerégama N Mu sd Cr
Unknown_Bryophyta sd sd No Fanerégama sd Mu sd Cr 0.8 9.9 275
Unknown_Criptogama sd sd No Fanerédgama sd sd sd Cr 2.1 9.2 42.8
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Figura Al. Distribucién de frecuencia del porcentaje de censos por abundancia de especies
exoticas (0-25%; 25-50%; 50-75%; 75-100%), expresado en nimero porcentual de especies
exoticas (barras negras) y cobertura exotica (barras blancas).
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Juncus
Carex
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Taraxacum
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Eleocharis
Trifolium
Festuca
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Azorella
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Figura A2. Constancia relativa (a y ¢) y cobertura media relativa (b y d) por familia (ay b) y
género (c y d) para 392 sitios de mallines patagonicos. Las familias y los géneros de las especies
gue no se pudieron determinar se agrupan como "Desconocido™ en letras grises. Las lineas
horizontales representan la desviacion estdndar. En cuanto a los géneros, solo se presentan
aquellos con valores de constancia relativa superiores al 5%, lo que representé el 25% del total
de géneros presentes en este conjunto de datos.
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Comunidad Género Con§tancia Cobu_ertura
relativa (%)  media (%)
A Juncus 100 38.1
A Taraxacum 69 9.5
A Poa 62 19.7
A Carex 62 9.9
B Poa 100 35.6
B Taraxacum 80 155
B Juncus 76 13.1
B Trifolium 72 19.8
B Carex 64 8.6
C Poa 92 141
C Taraxacum 86 23.2
C Hordeum 78 22.7
C Carex 59 8.3
C Juncus 57 9.9
D Caltha 100 49.3
D Carex 96 11.3
D Poa 85 2.2
D Acaena 81 2.8
D Festuca 77 3.2
D Hordeum 62 34
D Azorella 58 2.6
D Juncus 54 11.6
D Lobelia 54 3.2
D Phleum 54 15
E Distichlis 85 324
E Juncus 76 13.8
E Pappostipa 59 21.6
E Poa 59 1.7
F Festuca 100 34.9
F Juncus 91 10.2
F Poa 86 12.9
F Taraxacum 86 9.0
F Carex 82 6.1
G Juncus 61 10.1
G Hordeum 57 6.4
H Acaena 85 17.1
H Taraxacum 80 6.7
H Hordeum 75 7.0
H Azorella 73 27.1
H Carex 73 9.9
H Poa 73 43
H Trisetum 70 5.2
H Agrostis 65 55
H Festuca 63 6.8
| Eleocharis 100 45.9
| Carex 69 20.5
| Juncus 67 23.1
J Carex 100 499
J Poa 64 13.2
J Hordeum 61 43
J Juncus 52 11.9

Cuadro A2. Géneros presentes en cada una de las diez comunidades vegetales de mallines (A —
J). Se muestra la constancia, relativa a la cantidad de censos que componen cada comunidad, y la
cobertura promedio de los géneros en cada comunidad. Solo se muestran los géneros que en la
comunidad presentaron una constancia relativa mayor al 50%.
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Figura B1. Tasa relativa de cambio (TRC) de la productividad primaria neta aérea (PPNA) (a) y
TRC del desvio estandar espacial de la PPNA (b) en funcion de la precipitacién media anual (1),
la temperatura media anual (2), la TRC de la precipitacion (3), y la TRC de la temperatura (4), en
mallines (puntos verdes) y estepas (puntos naranjas). Cada punto corresponde a un area de mallin
0 estepa evaluada, para el periodo comprendido entre los afios 2000 y 2019. Las lineas negras
representan el ajuste de un modelo lineal estadisticamente significativo (valor p < 0.05) para
mallines 0 ambos (linea fina discontinua, sin diferencia entre sus pendientes). Paneles a.1, a.3 y
a.4 son los mismos representados en la figura 3.4. Para mayor detalle de los modelos
representados en esta figura ver cuadro B1.
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Figura B2. Boxplot de la tasa relativa de cambio (TRC) de la precipitacion y la temperatura media
anual registradas en areas de mallin y estepa para el periodo 2000 — 2019.
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Cuadro B1. Modelos de regresién multiple de (a) la tasa relativa de cambio (TRC) de la
productividad primaria neta aérea (PPNA) media anual y (b) la TRC del desvio estandar (desvest)
espacial de la PPNA, en funcién del tipo de vegetacion (TVeg, ya sea mallin o estepa), de los
controles ambientales, precipitacién media anual (PMA) y temperatura media anual (TMA), y sus
respectivas TRC (TRCpma Y TRCtma). En la primera columna se indican los tres tipos de modelos
evaluados, a partir de los que se representa la asociacion de las variables dependientes
mencionadas (ay b) conel TVegy: (1) laPMA,; (2) la TMA,; (3) con ambos controles ambientales
estandarizados (PMA_est y TMA _est); (4) la TRCpma; (5) la TRCrma; (6) con ambas TRC
(TRCpma Y TRCtma). Los modelos (1), (2), (4) y (5) son aquellos representados graficamente en
la figura B1. Para cada variable dependiente incluida en los modelos se reportan los estimadores,
el error estandar, el valor p y el R? ajustado. El intercepto hace referencia a areas de estepa sin
efecto de las variables independientes. Los efectos significativos (valor p < 0.05) se indican en
negrita.

R R ) a) TRC PPNA media anual b) TRC Desvest espacial PPNA
Modelo Variable independiente - - - -
Estimador Error estandar  valorp R2 aj. Estimador Error estandar  valor p R2 aj.
Intercepto -0.000774 0.000641 0.228 -0.004181 0.001781 0.019
(1) PMA 0.000002 0.000002 0.421 0.03 0.000003 0.000005 0.555 0.002
Y f PMA * Tveg TVeg_Mallin 0.001664 0.000893 0.063 0.004740 0.002482 0.056
PMA * TVeg_Mallin -0.000010 0.000003 0.000 -0.000014 0.000007 0.055
Intercepto 0.000023 0.001600 0.989 0.003873 0.004409 0.380
(2) TMA -0.000038 0.000182 0.835 0.01 -0.000819 0.000501 0.103 0.0005
Y fTMA * TVeg TVeg_Mallin -0.000777 0.002111 0.713 -0.003304 0.005817 0.570
TMA * TVeg_Mallin -0.000089 0.000241 0.712 0.000416 0.000664 0.532
Intercepto -0.000272 0.000270 0.314 -0.003190 0.000755 0.000
PMA_est 0.000178 0.000320 0.578 0.000370 0.000894 0.679
TMA_est -0.000001 0.000308 0.999 -0.001369 0.000861 0.112
(3) TVeg_Mallin -0.002435 0.000393 0.000 0.05 -0.000763 0.001099 0.488 0.007
YfPMA*TMA* TVeg [PMA_est * TMA_est 0.000208 0.000410 0.612 -0.000352 0.001145 0.759
PMA_est * TVeg_Mallin -0.000709 0.000336 0.035 -0.000664 0.000939 0.479
TMA_est * TVeg_Mallin -0.000879 0.000417 0.035 -0.000352 0.001167 0.763
PMA_est * TMA_est * TVeg_Mallin | -0.000487 0.000427 0.255 -0.000564 0.001193 0.636
Intercepto -0.000340 0.000356 0.340 -0.002611 0.001000 0.009
(4) TRCPmaA -0.005739 0.040068 0.886 0.06 0.102268 0.112580 0.364 0.02
Y f TRCpmA * Tveg TVeg_Mallin 0.000448 0.000496 0.367 0.002735 0.001393 0.050
TRCpma * TVeg_Mallin 0.342818 0.056813 0.000 0.417705 0.159628 0.009
Intercepto -0.000561 0.000562 0.319 -0.006496 0.001613 0.000
(5) TRCtvA 0.039750 0.077686 0.609 0.09 0.508699 0.222815 0.023 0.01
Y f TRCmaA * TVeg TVeg_Mallin -0.009847 0.001003 0.000 -0.003184 0.002877 0.269
TRCT™maA * TVeg_Mallin 1.358374 0.150748 0.000 0.600986 0.432369 0.165
Intercepto -0.000738 0.000993 0.458 -0.007068 0.002851 0.013
TRCpmaA -0.024111 0.202306 0.905 -0.197426 0.580609 0.734
TRCtvA 0.055110 0.147957 0.710 0.631104 0.424630 0.137
(6) TVeg_Mallin -0.007043 0.001661 0.000 01 0.007260 0.004767 0.128 0.0001
Y f TRCpmA * TRCTMA * TVeg | TRCPMA*TRCTMA 2.105369 40.608732 0.959 44.541787  116.545281 0.702
TRCpma * TVeg_Mallin 0.195890 0.255047 0.443 1.213986 0.731973 0.097
TRCtvA * TVeg_Mallin 1.083903 0.246622 0.000 -0.706574 0.707796 0.318
TRCpma * TRCTMA * TVeg_Mallin -0.553675 50.071924 0.991 -153.934277 143.704228 0.284
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& Diferentes biomas (Knapp y Smith 2001)
B Pastizal y estepa (Bai et.al. 2008) ® Estepa (Jobbagy y Sala 2000)
B Pastizal (Irisarri y Oesterheld 2020) ® Estepa (Irisarri et al. 2012)
B Pastizal (Gutierrez et al. 2020) Estepa
Pastizal bajo (Durante et al. 2017) ® Mallin (Buono et al. 2010)
A Pastura loma (Durante et al. 2017) ® Mallin (Irisarri et al. 2012)

A Pastura anual (Ojeda et al. 2018) * Mallin
A Pastura alfalfa (Ojeda et al. 2018)
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Figura B3. Relacion entre el coeficiente de variacion (CV) interanual de la productividad
primaria neta aérea (PPNA) y la PPNA media anual para diferentes biomas (rombos negros),
pastizales (cuadrados en escala gris), pasturas (triangulos en escala violeta), y estepas (escala roja)
y mallines (azul, verde claro y verde oscuro) de Patagonia (circulos). Diferentes biomas de norte
Ameérica (Knapp y Smith 2001); pastizales y estepas de Mongolia (negro, Bai et al. 2008);
pastizales templados de Argentina (gris oscuro, Irisarri y Oesterheld 2020); pastizales templados
de Uruguay (gris, Gutiérrez et al. 2020); pastizales de zonas bajas (gris claro) y pasturas de loma
(violeta) de la Pampa Deprimida argentina (Durante et al. 2017); pasturas anuales (lila) y perennes
de alfalfa (rosa) de la regién pampeana de Argentina (Ojeda et al. 2018); estepas (rojo, Jobaggy y
Sala 2000; marrdn, Irisarri et al. 2012; naranja, areas evaluadas en este capitulo) y mallines (azul,
Buono et al. 2010; verde oscuro, Irisarri et al. 2012; verde claro, areas evaluadas en este capitulo).
Lineas verticales y horizontales representan el rango de variacion de la variable dependiente e
independiente, respectivamente, desde el minimo al maximo valor registrado, para aquellos casos
que no se cuenta con informacion detallada (Durante et al. 2017; Gutiérrez et al. 2020).



9. Apéndice C
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Recurso: Pastizal Natural I Pastura EE Cultivo agricola mmm Mallin
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Figura CL1. Eficiencia agrondmica del nitrégeno (EAN), expresada en kg de materia seca (MS)
por kg de N, registrada en diferentes tipos de recurso: pastizal natural (barras en gris claro),
pastura (barras en gris oscuro), cultivos agricolas (barras negras) y mallines (barras verdes). Cada
barra corresponde a un valor de EAN para cada sitio o ubicacion geografica considerada, de
acuerdo a un dnico valor informado en la bibliografia 0 a un promedio de valores. No se
discriminan las dosis de N, dado el amplio rango evaluado entre los diferentes sitios (39 - 420
kgN/ha). Lineas punteadas representan el promedio de EAN para cada tipo de recurso (mismos
colores mencionados anteriormente), el cual se muestra a la derecha de cada linea. A
continuacion, se presenta el detalle del tipo de recurso y/o la referencia bibliogréfica
correspondiente a cada sitio o area (barra): (1) Estepa degradada, Huang et al. 2019; (2) Bottaro
y Zavala 1973; (3) Ayala y Cardmbula 1994; (4) Castells 1974; (5) Grecco et al. 1995; (6) Berretta
2005; (7) Rodriguez Palma y Rodriguez 2017; (8) Pastura dominada por Lolium perenne y
Agrostis capillaries, Abassi et al. 2005; (9) Pasto miel (Setaria sphacelata), Fuentes Hidalgo
2019; (10) Agropiro alargado (Thinopyrum ponticum), Scheneiter et al. 2020; (11) Agropiro,
Barbieri et al. 2007; (12) Pastura consociada, Berardo y Marino 2000; (13) Pastura degradada
(Ryegrass perenne y Trébol rojo), Guaita et al. 1996; (14) Pastura degradada, Fontanetto y Keller
2005; (15) Ryegrass perenne (Lolium perenne), Alcoser Cabascango 2016; (16) Bromus
auleticus, De Battista y Costa 1997; (17) Festucay Trébol blanco, Scheneiter y Pagano 1998; (18)
Agropiro (Thinopyrum ponticum), Piaggio et al. 1998; (19) Agropiro, Piaggio et al. 1998; (20)
Pasto lloron (Eragrostis curvula), Aduriz et al. 1998; (21) Gatton panic (Panicum maximun),
Candotti et al. 2001; (22) Pastura polifitica, Berardo 1996; (23) Festuca, Lattanzi y Mazzanti
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1997; (24) Pastizales establecidos con Lolium perenne, Cardenas et al. 2019; (25) Digitaria
eriantha, Veneciano et al. 1997; (26) Pastura polifitica, Berardo 1998; (27) Agropiro
(Thinopyrum ponticum), Grecco et al. 1996; (28) Festuca alta (Schedonorus arundinaceus), Islam
y Adjesiwor 2020; (29) Agropiro (Thinopyrum ponticum), Linari 1998; (30) Arroz, Shivay et al.
2001; (31) Girasol, Alvarez et al. 2013; (32) Arroz, Trigo y Maiz, Zhang et al. 2012; (33)
Generalidad de cultivos agricolas, Dobermann 2005; (34) Arroz, Mahajan et al. 2012; (35) Arroz
(Oryza sativa L.), Singh et al. 2012; (36) Garcia Martinez et al. 2017; (37) San Martino 2003.
Algunas de estas referencias fueron recopiladas en otras fuentes: (2 a 4), (6) y (7) en Madeira de
Quadros 2019; (5), (11 a 13), (16 a 20), (22), (23), (25), (27), (29) y (31) en Alvarez et al. 2013;
(21) en Denda 2005; (26) en Guia de estudios Forrajes FAUBA,; (30), (32), (34), (35) en Yadav
et al. 2017.



