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RESUMEN

Los herbivoros pueden afectar fuertemente la estructura y la dinamica de las
comunidades vegetales, tanto a través de mecanismos tréficos como no troficos. En marismas,
recientemente se ha reconocido a la herbivoria como un fenomeno importante en la
estructuracion de la vegetacion, aunque se sabe relativamente poco acerca de los efectos no
troficos de estos consumidores. El objetivo de esta tesis fue evaluar el rol troéfico y no trofico
de los pequetios herbivoros mamiferos en la estructuracion y el funcionamiento de
comunidades de marisma de la laguna costera de Mar Chiquita (37° 44" 52°" S, 57° 26" 6" O).
Para evaluar el objetivo general y los particulares de esta tesis, se estudido como varian los
efectos del cuis, Cavia aperea sobre el sistema, en los distintos tipos de micro habitats. Para
ello se realizaron muestreos estacionales y anuales, que estimaron principalmente la cantidad
de heces depositadas por parte del cuis. También se realizaron varios experimentos, que
incluyeron clausuras por medio de las cuales se excluyd a C. aperea, la adicidon de sus heces y
la manipulacion del transito por parte de este herbivoro. Los resultados de esta tesis muestran
que existe una gran variabilidad temporal y espacial de la deposicion de heces de cuis dentro
del area de estudio. A través del consumo directo, C. aperea controla fuertemente a la
produccion primaria de la especie vegetal dominante, S. densiflora, y en consecuencia media
la disponibilidad de luz. Dentro de la matriz de S. densiflora, C. aperea también redujo la
cobertura y la biomasa de las especies no dominantes, aunque las favorecié de manera
indirecta debido a que la cobertura de estas plantas se relaciond negativamente con la
cobertura de S. densiflora. Los efectos de C. aperea sobre la diversidad de las especies

vegetales dependieron del tipo de micro habitat. Dentro de la matriz de S. densiflora la



riqueza y la diversidad no estuvieron afectadas por C. aperea, en cambio en los corredores la
riqueza fue reducida por la herbivoria. Finalmente, dentro de los parches abiertos, la
diversidad especifica resulté disminuida por la interaccion entre la herbivoria y la deposicion
de las heces. La composicion de los ensambles dentro de los distintos micro hébitats fueron
principalmente modificados por la herbivoria. Bajo ciertas condiciones las heces
desintegradas de C. aperea incrementaron el contenido de fosfato en el suelo y redujeron el
de nitrato. Sin embargo, las heces no mostraron ningtn efecto sobre el crecimiento de las
plantas, en cambio a través del transito, C. aperea compacto el suelo, increment?6 la
profundidad de los corredores y modific los ensambles de las especies vegetales. En
conclusion, los efectos troficos y no troficos por parte de C. aperea sobre la estructura de la
vegetacion y el funcionamiento del sistema dependen del contexto. El consumo de las plantas
por parte de C. aperea es el principal proceso que controla la abundancia y la distribucion de
S. densiflora y las demas especies no dominantes. En determinados contextos, la accion
conjunta de los mecanismos tréficos y los no troficos puede afectar tanto la diversidad como
la composicion de los ensambles vegetales. Finalmente, el consumo de plantas por parte de C.
aperea pareciera ser la principal fuerza controladora de la estructura del ambiente, no obstante

los efectos no troficos a micro escala también deben ser considerados.



ABSTRACT

The structure and dynamic of plant communities are affected by herbivores through
both trophics and non trophics mechanisms. Herbivory has been recently recognized as an
important strenght in the structure of marsh communities. However, comparatively little is
known about herbivore non trophic effects and particularly by small mammals. The goal of
this thesis was to evaluate the impact of guinea pigs (Cavia aperea) by both trophic and non
trophic mechanisms on the structure and the function of salt marsh plant communities in Mar
Chiquita coastal lagoon (37°44" 52" S, 57°26" 6°° W). To evaluate the general and particular
objectives of this thesis, I conducted annual and seasonal field samplings that consisted
mainly in estimating the rate of feces deposition by C. aperea. 1 also performed several
experiments, including herbivores exclosures, feces addition and manipulation of herbivore
transit. Sampling and experimental results revealed that feces deposition by C. aperea vary
widely both in time and space, and that through consumption, C. aperea controls strongly S.
densiflora. These changes were reflected in the availability of photosintetically active
radiation. Within S. densiflora matrix, C. aperea reduces non dominant plant cover, but
favored them indirectly because a negative relationship was observed for S. densiflora cover
and non dominant plant cover. Also, the structure and abundance of plants established in open
plots were negatively affected by herbivory. The effects of C. aperea on plant diversity were
context-dependent. Within S. densiflora matrix richness and plant diversity were not affected
by herbivores, within runways richness was reduced and witthin open plots, diversity was
reduced by both herbivory and feces. Plant composition was mainly modified by herbivory.

Under specific conditions, feces increased phosphate and reduced nitrate soil content but did



not affect plant growth. However C. aperea through transit soil compactation increased
runways depth and modified plant composition assembly. In conclusion, trophic and non
trophic effects on plant community by C. aperea are context-dependent. The plant
consumption by C. aperea is the main mechanisms controlling the abundance and distribution
of S. densiflora and non dominant species. Both trophic and non trophics mechanisms under
specific conditions can jointly affect the diversity and composition of plant species, but non
trophic mechanisms themselves, only show local effects on certain soil properties. Finally,
plant consumption by C. aperea is the main strength that control plant community structure.
However, non trophic effects should be considered because together with herbivory, can

modify the composition and diversity of plant species.



INTRODUCCION GENERAL

La ecologia de comunidades estudia como la diversidad, la abundancia y la
composicion de las especies dentro de los sistemas naturales son afectadas por los factores
fisicos (ej. disponibilidad de nutrientes, clima) y biologicos (ej. consumidores, predadores,
patogenos), teniendo en cuenta que sus importancias relativas pueden cambiar en funcion del
contexto, es decir bajo diferentes condiciones ambientales (Mengue 1992). Una gran variedad
de factores fisicos estructuran fuertemente las comunidades naturales. Por ello, los cambios
en la distribucion, la abundancia y la composicion de los productores primarios pueden ser
claramente observados a los largo de gradientes ambientales, como ocurre por ejemplo a
medida que se incrementa la elevacion en praderas riberefas (Dwire et al. 2004) y bosques
tropicales (Girardin et al. 2010), o al cambiar las precipitaciones en los bosques patagonicos
(Austin y Sala 2002) o la salinidad y la disponibilidad de nutrientes en estuarios (Underwood
et al. 1998). Por su parte, los factores biologicos se dividen en dos grandes grupos, los
troficos (predacion, herbivoria, patdgenos) y los no troficos, como por ejemplo la ingenieria
ecosistémica que ocurre cuando ciertos organismos modifican el entorno fisico afectando la
disponibilidad de recursos que utilizan otras especies (Jones et al. 1994, Wright y Jones
2006). Todos estos factores bioldgicos muestran importantes efectos sobre la estructura y el
funcionamiento de los sistemas naturales. Por ejemplo al modificar las condiciones fisicas del
ambiente, los organismos considerados ingenieros ecosistémicos pueden alterar la abundancia
y los limites de distribucion de otras especies, favoreciendo a unas y perjudicando a otras, y
ademas dar lugar a las primeras etapas de desarrollo de una comunidad cuando la especie es
exotica (Crain y Bertness 2006). Por otro lado, los predadores (Estes et al. 1998), los
herbivoros (McNaughton 1985) y los organismos patdgenos (Sinclair et al. 2007) pueden
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controlar directamente a otras especies tanto animales como vegetales e incluso iniciar las
denominadas cascadas troficas (Pringle et al. 2007, Estes et al. 2011) con consecuencias sobre
la frecuencia de incendios naturales (Leonard et al. 2010), la invasion de especies (Gruner y
Taylor 2006) e incluso la diversidad (Crooks y Soulé 1999) y la produccion primaria del
sistema (Milchunas et al. 1988). Dentro de los factores bioldgicos troficos, la herbivoria es un
fendmeno con una fuerte impronta sobre la estructura y dindmica de las comunidades
vegetales (McNaughton y Banyikwa 1995, OIff y Ritchie 1998, Borer et al. 2014). Un
extenso cuerpo de evidencias de campo muestra que los herbivoros impactan fuertemente
sobre los sistemas naturales. A través del consumo, estos animales suelen controlar la
produccion primaria (ej. Belsky 1986, Milchunas et al. 1988, Augustine y McNaughton
20006), la zonacion (ej. Lubchenco 1978, Pennings y Callaway 1992, Alberti et al. 2008) y la
diversidad de especies (Milchunas et al. 1988, Olff y Ritchie 1998, Borer et al. 2014) un
atributo central de las comunidades naturales que pone de manifiesto una amplia variedad de
procesos que subyacen a la coexistencia de las especies. Sin embargo, los efectos de los
herbivoros no sélo se limitan a las plantas, dado que a través de cambios en la vegetacion,
también pueden afectar indirectamente a otros consumidores (ej. artropodos Pétillon et al.
2007, Rickert et al. 2012, van Klink et al. 2015) y modificar el funcionamiento de los
ecosistemas y los servicios que brindan (Milchunas et al. 1988, Leonard et al. 2010). Uno de
los mas claros y clasicos ejemplos, ha sido observado en el este de Africa, donde la
introduccién de la peste bovina redujo considerablemente numerosas poblaciones de
ungulados nativos. En ausencia de estos grandes consumidores, la biomasa de especies
lefiosas se incrementd notablemente, asi como la frecuencia de incendios naturales durante los
periodos de sequia (Sinclair et al. 2007). Luego, al erradicarse la peste bovina, las poblaciones

de estos grandes herbivoros se recuperaron rapidamente con lo cual, la estructura y la



composicion de la vegetacion volvieron a cambiar y la frecuencia y la intensidad de los
incendios naturales disminuyeron (Estes et al. 2011).

Tanto la magnitud como la direccion de los efectos de la herbivoria sobre la
abundancia y la diversidad de las especies vegetales son dependientes del contexto. Por
ejemplo, las diferencias en el tipo, el tamafo y la abundancia del herbivoro conducen a
efectos diferenciales en las comunidades vegetales (Olff y Ritchie 1998, Bakker et al. 2006).
Esto ha sido muy estudiado en pastizales, donde los grandes vertebrados usualmente
incrementan la diversidad de plantas (Frank 2005, Bakker et al. 2006) debido a que por medio
del consumo directo afectan negativamente a las especies dominantes y generan
oportunidades para las especies subordinadas (Crawley 1989). Sin embargo, practicas
ganaderas intensivas pueden generar el efecto contrario ya que pocas especies toleran una
fuerte herbivoria (Milchunas et al. 1988). En este punto adquiere importancia, la historia
evolutiva de la comunidad vegetal en cuanto a la presencia de los herbivoros (Milchunas et al.
1988). Por otro lado, los herbivoros de menor tamafio (insectos, pequefios mamiferos)
también son capaces de modificar la composicion y la abundancia de los productores
primarios, pese a que en términos relativos pocas evidencias reportan estos efectos (Olff'y
Ritchie 1998). Por ejemplo, los roedores alteran la abundancia y la riqueza de plantas dado
que usualmente seleccionan plantas de mayor calidad nutritiva o areas de alimentacion con
elevada cobertura vegetal donde el riesgo de predacion es menor (Eadie 1953, Dickman 1992,
Bonaventura et al. 2003). Otros factores, como la escala espacial (Chaneton y Facelli 1991,
Olff'y Ritchie 1998) y la productividad del ambiente (Osem et al. 2002, Bakker et al. 2006)
también representan importantes fuentes de variacion sobre los efectos de los herbivoros,
aunque no siempre (Borer et al. 2014). En ambientes productivos la herbivoria suele
incrementar la diversidad pero en ambientes con suelos poco fértiles la disminuye o no

modifica (Bakker et al. 2006). En ambientes productivos, como por ejemplo pastizales con
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suelos fértiles, la composicion y la abundancia de los productores primarios se encuentran
controladas principalmente por la competencia por luz, mientras que en aquellos poco
productivos los factores fisicos (ej. condiciones climaticas, disponibilidad hidrica) controlan
la estructura y la dinamica de la vegetacion (Olff y Ritchie 1998). No obstante, evidencias
recientes y globales muestran claramente como los herbivoros pueden contrarrestar los
efectos de los nutrientes sobre el crecimiento de las plantas en pastizales fértiles, dado que al
consumirlas, aumentan la disponibilidad de luz y logran mantener la diversidad (Borer et al.
2014). De otra manera, en ambientes poco productivos como por ejemplo suelos con escasa
disponibilidad de nutrientes o condiciones fisicas adversas (ej. estrés salino, anoxia) la
presencia de herbivoros suele disminuir la diversidad y la abundancia, dado que pocas
especies de plantas son capaces de tolerar condiciones fisicas desfavorables en conjunto con
la herbivoria (Olff y Ritchie 1998).

Los herbivoros también son capaces de afectar la abundancia y la diversidad de
especies a través de mecanismos diferentes al consumo en si (ej. de Mazancourt et al. 1998,
Jefferies et al. 2006). Por ejemplo, mediando las interacciones de competencia y facilitacion
entre las plantas (Alberti et al. 2008, Milchunas y Noy-Meir 2002) o transportando sus
semillas (Malo y Suarez 1995, Pakeman et al. 2002). Estos consumidores también son
capaces de modificar la composicion y la calidad de los detritos vegetales y las heces que
generan, alterando luego las tasas de mineralizacion y la disponibilidad de nutrientes en el
suelo (ej. nitrégeno, McNaughton et al. 1997, Bardgett y Wardle 2003) que luego impactan
sobre el crecimiento de las plantas, la concentracién de nutrientes en sus tejidos (Ritchie et al.
1998) y la composicion de especies (Willot et al. 2000). Ademads, actuando como ingenieros
ecosistémicos (ej. Jones et al. 1994) los herbivoros también pueden generar cambios en la
estructura del ambiente, al crear y mantener corredores (Crain 2008), generar areas

desprovistas de vegetacion (Jefferies et al. 2006), ocasionar disturbios en el suelo (ej. tuneles
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y madrigueras, Huntly y Reichman 1994, Reichman y Seabloom 2002) o bien compactarlo
(Murphy et al. 1995, Schrama et al. 2013a, 2013b). Estos cambios en el suelo modifican sus
propiedades cémo por ejemplo el contenido de humedad y de aire, su fauna presente (Murphy
et al. 1995) e incluso la disponibilidad de nutrientes (Schrama et al. 2013a, 2013b).
Finalmente todos estos efectos pueden condicionar el crecimiento de las plantas (Whalley et
al. 1994, Unger y Kaspar 1994) y afectar la diversidad especifica (Yates et al. 2000, Marty
2005).

Entre los sistemas naturales, las marismas saladas estan fuertemente controladas por
factores fisicos (Valiela et al. 1975, Odum 1988), aunque también se ha reconocido la
importancia de las interacciones entre organismos (Pennings y Callaway 1992, Bertness y
Shumway 1993). Estos ambientes son zonas vegetadas sujetas a inundaciones periodicas por
accion de las mareas, y comunes en ambientes costeros con baja energia ambiental (Adam
1993). Dado que son ambientes expuestos a condiciones terrestres y marinas presentan
marcados gradientes de estrés fisico (ej. anoxia, salinidad). Asimismo, las marismas saladas
son ambientes altamente estresantes, en los cuales la disponibilidad de nutrientes suele limitar
fuertemente la productividad primaria. Particularmente, un aumento en la disponibilidad de
nitrégeno (Valiela et al. 1975, Sala et al. 2008) y fosforo (van Wijnen et al. 1999) puede
incrementar el crecimiento de las plantas asi como su calidad nutritiva (Silliman y Zieman
2001), incluso intensificando el consumo por parte de los herbivoros (ej. insectos Sala et al.
2008, invertebrados Alberti et al. 2011a) y alterando la sucesion ecologica secundaria (van
Wijnen et al. 1999). Por ello, las marismas saladas son habitadas por plantas de pequefio y
mediano tamafio y presentan una estructura trofica simple, por lo que representan sistemas
ideales para realizar experimentos que permitan entender el funcionamiento de las
comunidades naturales en general (Pennings y Bertness 2001). Durante la ultima mitad de

siglo, se ha mostrado que los herbivoros pueden ser importantes factores de control de la
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produccion primaria de estos ambientes (Cargill y Jefferies 1984, Bakker 1985, Kuijper y
Bakker 2005, Alberti et al. 2007, 2011a) generando por ejemplo cambios en la composicion
de las especies vegetales (Alberti et al. 2011b) o incluso extensas areas desprovistas de
vegetacion (Jefferies et al. 2006). Sin embargo, la gran mayoria de estos trabajos se centraron
en los efectos troficos de los herbivoros sobre las plantas y no sobre sus potenciales efectos
no troficos (pero ver Alberti et al. 2008, Daleo et al. 2009, Daleo e Iribarne 2009). En las
marismas del Atlantico Sudoccidental (S de Brasil hasta N de Patagonia), el principal
herbivoro terrestre silvestre es el cuis, Cavia aperea. Alli, este roedor a través del consumo,
ejerce un fuerte control sobre la biomasa aérea y, aunque dependiendo de la disponibilidad de
nutrientes, es capaz de modificar la diversidad vegetal dado que consume a casi todas las
especies vegetales presentes (Alberti et al. 2011b). Sin embargo, se conoce que este pequeiio
herbivoro presenta ciclos poblacionales anuales en otros pastizales de la region (Guichén y
Cassini 1994) y que dentro de los pastizales del sistema de estudio se encuentran gavilanes,
zorro gris, gato montés y perros domésticos que predan sobre el cuis (Iribarne 2001).

La presente tesis tiene como objetivo general evaluar el rol tréfico y no trofico de los
pequenos herbivoros mamiferos en la estructuracion y el funcionamiento de comunidades de
marisma de la laguna costera de Mar Chiquita (37°44" 52°" S, 57°26" 6" O), un lugar
representativo de las marismas del Atlantico Sudoccidental (ASO) con importantes aportes de
agua dulce (Isacch et al. 2006). Particularmente, se evaluaron los efectos de C. aperea sobre
el sistema, La misma consta de cuatro capitulos que se describen a continuacion, seguidos de
una discusion general donde se presentan las principales conclusiones.

El capitulo I tiene como objetivo describir las caracteristicas basicas del suelo asi
como la dindmica espacial y temporal de la deposicion de heces por parte de C. aperea 'y
evaluar el efecto de las heces sobre el contenido de nutrientes en el suelo. Las hipotesis que

evalué fueron: 1) “La deposicion de heces por parte de C. aperea varia en el espacio y el

13



tiempo” y 2) “Las heces de C. aperea incrementan los contenidos de nutrientes en el suelo”.
Para ello, se tomaron muestras de suelo a partir de las cuales se determino el contenido de
agua, nutrientes, materia organica en el suelo, asi como su densidad aparente. Ademas por
medio de muestreos se cuantificd y comparoé el nimero de heces depositadas durante cuatro
afios y entre parches con y sin S. densiflora. Finalmente se realizaron dos experimentos, uno
durante el verano y otro durante el otofio de 2015 en los cuales se manipul6 la presencia de
heces y se compard el contenido de nutrientes en el suelo con y sin heces de C. aperea.

El objetivo del capitulo II fue estudiar los efectos del consumo directo y la deposicion
de heces por parte de C. aperea sobre el crecimiento de S. densiflora, la especie vegetal
dominante en el area de estudio. La hipdtesis que evalué es que “la herbivoria por parte de C.
aperea disminuye el crecimiento de S. densiflora, en cambio sus heces lo incrementan”. Para
tal fin, durante ocho meses, dentro de la matriz dominante de S. densiflora, se realiz6 un
experimento factorial en el cual se manipularon los factores: presencia de C. aperea 'y
presencia de sus heces. Luego de ocho meses se dio fin al experimento, se cosecharon las
plantas presentes y se comparé entre tratamientos la cobertura, la altura maxima y la biomasa
adrea y subterranea de S. densiflora.

Dado que la C. aperea es un herbivoro generalista, durante el capitulo III evalué
también los posibles efectos de la herbivoria y la deposicion de sus heces sobre el ensamble
de especies de plantas no dominantes en el area de estudio, las cuales principalmente crecen
en los parches abiertos rodeados por la matriz vegetal dominante. Para ello, durante ocho
meses se realizé un experimento en parches sin S. densiflora, en el cual se manipul6 la
presencia del herbivoro y la deposicion de sus heces. Al finalizar el experimento se compard
entre tratamientos la altura maxima, la biomasa total aérea, la diversidad de plantas y la

composicion de los ensambles de especies no dominantes.
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En el capitulo IV evalué la hipotesis: “C. aperea a través del transito y la herbivoria,
modifica las propiedades fisicas del suelo asi como la estructura y la composicion de los
ensambles de las especies vegetales en los corredores”. Para ello durante ocho meses, en los
corredores generados y utilizados por C. aperea, se realizé un experimento en el cual se
manipuld la presencia del cuis y la transitabilidad del corredor. Al finalizar el experimento, se
comparo entre tratamientos la penetrabilidad del suelo, la profundidad y el ancho del
corredor, la biomasa vegetal aérea, la diversidad especifica y la composicion de los ensambles
de especies establecidos en las unidades experimentales.

Finalmente, se incluye un capitulo final que consiste en la discusion general y donde

se presentan las principales conclusiones de la tesis.

Area de estudio

El trabajo se realiz6 en la Laguna costera de Mar Chiquita (Fig. 1), particularmente en
un area de transicion entre una marisma salada y un pastizal. El clima es templado htimedo -
subhuimedo con precipitaciones concentradas durante el semestre Octubre — Marzo
(precipitacion media anual: 923.6 mm; Reta et al. 2001). Sobre los margenes de la laguna Mar
Chiquita se desarrollan marismas saladas caracterizadas por las especies Spartina densiflora y
Sarcocornia perennis (Pérez et al. 2009). El limite terrestre de esta comunidad corresponde a
un area de transicion que luego, en la misma direccion, desarrolla un pastizal pampeano con
especies tipicas como por ejemplo Cortaderia selloana, especies de pastos haléfitos (ej.
Distichlis spicata, Paspalum vaginatum, P. distichum y Hordeum pusilum) y otras plantas
herbaceas (Pérez et al. 2009). El area de transicion es de 9000 m? (30 m de ancho y 300 m de
longitud, Fig. 2) cuyo lado mas extenso sigue la linea de costa (Fig. 1). También se encuentra

dominada por S. densiflora aunque acompafiada por numerosas especies presentes en la

15



marisma salada y en el pastizal pampeano. Evidencias previas desarrolladas en el area de
estudio (Alberti et al. 2011b, Daleo et al. 2014) sugieren que durante el otofo y el invierno S.
densiflora es la especie con mayor biomasa verde en pie, mientras que el resto de las especies,
en general permanecen como plantulas. S. densiflora es una especie halofita, de metabolismo
C4 que puede tolerar un amplio espectro de condiciones ambientales, como por ejemplo
desde intermareales salinos o de agua dulce, a pastizales netamente terrestres. Asimismo, esta
plasticidad le ha permitido a S. densiflora invadir otros continentes como América del Norte,
Africa y Europa (Bortolus 2006). La floracion de S. densiflora en la region, se extiende
durante el periodo comprendido entre Noviembre y Mayo, cuando también alcanza su
maxima productividad primaria (1450 g . m™. afio !, Bortolus 2006). El crecimiento de S.
densiflora y de las otras especies no dominantes durante la primavera y el comienzo del
verano, incrementan notablemente la biomasa aérea y la cobertura vegetal dentro del area de
estudio. Trabajos previos (Canepuccia et al. 2010b, Alberti et al. 2011b) en conjunto con
observaciones de campo preliminares sugieren que durante los meses de otofo e invierno, C.
aperea utiliza intensamente el sistema, donde genera dentro de la matriz de S. densiflora, una
compleja trama de corredores y parches abiertos (Fig. 2). La presencia de este roedor, limita
la reproduccion asexual de S. densiflora (Canepuccia et al. 2010). En consecuencia, durante el
otofio y el invierno pueden identificarse areas con abundante cobertura de S. densiflora o bien
con nula o escasa cobertura. Asimismo las areas sin S. densiflora, pueden diferenciarse entre
corredores o parches abiertos, siendo estos tltimos los mas representativos. Los corredores
son caminos, en general de suelo desnudo, situados entre la vegetacion dominante cuyo ancho
varia entre 20 y 30 centimetros y su longitud entre los 50 cm y 100 metros (obs. pers.). Los
corredores son generados y utilizados habitualmente por C. aperea tanto para moverse como
para alimentarse (Rood 1972, Cassini 1995) y usualmente se encuentran rodeados por plantas

vecinas de S. densiflora. Los parches abiertos son areas cuyo radio aproximado varia entre los
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50 o mas centimetros y es donde facilmente se pueden apreciar los cambios estacionales de la
vegetacion. El origen de los parches abiertos pareciera deberse a disturbios puntuales sobre la
matriz de S. densiflora, donde diversos factores como por ejemplo la herbivoria (ej. cuises,
liebres, y ocasionalmente vacas y caballos), el transporte y la acumulacion de detritos
vegetales debido a grandes crecidas (wracks, Montemayor et al. 2014) matan la vegetacion
subyacente, generando asi nuevos parches sin vegetacion dominante. Estos parches abiertos
son rapidamente invadidos por especies fugitivas que luego, dependiendo del contexto,
pueden o no ser reemplazadas por las especies dominantes (Daleo et al. 2014). Otros factores
promotores de disturbios puntuales que generan parches abiertos parecieran ser los remolinos
de vientos que se generan durante fuertes tormentas (obs. Pers.). Asimismo, disturbios de
mayor escala como son los incendios y las inundaciones son comunes en la region aunque
ocurren con baja frecuencia en el area de estudio. Sin embargo, al ocurrir incendios
practicamente toda la vegetacion es incinerada y la superficie en su mayoria se encuentra
como suelo desnudo. El area de transicion es ocasionalmente inundada durante intensas
lluvias en la cuenca o importantes crecidas debido a sudestadas como las que ocurren por

ejemplo durante sicigias.
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arroyo Cangrejito en la cual fueron realizados los muestreos y los experimentos de esta tesis

desarrollada durante el periodo 2011 — 2015.
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Fig. 2: (A) Paisaje del area de transicion entre la marisma salada y el pastizal pampeano en el
area de estudio, (B) Juvenil de C. aperea observado dentro de la marisma salada, (C) Plantas
de S. densiflora consumidas por C. aperea, donde se observan los tallos cortados y que

permanecen en el suelo como detritos, (D) Heces producidas y depositadas en el suelo por C.

aperea.
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CAPITULOI

EFECTO DE LA DEPOSICION DE HECES DE CAVIA
APEREA SOBRE LA DISPONIBILIDAD DE NUTRIENTES

EN EL SUELO
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INTRODUCCION

Décadas atras (ej. Wardle y Barker 1997, Bardgett y Wardle 2003, Wardle 2006), la
comunidad cientifica ha reconocido que para entender como funcionan los ecosistemas
terrestres es necesario desarrollar un enfoque integrador entre los sistemas aéreo y
subterraneo, debido a que los productores primarios utilizan sus recursos (¢gj. luz, agua
nutrientes) e interactian con organismos presentes en ambos sistemas (ej. descomponedores,
herbivoros, patogenos). Muchos de los procesos que ocurren en el suelo afectan a las plantas
(ej. actividad microbiana, Wardle y Barker 1997, mineralizacién de nutrientes, Bardgett y
Chan 1999) e incluso resultan fuertemente influenciados por la actividad de los herbivoros
(Wardle et al. 2001, Bardgett y Wardle 2003, Wardle 2006).

Numerosas evidencias experimentales han demostrado como la disponibilidad de
nutrientes en el suelo afecta el crecimiento de las plantas en sistemas terrestres (Bardgett y
Chan 1999, Burke et al. 1997), generando cambios en la biomasa y en la productividad
primaria (ej. nitrogeno en bosques, Bonan 1990; pastizales, Borer et al. 2014; marismas, van
Wijnen y Bakker 1999). Sin embargo, mas alld de los cambios en el crecimiento, la
disponibilidad de nutrientes en el suelo puede mediar las relaciones entre las plantas (ej.
competencia), provocar cambios en la abundancia y la composicion de especies (Hillebrand et
al. 2007, Alberti et al. 2011b) asi como alterar la sucesion ecologica (van Weijnen y Bakker
1999). Por su parte, los herbivoros ademas de generar cambios en la estructura de la
vegetacion y la diversidad de especies, también son capaces de alterar los procesos
biogeoquimicos que ocurren en el suelo, y afectar luego la disponibilidad de nutrientes
(Bardgett et al. 1998, 1999). Recientemente se ha demostrado que, a través de mecanismos no
troficos como por ejemplo la compactacion (Schrama et al. 2013a, 2013b) y la bioturbacion
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(Reichmann y Seabloom 2002), estos consumidores son capaces de modificar las propiedades
fisicoquimicas del suelo (ej. erodabilidad, infiltracion del agua, disponibilidad de oxigeno)
que a su vez directamente influyen sobre la mineralizacién y la disponibilidad de los
nutrientes (Murphy et al. 1995, Olsen et al. 2011, Schrama et al. 2013a, 2013b) asi como
sobre el crecimiento de las plantas (Dadkhah y Gifford 1980, Cumming y Cumming 2003).
Por otro lado, los procesos de mineralizacion de nutrientes también suelen estar afectados por
los cambios en la cantidad y calidad de los materiales que se integran al suelo debido a la
actividad de los herbivoros. Bargett y Wardle (2003) han propuesto tres mecanismos
principales a través de los cuales los herbivoros son capaces de afectar las interacciones entre
los productores primarios, los otros organismos y los procesos biogeoquimicos del suelo. Uno
de estos mecanismos se inicia con la deposicion de orina y heces por parte de los herbivoros,
debido a que grandes cantidades de tejidos vegetales no digeridos con importantes cantidades
de nutrientes no asimilados son aportados al sistema. De esta manera, las heces de los
herbivoros pueden estimular la actividad microbiana y la mineralizacion de nutrientes
(Bardgett et al. 1998, Hamilton III y Frank 2001) e incrementar considerablemente su
disponibilidad en el suelo (Bazely y Jefferies 1985, van der Wal et al. 2004, Frost y Hunter
2007). Por ejemplo, en pastizales altamente productivos la deposicion de orina y heces por
parte de grandes herbivoros (ej. ungulados) se reconoce como el principal mecanismo
promotor de la mineralizacion y la disponibilidad de nitrogeno (McNaughton et al. 1997,
Frank y Groffman 1998). Resultados semejantes han sido reportados a partir de las heces de
congjos en sistemas semidridos (Willot et al. 2000) y de gansos en marismas subarticas,
mostrando efectos positivos sobre la produccion primaria del sistema (Bazely y Jefferies
1985, Ruess et al. 1989). Sin embargo, estos efectos indirectos suelen limitarse a pequefias
superficies del suelo (Augustine y Frank 2001) o disponerse de manera mas homogénea

(Bakker et al. 2003).
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En marismas saladas el crecimiento de las plantas se encuentra principalmente
controlado por la disponibilidad de nitrégeno (van Wijnen y Bakker 1999, Daleo et al. 2008)
incluso en aquellas con elevado contenido de materia orgadnica. Esto se debe a que las plantas
de marismas deben afrontar un importante desequilibrio osmético debido a la elevada
salinidad y para ello, estas plantas sintetizan osmolitos compuestos principalmente de
nitrogeno (Stewart y Lee 1974, Jefferies 1980). Secundariamente, el fosforo también puede
limitar el desarrollo de los productores primarios, dado que en general los suelos de marismas
presentan un pH elevado. Bajo estas condiciones, los fosfatos inorganicos resultan poco
solubles y son dificilmente asimilados por las plantas. En estos sistemas, los grandes
herbivoros suelen modificar la disponibilidad de nutrientes (ej. nitrogeno) dado que a través
de la compactacion del suelo se modifican sus propiedades fisico-quimicas que afectan la
mineralizacion de los nutrientes (Olsen et al. 2011, Schrama et al. 2013a, 2013b). Asimismo,
los herbivoros mamiferos de medianos son capaces de modificar la disponibilidad de
nitrégeno en el suelo, dado que suelen reducir la acumulacion de detritos vegetales (van
Wijnen et al. 1999) o bien a través de sus heces, incrementar la disponibilidad de nutrientes
en el suelo y en consecuencia el crecimiento de las plantas (Bazely y Jefferies 1985, Ruess et
al. 1989). Sin embargo poco se conoce acerca de los posibles efectos no troficos de pequetios
mamiferos.

Las marismas del Atlantico Sur Occidental, son habitadas principalmente por
pequeftios herbivoros como el cangrejo cavador Neohelice granulata 'y el cuis Cavia aperea,
el principal herbivoro mamifero de estas marismas (Malizia et al. 2001, Canepuccia et al.
2010b, Alberti et al. 2011b). Ambos consumidores cumplen roles preponderantes en distintas
partes del sistema (Alberti et al. 2008). La herbivoria por parte de N. granulata es un
fendmeno muy comun en estas marismas, y su intensidad varia tanto espacial como

temporalmente e incluso a diferentes escalas (local, regional). Su actividad como herbivoro se
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concentra en los niveles bajo y medio de la marisma, y la misma se intensifica durante las
inundaciones. Asimismo N. granulata a través de su actividad bioturbadora, es capaz de
acumular detritos vegetales y excreciones en el fondo de sus cuevas. En consecuencia, la
concentracion de nutrientes (amonio, el nitrato y sulfato) en el agua freética asi como su
oxigenacion se ven incrementadas (Fanjul et al. 2008). Presumiblemente los nutrientes
concentrados en las cuevas de cangrejo y movilizados por el agua pueden ser utilizados por
las plantas, o bien durante la degradacion de materia organica en condiciones andxicas
(Fanjul et al. 2008). En conjunto con la bioturbacion, la herbivoria ejerce un fuerte control
sobre el éxito de la reproduccion sexual de las plantas pioneras (Alberti et al 2010).
Asimismo, al interactuar fuertemente con la disponibilidad de nutrientes (Alberti et al. 2011),
la herbivoria de este cangrejo modula la productividad de las plantas, afectando la capacidad
de expansion de la marisma sobre la planicie de marea (Alberti et al. 2007). En cambio, si
bien la actividad de C. aperea se concentra en los niveles medio y alto de la marisma, poco se
sabe acerca de como este herbivoro, a través de mecanismos no tréficos como por ejemplo la
deposicion de sus heces, afecta la disponibilidad de nutrientes en el suelo de marismas. Por
otro lado, la actividad trofica de C. aperea depende principalmente del riesgo de predacion
(Cassini y Galante 1992), por lo que la estructura de la vegetacion podria afectar el modo con
el que este herbivoro utiliza el ambiente. En este marco, el presente capitulo tiene como
objetivos describir el area ocupada por cada micro habitat y los aspectos fisico-quimicos
relacionados, conocer la dindmica espacial y temporal de la deposicion de heces de C. aperea
y finalmente evaluar si las heces de cuis modifican la disponibilidad de nutrientes en el suelo.
De esta manera las hipdtesis que evalué fueron: 1) “La deposicion de heces por parte de C.
aperea varia en el tiempo y el espacio” y 2) “Las heces de C. aperea incrementan los

contenidos de nutrientes en el suelo”.
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MATERIALES Y METODOS

Aspectos fisico-quimicos del suelo en los distintos tipos de micro habitats.

En principio, se estim¢ el area ocupada por cada uno de los tres micro habitats
definidos en el area de estudio (matriz dominante, parche abierto y corredor). Para ello,
durante el verano de 2016 y a partir de un muestreo aleatorio, se determind el porcentaje de
cobertura de cada micro hébitat por unidad muestreal (1 m? n=200). Luego se determino el
contenido de amonio, nitrato, fosfato, agua y materia orgéanica en el suelo asi como su
densidad aparente dentro de los tres micro habitats. Las especies geoquimicas consideradas
fueron amonio (NH,") y nitrato (NO;") como formas de nitrogeno inorganico, y fosfato (PO,*)
como forma de fosforo inorgéanico. Para ello, en cada micro hébitat se tomaron muestras de
suelo (n = 10) utilizando tubos de pvc (radio 5.5 cm) de 10 cm de profundidad debido a que
es la zona del suelo principalmente utilizada por las raices. Las muestras de suelo fueron
conservadas en frio hasta su procesamiento en laboratorio. Alli, el contenido de agua se
determin6 gravimétricamente luego de secar las muestras en estufa (60°) hasta peso constante.
Para determinar el contenido de materia organica, las muestras de suelo seco fueron ademas
incineradas en mufla (500° C) durante 6 horas.. Para determinar el contenido de nutrientes en
el suelo, las muestras fueron tamizadas (4 mm) y homogeneizadas, retirandose todas las raices
y detritos vegetales presentes. Luego, a partir de muestras de suelo de cada micro habitat (n =
10) se tomaron aproximadamente 3 gramos (peso humedo) y se diluyeron con 15 ml de
solucion KCL (1M). Los analisis quimicos, para determinar las concentraciones de nutrientes
en el suelo fueron realizados siguiendo los protocolos sugeridos por Solorzano 1969
(amonio), Garcia-Robledo et al. 2014 (nitrato) y Strickland y Parsons 1977 (fosfato). Los
contenidos de amonio, nitrato y fosfato fueron expresados como micromoles de nutriente por
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gramo de suelo seco. La densidad aparente del suelo (g cm™) fue calculada
gravimétricamente, a partir de 6 muestras de suelo extraidas de cada micro hébitat, y
utilizando tubos de pvc de mayor volumen (radio 7 cm, profundidad 15 cm). Finalmente,
durante los meses de mayor productividad primaria (noviembre a diciembre) utilizando un
sensor de radiacion fotosintéticamente activa (FA, Cavadevices BAR-RAD USB) se
determind por unica vez la disponibilidad de luz, es decir la radiacion no interceptada por las

plantas, dentro de los tres micro habitats definidos.

Dinamica espacial y temporal de la deposicion de heces por parte de C. aperea

Dado que la actividad de C. aperea se encuentra afectada por el riesgo de predacion
(Cassini 1995), el uso de habitat por parte de este pequeno herbivoro podria cambiar entre
areas con distinta estructura de la vegetacion (ej. altura y cobertura). Ademas, observaciones
de campo preliminares sugieren que la deposicion de heces por parte de este herbivoro
cambiaria a lo largo de las estaciones climaticas. Por lo tanto, para evaluar si la deposicion de
heces por parte de C. aperea varia entre areas con y sin S. densiflora, durante el otofio, el
invierno, la primavera y el verano de 2011 se realizaron muestreos aleatorios en los cuales, se
cuantifico el nimero de heces depositados por unidad de area (0.25 m?). Para ello, 24 horas
antes en cada unidad todas las heces presentes fueron removidas en areas con y sin la especie
vegetal dominante. Asimismo, para evaluar la dindmica interanual de la deposicion de heces
de cuis durante los afios 2012, 2013 y 2014, peridodicamente se cuantificé y removio el
numero de heces depositadas dentro de unidades muestrales (1 m?, n = 10). Finalmente, se
calcul¢ la tasa de deposicion de heces como el numero de heces dividido la cantidad de dias

transcurridos desde el muestreo anterior.
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Efecto de las heces de C. aperea sobre el contenido de nutrientes en el suelo

Observaciones preliminares, sugieren que la meteorizacion de las heces de cuis y su
integracion al suelo varian con las condiciones micro ambientales (ej. humedad del suelo,
viento), dado que durante el otofio y el invierno resulta comin observar numerosas heces de
cuis aplastadas y desintegradas ocupando una mayor superficie de contacto con el suelo (obs.
pers). Aparentemente, el transito por parte de C. aperea (ver capitulo IV) promoveria la
desintegracion de las heces y su integracion al suelo bajo estas condiciones. Contrariamente,
durante los meses de verano las heces se secan rapidamente y se endurecen, por lo que
mantienen su integridad durante varios meses (obs. pers.). Por lo tanto, los potenciales efectos
de las heces de cuis sobre la disponibilidad de nutrientes en el suelo podrian cambiar a lo
largo de las diferentes estaciones climaticas. Para evaluar el efecto de las heces de C. aperea
en la disponibilidad de nutrientes en el suelo se realizaron dos experimentos independientes,
uno durante el verano y el otro durante el otofio. El primero de los experimentos fue iniciado
en diciembre de 2014 y consisti6 en la creacion de unidades experimentales (n = 40) de suelo
desnudo dentro de los parches abiertos. Cada unidad experimental consistié en dos parcelas
de 12 cm x 12 cm separadas entre si 30 cm. A una de las parcelas se le adiciond heces
desintegradas, mientras que a la otra no. Las cantidades de heces frescas colocadas al inicio
de ambos experimentos se correspondieron con la deposicion natural observada en el area de
estudio (15 unidades = 11 g de peso himedo). A partir de la totalidad colectada en cada
ocasion, una fraccion fue utilizada para conocer el contenido de nutrientes al inicio de ambos
experimentos. Para la determinacion del contenido de nutrientes en las heces de C. aperea, las
mismas fueron trituradas y homogeneizadas. El contenido de nutrientes en las heces de cuis,
se expres6 como micromoles de nutrientes por gramo de hez fresca. Luego, a diferentes

intervalos de tiempo (8, 36, 70 y 131 dias) de ambos tratamientos (con y sin heces) se
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tomaron muestras del suelo (64 cm® x 3 ¢cm de profundidad), recolectando ademés, en los
casos correspondientes, las heces colocadas al inicio del experimento. A partir de las muestras
de suelo y de las heces recolectadas, se determind el contenido de los nutrientes amonio,
nitrato y fosfato, seglin se detalld anteriormente. El segundo experimento tuvo comienzo
durante Mayo de 2015 (otofio) y consistié en la creacion unidades experimentales de suelo
desnudo (n = 30) asignadas aleatoriamente a los siguientes tratamientos (n = 10): suelo sin
heces de cuis (controles), suelo con heces integras y suelo con heces desintegradas. Luego de
15 dias, a partir de cada unidad experimental se tomo6 una muestra del suelo (64 cm?,
profundidad 5 cm) y se recolectaron las heces integras colocadas al inicio del experimento. A
partir de las muestras de suelo y de las heces recolectadas se determiné el contenido de
nutrientes (amonio, nitrato y fosfato) segun de detall6 anteriormente. Los analisis de nitrato
en el suelo se realizaron con menor nimero de réplicas (n = 9) debido a errores

metodologicos (ej. derrame de la muestra, contaminacion).

Analisis estadisticos

Las hipotesis nulas de no diferencias en el contenido de amonio (raiz cuadrada),
fosfato (log), nitrato (raiz cuadrada), materia organica y agua en el suelo, asi como su
densidad aparente y la disponibilidad de luz fotosintéticamente activa (arco seno) entre los
micro habitats, fueron evaluadas por medio de ANOVAs (Zar 1999). En todos los casos las
transformaciones utilizadas fueron las mejores para cumplir los supuestos. Tests de Tukey se
utilizaron para los contrastes a posteriori. Para evaluar los efectos de la estacion climatica y

de la presencia de S. densiflora sobre la deposicion de heces por parte de C. aperea, se
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utilizaron modelos lineales generalizados (GLM) siguiendo distribuciones del tipo Poisson,
dado que el nimero de heces no es una variable continua (Zuur et al. 2009). Asimismo para
evaluar los efectos de los afios y de la estacion climatica, sobre la tasa de deposicion de heces
de cuis (log10), se utilizaron modelos mixtos lineales (Legendre y Legendre 2012). Para ello
se defini¢ la variable “estacion climdtica - afo” como factor fijo y al nimero de parcela como
factor aleatorio, finalmente también se estructurd la varianza (Zuur et al. 2009). La seleccion
del modelo final y la evaluaciéon de los supuestos se hicieron siguiendo a Zuur (2009).

Los efectos de las heces de C. aperea asi como del tiempo (dias) sobre los contenidos
de nutrientes (amonio, nitrato y fosfato) en el suelo durante el verano, fueron evaluadas por
medio de modelos mixtos lineales incorporando como factor aleatorio al nimero de parcela
(Legendre y Legendre 2012, Zuur et al. 2009). El efecto del tiempo (dias) sobre el contenido
de nutrientes (amonio, nitrato y fosfato transformados segun raiz cuadrada) en las heces de
cuis durante el mismo experimento, fué evaluado por medio de analisis de ANOVAs (Zar
1999). En el experimento de otofio, las diferencias entre tratamientos en cuanto al contenido
de amonio, nitrato y fosfato (raiz cuadrada) en el suelo, fueron evaluadas por medio de
ANOVAs (Zar 1999) y las diferencias en el contenido de nutrientes (todos transformados
segun raiz cuadrada) entre las heces colectadas al inicio y al final del experimento fueron
evaluadas por medio de tests de Student (Zar 1999). Todos los analisis estadisticos se
realizaron con el programa estadistico R (R Development Core Team 2005, R version 3.2.2,

2015).

29



RESULTADOS

Aspectos fisico-quimicos del suelo en los distintos micro habitats

Los distintos micro habitats ocuparon diferentes superficies en el 4rea de estudio
(F207 = 154,1, p < 0,001) dado que la matriz de S. densiflora ocup6 en promedio el 60% del
area, tres veces mayor que los representado por cada uno de los otros micro habitats. El
contenido de agua en el suelo (F , ;5= 16.95, p < 0.001) resultd un 25% mayor dentro de la
matriz de S. densiflora con respecto a los parches abiertos e intermedio en los corredores (Fig
I. 1A). En cambio, la densidad aparente del suelo, (F ;5= 2.79, p = 0.15), el contenido de
amonio (F ;= 2.17, p = 0.13), fosfato (F, ;= 0.07, p = 0.06) asi como el porcentaje de
materia orgénica (F , ;5 = 1.34, p = 0.09) en el suelo no se diferenciaron entre los distintos
micro habitats. Sin embargo el contenido de nitrato en los parches abiertos resultd
practicamente el doble que dentro de los corredores y la matriz de S. densiflora (Fig 1. 1B,
F>5=15,19, p < 0,001). Finalmente, el porcentaje de la radiacion FA disponible dentro de la
matriz de S. densiflora resultd diez veces menor que aquel disponible en los micro hébitats

donde S. densiflora es escasa (F ; ;= 64,06, p < 0.001, Fig 1. 1C).
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Dinamica espacial y temporal de la deposicion de heces de C. aperea

Durante 2011, la cantidad de heces depositadas por C. aperea fue afectada por la
interaccion entre los factores: tipo de micro habitat y estacion climatica (X* ;= 45.32, p <
0.05). La mayor cantidad de heces depositadas por dia se observo en ausencia de S. densiflora
durante los meses de invierno de 2011, y lo contrario ocurri6 dentro de la matriz dominante
durante el verano (Fig. I. 2). Asimismo, la cantidad de heces depositadas durante el periodo
2012 — 2014 cambio entre las distintas estaciones climaticas (F ;; = 243.51, p < 0.001, Fig. 1.
3). Durante el otofo de 2012 y el invierno de 2013, C. aperea deposito la mayor cantidad de
heces, alcanzando valores de 25 y 43 heces . dia’ . m™ respectivamente. Contrariamente, el
numero observado de heces depositadas por el cuis durante todo el afio 2014 fue muy escaso

(Fig. 1. 3).

Efecto de las heces de C. aperea sobre el contenido de nutrientes en el suelo

En general, el contenido de nutrientes en las heces de C. aperea cambi6 con el
transcurso del tiempo. El contenido de amonio (F 3 2s= 24 p < 0.001, Fig. 1. 4A) y de fosfato
(F52s=14.47, p < 0.001, Fig. 1. 4C) en las heces colocadas al inicio del experimento de
verano, cambio con el transcurso de los dias, aunque no para el nitrato (F 5= 1.22, p > 0.05,
Fig. I. 4B). El contenido de amonio se increment6 hasta alcanzar su valor maximo a los 36
dias, luego disminuy6 (Fig. I. 4A). El contenido de fosfato en las heces disminuy6 con el
transcurso de los dias (Fig. I. 4C). Por otro lado, el contenido de amonio en el suelo también
cambid con el tiempo (F3 3= 20.34, p < 0.001, Fig. 1. 4A) y particularmente el contenido de

nitrato estuvo afectado por la interaccion entre el tiempo y la presencia de las heces (Fj3 3=
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3.90, p < 0.05, Fig. 1. 4B). Contrariamente el contenido de fosfato en el suelo, no cambid con
el tiempo ni en presencia de heces (en ambos casos p > 0.05, Fig. 1. 4C).

Durante el otofio también se observaron diferencias en el contenido de nutrientes,
entre las heces colocadas al inicio del experimento (heces frescas) y aquellas recolectadas
luego de 15 dias (heces viejas) (amonio: t;s= 4.09, p < 0,001, nitrato: t;s= 2.84, p < 0.05;
fosfato: tis= 6.79, p < 0.001, Fig. I. 5A). Por otro lado, las heces desintegradas colocadas al
inicio del experimento, incrementaron mas de 4 veces el contenido de fosfato en el suelo (F,
6= 7.56, p < 0.005, Fig. 1. 5B). Sorpresivamente los dos tratamientos con heces
(desintegradas y enteras) disminuyeron el contenido nitrato en el suelo (F5 2, = 7.48, p <
0.005) respecto de los controles. Finalmente, no se observaron efectos de las heces sobre el

contenido de amonio en el suelo (F5 = 0.23, p > 0.05, Fig. 1. 5B).

DISCUSION

La matriz dominada por S. densiflora se diferencio de los otros dos micro hébitats
definidos para el area de estudio, dado que dentro de este micro habitat, la radiacion (FA)
disponible resulté considerablemente menor (Fig. I. 1C) y también se observo un mayor
contenido de agua en el suelo (Fig. I. 1A). Asimismo, el contenido de nitrato en el suelo de
los parches abiertos, resultd cerca de tres veces superior al del suelo de los corredores y la
matriz dominante (Fig. I. 1B). Durante el otofo, el invierno y el verano de 2011, C. aperea
depositdé mayor cantidad de heces en los parches con escasa o nula cobertura de S. densiflora
(Fig. I. 2). Sin embargo, esta diferencia se perdio durante la primavera de 2011, cuando la
deposicion de heces en ambos micro habitats fue escasa. Ademas de esta variabilidad

espacial, la deposicion de heces también cambio a través de las estaciones climaticas de 2011,
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observandose la mayor deposicion de heces durante los meses del invierno y el otofio (Fig. I.
2). No obstante, la tasa de deposicion de heces también cambi6 a través de los afios 2012,
2013 y 2014. En coincidencia con el resultado anterior, durante este periodo la mayor
cantidad de heces fue observada durante el otofio de 2012 y el invierno de 2013. La menor
cantidad de heces se observé durante la primavera de 2012, 2013 y todo el afio 2014 (Fig. L.
3). Finalmente, las heces frescas de C. aperea analizadas presentaron contenidos de amonio y
fosfato mayores a los del suelo, que luego cambiaron con el tiempo (Fig. I. 4, Fig. 1. 5A).
Durante el experimento de verano, el contenido de los nutrientes en el suelo también cambio
con el transcurso de los dias (Fig. I. 4A y B). Las heces de C. aperea también afectaron el
contenido de nutrientes en el suelo, dado que el contenido de nitrato result6 afectado por la
interaccion de los factores: tiempo y heces de cuis (Fig. 1. 4B). Incluso durante el otofio, las
heces de cuis incrementaron cuatro veces el contenido de fosfato en el suelo, pero redujeron
el de nitrato (Fig. I. 5B). En sintesis, a partir del presente capitulo se pudo observar una gran
variabilidad espacial y temporal (intra e interanual) de la deposicion de heces por parte de C.
aperea, asi como importantes contenidos de nutrientes en sus heces que incrementaron
unicamente el contenido de fosfato en el suelo.

La heterogeneidad espacial, definida por la estructura de las plantas es un importante
atributo de las comunidades vegetales terrestres. Los patrones de distribucion espacial de la
vegetacion suelen controlar las condiciones fisico-quimicas del ambiente a microescala (Watt
1947). Estos efectos ademas suelen presentar importantes implicancias sobre ciertos procesos
que ocurren en el suelo, como por ejemplo el ciclado y la disponibilidad de los nutrientes
(Turner 1989) asi como sobre el uso del micro ambiente que realizan los otros organismos.
Pese a que no se observaron diferencias en cuanto al contenido de materia organica y la
densidad aparente del suelo entre los distintos tipos de micro hébitats (matriz, corredor y

parche abierto, pero ver capitulo IV), el contenido de nitrato en el suelo resulté mayor en los

33



parches abiertos. Este resultado permite pensar que S. densiflora podria consumir importantes
cantidades de nitrato, por lo que en su ausencia se observa mayor contenido de este nutriente
en el suelo. De otra manera aunque no excluyente, las posibles diferencias en cuanto a la
temperatura del suelo en los distintos micro hébitats podrian también explicar las diferencias
observadas. Dado que, los suelos con escasa cobertura vegetal en general poseen temperaturas
mas elevadas (Grant et al. 1990), se promueve la ruptura de los agregados del suelo
exponiendo un mayor contenido de materia organica para su mineralizacion. En
consecuencia, la descomposicion de la materia organica y la tasa de mineralizacion del
nitrégeno suelen resultar incrementadas (Lupwayi et al. 2007, Oorts et al. 2006). Asimismo,
la disponibilidad luz (radiacion FA) resulté inferior dentro de la matriz de S. densiflora (Fig.
I. 1C) y el contenido de agua en el suelo resulté mayor con respecto a los corredores y los
parches abiertos (Fig. I. 1A). Estos resultados en conjunto, sugieren que S. densiflora regula
fuertemente las condiciones fisicas y quimicas del ambiente al mediar la disponibilidad de dos
recursos (radiacion FA y humedad del suelo) imprescindibles para el establecimiento,
crecimiento, reproduccion y supervivencia de las plantas. Estudios previos demuestran
claramente que la disponibilidad de luz es el principal factor que determina el establecimiento
de plantas en pastizales donde el agua no es el recurso limitante (Tilman 1993, Hofmann y
Isselstein 2004). Luego, al mediar la disponibilidad de luz, las especies vegetales dominantes
suelen controlar ademas las interacciones entre las plantas (balance competencia-facilitacion),
mantener la productividad primaria (Smith y Knapp 2003) e incluso resistir la invasion de
especies exoticas (Smith y Knapp 2001, Emery y Gross 2007, Hillebrand et al. 2008).

La variabilidad estructural de la comunidad vegetal presente en el area de estudio
también se relaciond con la deposicion de heces y el uso de habitat por parte de C. aperea.
Los resultados arrojados por los muestreos realizados durante los cuatro afios muestran que el

cuis deposité mayor cantidad de heces en sitios sin S. densiflora y que, ademas de variar
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espacialmente, la deposicion de heces también cambia entre las diferentes estaciones
climaticas del ano (Fig. L. 2) e incluso entre afios (Fig. L. 3). C. aperea permanece la mayor
parte del tiempo dentro de sitios con elevada altura y cobertura de la vegetacion (Rood 1972,
Cassini y Galante 1992, Bonaventura et al. 2003), con lo cual la mayor tasa de deposicion de
heces observada dentro de los parches de alimentacion (parches abiertos, Fig. I. 2) podria
deberse a la minima movilidad del herbivoro mientras se alimenta debido al riesgo a la
predacion y con lo cual acumularia una mayor cantidad de heces. Durante el otofio de 2012 y
el invierno de 2013 se cuantificoé el maximo niimero de heces por dia. Contrariamente durante
todo el afio 2014 la cantidad de heces resultd extremadamente baja o nula (Fig L. 3),
sugiriendo una muy baja abundancia de cuises en el sistema (Putman 1984, Cassini y Galante
1992). De esta manera, C. aperea depositod el maximo niimero de heces durante los meses de
menor productividad primaria del sistema (otofio e invierno). Los resultados del presente
trabajo coinciden con estudios realizados en otros sistemas de la region como por ejemplo
pastizales, agrosistemas o bordes de rutas, en los cuales la deposicion de heces y el uso de
habitat por parte de C. aperea se relaciona negativamente con la altura de la vegetacion,
especialmente durante los meses de invierno cuando la produccidn primaria es baja (Cassini 'y
Galante 1992) y ademas varia con las condiciones climaticas (Rood 1972, Galante y Cassini
1994). Cassini (1995) sugiere que los picos estacionales de la abundancia de C. aperea son
precedidos por veranos lluviosos durante los cuales las elevadas temperaturas en conjunto con
abundantes precipitaciones incrementan la productividad primaria del sistema. De esta
manera, una mayor oferta de recursos tréficos le permitiria a C. aperea incrementar la tasa de
natalidad y la abundancia de individuos durante las estaciones siguientes (otofio e invierno).
Al conocer los resultados del presente capitulo, surge el interrogante: jPorqué durante 2014 la

deposicion de heces de cuis disminuyd extremadamente?
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En principio, las precipitaciones durante el verano de 2014 no explicarian los cambios
observados en la deposicion de heces durante el resto del afio, dado que las precipitaciones
acumuladas durante esos meses se encontraron proximos a los valores medios de los afios
previos (2011, 2012 y 2013). Para responder a esta cuestion me remiti nuevamente a la
literatura la cual sugiere que si bien C. aperea habitualmente mantiene a lo largo de su vida
los parches que utiliza, también es capaz de abandonarlo cuando por medio de su actividad
(herbivoria, construccion de corredores) causa severos dafios sobre la estructura de la
vegetacion (Bilenca et al. 1995). Otra posible explicacion es que la predacion sobre C aperea
durante los afios previos (2012 y 2013) haya reducido notablemente su abundancia. Esto
tendria lugar debido a que otras especies del género suelen estar fuertemente controladas por
sus predadores (Kraus y Rodel 2004) y a que en el area de estudio se han observado
numerosos restos presa de C. aperea asi como perros domésticos (Canis familiaris) y
gavilanes (Circus buffoni, C. cinereus) cazando. Por otro lado, en marismas de agua dulce se
han obtenido resultados opuestos a los observados en el presente estudio. Bonaventura et al.
(2003) han reportado que C. aperea prefiere micro hébitats con elevada cobertura de S.
densiflora y ademds que, la abundancia de cuises dentro de un mismo tipo de micro habitat no
varia a lo largo de las estaciones climaticas. Sin embargo, estos resultados no se contraponen
con los obtenidos en el presente trabajo, dado que estos autores utilizaron métodos directos
para estimar la abundancia de cuises (captura-marcado-recaptura) y no indirectamente por
medio de la cuantificacion de las heces. Nuevamente la estructura de la vegetacion y en
particular la presencia de S. densiflora muestran importantes implicancias ecoldgicas sobre la
comunidad debido a que afecta directamente el uso del habitat y la deposicion de heces de su
principal herbivoro.

Los andlisis realizados durante el presente estudio muestran que el contenido de

nutrientes en el suelo es claramente menor que dentro de las heces frescas de C. aperea, los
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cuales cambian con el transcurso del tiempo una vez que las heces son depositadas en el suelo
(Fig. I. 4, Fig. I. 5A). Particularmente el contenido de fosforo en las heces de cuis resultd
aproximadamente cien veces superior al del suelo (Fig. I. 4C) y en consecuencia, durante el
otono las heces frescas desintegradas incrementan notablemente el contenido de fosfato en el
suelo (Fig. L. 4C, Fig. 1. 5B). En particular este resultado es importante dado que el fosforo
puede significar un recurso limitante para el crecimiento de las plantas de marismas durante
las primeras etapas de la sucesion ecologica (van Wijnen y Bakker 1999). Contrariamente a
los efectos observados por parte de otros mamiferos herbivoros a través de sus heces (Bazely
y Jefferies 1985, Willot et al. 2000), las heces de cuis redujeron a la mitad el contenido de
nitrato en el suelo dentro de los parches abiertos (Fig. I. 5B). Esta disminucion podria deberse
a una mayor tasa de denitrificacion in situ promovida por las heces del herbivoro dado que en
otros sistemas, se ha reportado que la actividad de los herbivoros suele incrementar la
actividad de los microorganismos denitrificantes debido a una mayor disponibilidad de
materia organica labil (Frank y Groffman 1998, Tracy y Frank 1998). Por otro lado, el
contenido de amonio en el suelo no resultd afectado por las heces de C. aperea (Fig. 1. 4A,
Fig. I. 5B). Al comparar las heces de cuis con la de otros herbivoros, estas muestran
contenidos de nutrientes mucho mas bajos (Williams y Haynes 1995, Willot et al. 2000,
McDowell y Stewart 2005, Guernsey et al. 2015). No obstante durante todo el periodo del
estudio, C. aperea aportd importantes cantidades de nutrientes al sistema si por ejemplo se las
compara con las concentraciones observadas en el suelo (Tabla I.1).

En resumen el presente capitulo muestra como S. densiflora desempefia un rol
importante en el area de estudio debido a que esta especie vegetal dominante define las
condiciones fisicas y quimicas del ambiente a micro escala asi como también muestra
implicancias sobre el uso del ambiente por parte de C. aperea. Asimismo este trabajo se suma

al amplio cuerpo de evidencias que muestra como los herbivoros, ademas de consumir las
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plantas, también son capaces de ejercer otros efectos no troficos en los sistemas naturales;
dado que la deposicion de heces por parte de C. aperea y su posterior meteorizacion,
representa un mecanismo eficiente que incrementa la disponibilidad de nutrientes en el
sistema, incrementando particularmente la disponibilidad de fosforo en el suelo. Como
conclusion, se destaca la importancia de considerar el contexto ambiental durante el estudio
de patrones y procesos ecologicos, asi como los potenciales efectos no tréficos por parte de
los herbivoros. Por ello, los préximos capitulos de esta tesis han sido definidos considerando
la presencia S. densiflora, la cual define la estructura del habitat, asi como la deposicion de
heces por parte de C. aperea como mecanismo capaz de afectar la disponibilidad de
nutrientes, el crecimiento y la abundancia de las plantas y la composicion de los ensambles de

especies vegetales.

38



TABLAS

Tabla I. 1. Estimacion del aporte de nitrégeno inorganico (amonio y nitrato) y fésforo

inorganico (fosfato) al sistema, por parte de C. aperea a través de sus heces en el area de

estudio durante el periodo 2011 — 2014. Valores promedios calculados a partir de muestras

compuestas de heces frescas (n= 15) y muestras de suelo colectadas dentro de parches

abiertos del area de estudio.

Aporte anual de nutrientes ~ Aporte diariode ~~ Amonioen  Amonioen  Fosfatoen  Fosfato en

por heces (g. m?) nutrientes por heces heces suelo heces suelo
(ug. m?) (umol/g heces)  (umol/g suelo) (umol/g heces) (umol/g suelo)

Afo N | N |

2011 0.063 0.133 - - - - - -

2012 0.041 0.063 17.189 38.827 - - - -

2013 0.054 0.097 21.782 35.496 - - - -

2014 0 0 0.36 1.35 - - - -

Total 0.159 0.294 0.8 0.5 0.63 0.01
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Fig. I. 1: (A) Contenido de agua y (B) de nitrato en el suelo y C) radiacion FA disponible a
nivel del suelo en los tres tipos de micro habitats definidos dentro el area de estudio. De aqui
en adelante, los limites de las cajas representan los percentiles del 25 y 75, las lineas
verticales representan los valores minimos y maximos y las lineas horizontales que se
encuentran en el interior de las cajas representan la mediana. Las distintas letras en minuscula

representan diferencias significativas
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Fig I. 2: Variacion de la deposicion de heces por parte de C. aperea a lo largo de las
estaciones climdticas de 2011 y en areas de 0.25 cm? con y sin presencia de la especie vegetal

dominante S. densiflora.
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Fig. I. 4: Variacion del contenido de amonio (A), nitrato (B) y fosfato (C) en suelo con y sin

heces de C. aperea, asi como dentro de las heces, a lo largo de los dias durante los cuales se

desarroll6 el experimento de verano.
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Fig. I. 5: (A) Contenido de nutrientes (amonio, nitrato y fosfato) en heces frescas y viejas de
C. aperea. (B) Efecto de las heces de C. aperea enteras y desintegradas, sobre los contenidos

de amonio, nitrato y fosfato en el suelo durante el experimento realizado en otono de 2015.
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CAPITULO II

EFECTO DE LA HERBIVORIA Y LA DEPOSICION
DE HECES POR PARTE DE CAVIA APEREA SOBRE

SPARTINA DENSIFLORA
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INTRODUCCION

Las marismas saladas se caracterizan por ser ambientes estresantes en los cuales pocas
especies, en términos relativos, toleran sus condiciones fisicas. En consecuencia, la diversidad
de especies vegetales resulta baja por lo que unas pocas especies dominan la produccion
primaria de estos sistemas (Odum 1988, Pennings y Callaway 1992). Por otra parte, las
especies de plantas dominantes en las marismas pueden facilitar el establecimiento,
crecimiento y supervivencia de aquellas especies de plantas no dominantes, dado que mejoran
las condiciones estresantes del ambiente (Bertness y Shumway 1993, Callaway y Pennings
2000) o bien les brindan proteccion ante los herbivoros (Calaway et al. 2005, Alberti et al.
2008). Sin embargo, las especies dominantes también se caracterizan por ser importantes
competidoras (Daleo et al. 2009), dado que son capaces de reducir considerablemente la
disponibilidad de recursos (ej. nutrientes del suelo y luz) y afectar de manera negativa el
crecimiento de otras especies (Levine et al. 1998). En este escenario, los herbivoros
generalistas suelen cumplir un rol muy importante dado que son capaces de generar y
mantener areas con escasa presencia de la especie dominante modificando la abundancia y
composicion de las otras especies vegetales (Bakker et al. 1993, Gough y Grace 1998,
Kuijper y Bakker 2003).

La herbivoria puede desempefiar un rol determinante en la estructura y la dindmica de
sistemas de marismas (Gedan et al. 2009, Kuijper y Bakker 2012). Si bien durante mucho
tiempo se creyo que la disponibilidad de nutrientes y otros factores fisicos como por ejemplo
la salinidad (botton up) determinaban exclusivamente el crecimiento de las plantas en este
tipo de sistemas (Valiela et al. 1976, Dai y Wiegert 1996), evidencias surgidas durante las
ultimas décadas muestran como los herbivoros también pueden controlar fuertemente la
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productividad primaria de las marismas (Kuijper y Bakker 2005, Jefferies et al. 2006) incluso
a escala regional (hemisferio norte, Silliman y Zieman 2001; hemisferio sur, Alberti et al.
2007, 2011a). Los herbivoros de diferente tipo y tamafio pueden ejercer multiples efectos
sobre la abundancia y composicion de las especies. Por ejemplo el consumo por parte de
grandes herbivoros silvestres o domésticos (ej. caballos, Furbish y Albano 1994, Bakker y De
Vries et al. 2003) al igual que herbivoros medianos (ej. liebres, gansos, van der Wal et al.
1999) pueden modificar las relaciones competitivas entre las plantas, alterando la estructura
de la vegetacion y la sucesion ecoldgica (Bos et al. 2002, Daleo et al. 2014) e incluso
afectando a otros consumidores (ej. gansos Bakker et al. 2003, artropodos Pétillon et al. 2007,
Rickert et al. 2012; pero ver van Klink et al. 2015). Por su parte, los invertebrados como por
ejemplo caracoles (Silliman y Zieman 2001), cangrejos (Alberti et al. 2007, Daleo et al.
2015), escarabajos (Ellison 1987), saltamontes (Bertness et al. 2008) y otros insectos (Daehler
y Strong 1995) también pueden afectar a los productores primarios de las marismas. En todos
los casos se ha observado que las consecuencias sobre la productividad, la composicion y la
riqueza de las especies vegetales son dependientes del contexto, ya que cambian a lo largo de
gradientes ambientales (Olff y Ritchie 1998, Bos et al. 2002, Crain 2008, Gedan et al. 2009,
Alberti et al. 2010). Por otro lado, los herbivoros también pueden afectar a las comunidades
vegetales a través de mecanismos diferentes al consumo en si, dado que a través de la
compactacion del suelo debido al transito (Schrama et al. 2013a, 2013b) o en funcion de la
cantidad y calidad de recursos que se integran al suelo (ej. orina, heces, restos de plantas),
estos consumidores son capaces de alterar indirectamente la mineralizacion y disponibilidad
de nutrientes (Bardgett y Wardle 2003). Sin embargo, en términos relativos escasas
evidencias reportan como los pequenos roedores afectan a la abundancia y composicion de

plantas en marismas mediante el consumo (pero ver Crain 2008, Alberti et al. 2011b, Daleo et

47



al. 2014), y casi nada se sabe sobre sus efectos por medio del ciclado de nutrientes o la
bioturbacion del suelo.

En las marismas del Atlantico Sur Occidental (ASO) una de las especies vegetales mas
importantes es S. densiflora debido a que acumula grandes cantidades de biomasa aérea
(Montemayor et al. 2014) y detritos (Montemayor et al. 2013). Esta especie de crecimiento
principalmente vegetativo, responde en general lentamente frente a los disturbios ocasionados
por sus consumidores (Daleo et al. 2008, 2011). Sin embargo, experimentos de campo,
demostraron que el crecimiento de S. densiflora suele estar limitado por la disponibilidad de
nutrientes (Daleo et al. 2008, Alberti et al. 2010). Las marismas del ASO con grandes aportes
de agua dulce, estdin dominadas por S. densiflora (Isacch et al. 2006). Estas marismas, como
por ejemplo aquellas que se encuentran en la laguna costera Mar Chiquita, cumplen
numerosas funciones ecosistémicas al regular por ejemplo el flujo de nutrientes desde las
aguas subterrdneas terrestres al estuario (Fanjul et al. 2008) o al proveer sitios de
anidamiento, refugio y alimentacion para numerosos invertebrados, aves migratorias,
mamiferos herbivoros e incluso predadores tope (Iribarne 2001). Alli, S. densiflora es
consumida por diversos animales como el cangrejo cavador N. granulata (Alberti et al.
2011a), insectos (Canepuccia et al. 2010a), la liebre europea (Lepus europaeus), el cuis (C.
aperea, Malizia et al. 2001), el fiandu (Rhea americana, Isacch et al. 2001), y el ganado
doméstico (Isacch y Cardoni 2011). Entre ellos, N. granulata es capaz de ...Evidencias
previas, sugieren que C. aperea utiliza intensamente estas marismas, debido a que genera
importantes cambios en la composicion de la vegetacion (Alberti et al. 201 1b, Daleo et al.
2014) y deposita importantes cantidades de heces con elevados contenidos de nutrientes
(fosfato, capitulo I). En este contexto, el aporte de heces de C. aperea dentro de un sistema en
el cual el crecimiento de las plantas se encuentra limitado por la disponibilidad de nutrientes

(Daleo et al. 2008, Alberti et al. 2010) podria afectar la produccion primaria de S. densiflora 'y
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en consecuencia modificar los ensambles de especies no dominantes. Por lo tanto el objetivo
del presente capitulo es evaluar como C. aperea a través de la herbivoria y la deposicion de
heces afecta el crecimiento de S. densiflora y la composicion de especies de los ensambles

vegetales.

MATERIALES Y METODOS

Con el objetivo de evaluar los efectos de C. aperea a través de mecanismos troficos
(herbivoria) y no troficos (deposicion de heces) sobre la matriz dominante de S. densiflora,
durante 2013 se realizd un experimento factorial donde se manipularon ambos factores. Para
ello se seleccionaron aleatoriamente parcelas (1m?) dominadas por S. densiflora, cuya
cobertura al inicio del experimento fue del 80% (n = 50). Las parcelas fueron asignadas a los
siguientes tratamientos (n = 10): “control con heces” (deposicion natural de heces), “control
sin heces” (deposicion natural de heces pero removidas periddicamente), “clausuras con
heces” (exclusiones de malla plastica con heces adicionadas manualmente), “clausuras sin
heces” (exclusiones de malla plastica sin adicion de heces) y “controles de caja”. Las heces
frescas halladas periddicamente dentro de los controles sin heces fueron removidas,
desintegradas y adicionadas dentro de las exclusiones con heces. De esta manera la cantidad
de heces agregada en las exclusiones, correspondi6 a la deposicion natural momentanea. En
las clausuras, se utilizd una malla plastica (trama 1 cm) y la altura de cada lado fue de 60 cm.
A diferencia de las clausuras, los controles de caja tuvieron s6lo dos de sus lados cubiertos
con malla plastica, y se utilizaron para evaluar el efecto de la malla en si. Luego de ocho
meses (desde mayo de 2013 hasta diciembre de 2013) se estimo la cobertura, se midio la

radiacion FA a nivel del suelo, y se colectd la biomasa aérea de todas las especies no
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dominantes. Para medir la disponibilidad de luz, se utilizé un sensor de radiacion FA
(Cavadevices BAR-RAD-USB). En cuanto a S. densiflora, ademas de estimar su cobertura y
de medir la altura méaxima, se colecté toda la biomasa (aérea y subterranea) situada en un
cubo de tierra (0.027 m?, lado 30 cm) representativo de la parcela. La biomasa subterranea fue
separada utilizando un tamiz (2 mm) y la biomasa aérea se clasificé como viva o muerta.
Todo el material vegetal se seco en estufa (60 ° C) hasta peso constante.

Las hipotesis nulas de no diferencias para la altura maxima, la cobertura, la biomasa
acrea viva (transformada con el logaritmo), la biomasa aérea muerta y la biomasa subterranea
de S. densiflora, asi como la riqueza, la diversidad, la cobertura y la biomasa aérea de las
especies no dominantes entre los tratamientos fueron evaluadas por medio de ANOVAs de
dos vias (Zar 1999). Tests de Tukey se utilizaron para los contrastes a posteriori. Asimismo,
utilizando PERMANOVA (Anderson 2001) se evaluaron diferencias de los ensambles de
especies no dominantes entre los distintos tratamientos. Finalmente, se realizaron dos
modelos lineales (Faraway 2006) con el fin de establecer si la presencia de cuises, sus heces,
la cobertura de S. densiflora, o su interaccion pueden afectar a la cobertura de las especies no
dominantes y la disponibilidad de radiacion PAR (variables dependientes). En ambos
modelos se consider6 como variables independientes a la presencia de C. aperea y de heces
(variables categoéricas) y a la cobertura de S. densiflora como la covariable. La seleccion de

los modelos se realiz6 siguiendo las recomendaciones de Faraway (2006).

RESULTADOS

La herbivoria por parte de C. aperea afecté negativamente el crecimiento de S.
densiflora dado que su cobertura (Fig. II. 1A), altura maxima (Fig. II. 1B) y biomasa aérea

viva (Fig. II. 1C) en presencia de los cuises fueron reducidas en un 25%, 24,4% y 64,7%
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respectivamente (Tabla II. 1). Contrariamente la biomasa subterranea no fue afectada por C.
aperea (Tabla II. 1). En cambio, la biomasa aérea muerta de S. densiflora fue modificada por
la interaccion entre ambos factores (Tabla II. 1, Fig II. 1D) pese a que no se observaron
diferencias entre los tratamientos.

La biomasa aérea (herbivoria F; 35 = 0.009, p = 0.92; heces F; ;s = 1.50, p = 0.22), la
diversidad (herbivoria F; ;s = 0.07, p = 0.79; heces F; 55 = 0.37, p = 0.54) y la riqueza de las
especies no dominantes no resultaron afectadas por ninguno de los factores (herbivoria F ;s
=3.42, p = 0.07, heces F; 35 = 0.00, p = 0.93). En cambio, la herbivoria por parte de C.
aperea modifico la composicion de los ensambles de las especies no dominantes (herbivoria
F 1 3=5.60, p=0.001; heces F ; 35 = 1.17, p = 0.32, Fig. II. 4). En todos los casos no se
observaron diferencias entre los controles de caja y los controles con heces.

Finalmente, la cobertura de las especies no dominantes resulté afectada
negativamente por la presencia de C. aperea (F;3; = 27.63, p < 0.001) y la cobertura de S.
densiflora (F;3; = 12.17, p < 0.005, Fig. II. 2). En cambio, la disponibilidad de luz a nivel del
suelo resultd afectada positivamente solo por la presencia de cuises (F ;35 = 50.43, p < 0.001,

Fig. IL. 3).

DISCUSION

Los resultados del presente capitulo muestran que la produccion primaria de S.
densiflora se encuentra principalmente controlada por la presencia de C. aperea y no por la
deposicion de sus heces. La cobertura, la altura maxima y la biomasa aérea viva fueron
reducidas considerablemente por la herbivoria de los cuises. En cambio, la biomasa
subterranea de esta especie dominante no fue afectada por ninguno de los factores evaluados.

Por otro lado la biomasa aérea, la riqueza y la diversidad de las especies no dominantes no
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cambiaron entre los tratamientos, sin embargo la composicion de los ensambles de las plantas
se vieron afectados por la presencia de C. aperea. La herbivoria de C. aperea incremento la
disponibilidad de radiacion FA a nivel del suelo dado que previamente redujo la cobertura
vegetal, tanto de S. densiflora como de las especies no dominantes. Estas variables a su vez,
se relacionaron entre si negativamente. Finalmente, las heces de cuis por si solas, no
ejercieron ningln efecto sobre las variables estudiadas.

Existe una extensa literatura acerca de la importancia de los efectos top-down en
marismas, especialmente en aquellas del hemisferio norte donde los pequefios (ej. insectos,
Bertness y Shumway 1993, caracoles, Silliman y Zieman 2001) medianos (ej. gansos, Smith
I y Odum 1981) y grandes herbivoros (ej. ganado, Bos et al. 2002, Bakker et al. 2003) son
capaces de controlar el crecimiento de las plantas. En las marismas del ASO la herbivoria
también representa un importante factor de control sobre la produccion primaria de estas
comunidades (Alberti et al. 2010, Daleo et al. 2015). En estos ambientes S. densiflora se
encuentra negativamente afectada por el cangrejo cavador N. granulata, el cual controla
fuertemente la densidad de tallos, el crecimiento de las hojas y la biomasa aérea pese a que su
actividad varia estacionalmente y en funcion de la disponibilidad de nutrientes (Alberti et al.
2011a, Daleo et al. 2015). Incluso, efectos negativos de C. aperea sobre S. densiflora también
han sido reportados con anterioridad, dado que este pequefio herbivoro puede limitar
fuertemente la colonizacion asexual de la planta sobre parches de suelo desnudo (Canepuccia
et al. 2010b, Daleo et al. 2014). Acorde a estos antecedentes, la produccion primaria de S.
densiflora resultd fuertemente afectada por la herbivoria de C. aperea. Durante el
experimento, el cuis modificd notablemente la estructura de la vegetacion al reducir
considerablemente la cobertura y altura maxima de S. densiflora. En su presencia, ambas
variables disminuyeron un 25 % aproximadamente (Fig. II.1A y B). Contrariamente, dentro

de las clausuras, se observo un notable incremento (65 %) de la biomasa aérea viva de la
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especie dominante (Fig. II. 1C). El porcentaje de biomasa aérea removida por este pequeio
herbivoro supera ampliamente al reportado (17.9 %) para otros herbivoros de mayor tamafio
(ej. liebres, conejos y gansos) en marismas europeas (ver tabla 2 en Kuijper y Bakker 2005) y
resulta semejante o menor a la biomasa removida en las marismas de América del norte
(gansos, Cargill y Jefferies 1984, mamiferos, Gough y Grace 1998). Por otra parte, dado que
el crecimiento de las plantas dominantes en marismas suele estar limitado por la
disponibilidad de nutrientes (Valiela et al. 1976, Kiehl et al. 1996, Alberti et al. 2011b, Daleo
et al. 2015), las heces de algunos herbivoros (ej. gansos) pueden fertilizar el suelo e
incrementar el crecimiento y la calidad de las plantas de marismas (Bazely y Jefferies 1985).
Si bien las heces de C. aperea poseen elevados contenidos de nutrientes (ej. fosforo, capitulo
I) durante el presente experimento, no se observaron efectos de las heces sobre las variables
estudiadas. Estos resultados en conjunto con las conclusiones del tercer capitulo de la
presente tesis, sugieren que los nutrientes aportados al sistema por las heces de C. aperea (e;.
fosforo) no resultan disponibles para las plantas, al menos durante los periodos de tiempo
analizados. En otros sistemas, la deposicion de heces por parte de los herbivoros puede
fertilizar el suelo (Ruess y McNaughton 1987) y afectar al crecimiento de las plantas (Willot
et al. 2000, Dai 2000), aunque este proceso en general ocurre a escalas de tiempo mayores (ej.
afos, McKendrick et al. 1980) y dependiendo en gran medida de las condiciones micro
climaticas (van der Wal et al. 2004).

Durante las tltimas décadas, a partir de un enfoque integrador de los subsistemas
aéreo y subterraneo, se ha demostrado que las plantas pueden responder fisioldgicamente ante
los cambios en la disponibilidad de nutrientes o la actividad de los herbivoros (Bardgett et al.
1998). Por ejemplo en pastizales, la herbivoria foliar puede inducir la re-alocacion del
carbono hacia las raices de las plantas, incrementando en el corto plazo los exudados

radicales, el crecimiento de las raices o su respiracion (Holland y Detling 1990, Bardgett et al.
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1998). En consecuencia, cambios en la arquitectura, la morfologia y la biomasa de raices
pueden ocurrir si la actividad de los herbivoros se extiende durante largos periodos de tiempo
(Bardgett et al. 1998). Particularmente en marismas, numerosas evidencias han reportado
como la biomasa subterranea de las plantas puede ser afectada tanto por la disponibilidad de
nutrientes (Valiela et al. 1976) como por la actividad de los herbivoros (Smith Il y Odum
1981, Daleo et al. 2015). Por ejemplo, en las marismas del Artico los gansos consumen
directamente las raices de las plantas (Smith III y Odum 1981) y en las marismas del ASO, N.
granulata es capaz de reducir a la mitad la biomasa de las raices de S. densiflora (Daleo et al.
2015). Asimismo, herbivoros mamiferos silvestres también son capaces de ejercer efectos
negativos sobre la estructura del suelo y reducir tanto la biomasa como el area explorada por
las raices (Ford y Grace 1998). En cambio, C. aperea ademés de no consumir directamente
las raices, tampoco modificé de manera indirecta la biomasa subterranea de S. densiflora. En
este contexto el presente trabajo realiza un interesante aporte, dado que hasta el momento
pocos estudios han evaluado los posibles efectos de herbivoros vertebrados sobre la biomasa
subterranea de las plantas de marismas (Smith I y Odum 1981, Ford y Grace 1998) y menos
aun por parte de pequefios mamiferos.

En general, en los sistemas productivos pocas especies de plantas resultan las
dominantes, por lo que la diversidad vegetal puede depender directamente del éxito de las
especies no dominantes. En las marismas saladas, esta situacion se acentia debido a que
pocas especies son capaces de tolerar las condiciones estresantes del ambiente (Ewing 1983)
por lo que las interacciones bioldgicas se tornan importantes (Bertness y Shumway 1993,
Callaway y Pennings 2000). En este contexto, los herbivoros pueden desempeiiar roles claves
dado que a través de su actividad pueden limitar (Olff y Ritchie 1998) o promover el
establecimiento de las especies no dominantes (Gough y Grace 1998, Kuijper y Bakker 2003,

Daleo et al. 2014). Estudios previos demuestran claramente como en Imarismas los
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herbivoros son capaces de retardar la sucesion ecologica secundaria (Kuijper y Bakker 2003,
Gedan et al. 2009) o alterar la composicion de especies (Gedan et al. 2009, Daleo et al. 2014)
controlando incluso, el establecimiento de especies invasoras (Gedan et al. 2009).
Contrariamente a lo esperado, y pese a ejercer un gran impacto negativo sobre la planta
dominante, C. aperea no modifico la diversidad de especies. Sin embargo, este consumidor
también control6 fuertemente la cobertura de las especies no dominantes y alter6 la
composicion de los ensambles de las especies. Asimismo, a partir de los resultados se puede
inferir que C. aperea favorecié de manera indirecta a las especies no dominantes, dado que la
cobertura de estas plantas se relaciond negativamente con la cobertura de S. densiflora. En
presencia del cuis, la cobertura, altura y biomasa aérea de S. densiflora fue notablemente
reducida y en consecuencia la disponibilidad de radiacion FA a nivel del suelo resulto siete
veces mayor (Fig. II. 3). Estos cambios observados en la estructura de la vegetacion y en las
condiciones fisicas del ambiente a partir de la actividad del cuis, sugieren que S. densiflora
estaria afectando de manera negativa a las especies no dominantes a través de la competencia
por luz. Este mecanismo a través del cual los herbivoros median la disponibilidad de luz, ha
sido extensamente postulado en la literatura (Crawley 1989, Olff y Ritchie 1998) y
recientemente evaluado de manera conjunta en pastizales de todo el mundo (Borer et al.
2014).

Pese a estos efectos positivos, el efecto neto de la herbivoria de C. aperea sobre las
especies no dominantes fue negativo, ya que su cobertura fue ocho veces menor dentro las
exclusiones y donde la cobertura de S. densiflora se increment6 un 25 %. El presente trabajo
muestra como los pequefios herbivoros, ademas de controlar fuertemente la produccion
primaria de marismas, son también capaces de modificar la estructura de la vegetacion, sus

condiciones fisicas y la composicion de especies de una comunidad vegetal madura,
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fragmentando principalmente la matriz dominante y alterando en consecuencia, los balances

entre la especie dominante y aquellas subordinadas.
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TABLAS

Tabla II. 1. Resultado de ANOVAs de dos vias, para las variables de Spartina densiflora
estudiadas durante un experimento factorial en el cual se manipularon la herbivoria y la

deposicion de heces por parte de C. aperea.

Efecto gl MS F p
Cobertura
Herbivoria (HB) 1 1625.6 6.31 <0.05
Heces (HC) 1 525.6 2.04 0.16
HB x HC 1 180.6 0.7 04
Error 36 9262.5
Altura maxima
HB 1 5745.6 32.72 <0.001
HC 1 42.8 0.24 0.62
HB x HC 1 51.5 0.29 0.59
Error 36 6320.4
Biomasa aérea viva
HB 1 0.54 9.75 <0.005
HC 1 0.02 0.4 0.52
HB x HC 1 0.02 0.41 0.52
Error 36 2.02
Biomasa aérea muerta
HB 1 152.5 1.02 0.31
HC 1 105.3 0.7 04
HB x HC 1 655.3 4.39 <0.05
Error 36 5370.2
Biomasa subterranea
HB 1 42 0.03 0.85
HC 1 4 3 0.95
HB x HC 1 3 2 0.96
Error 36 45064
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Tabla II.2. Valores promedios de la biomasa total aérea de S. densiflora y otras especies no

dominantes en los cuatro tratamientos. En paréntesis se muestran los desvios estandar.

Biomasa total aérea de Biomasa total aérea de
S. densiflora (g) especies no dominantes (g)
Control sin heces 66.51 (30.31) 30.29 (13.64)
Control con heces 49.21 (26.85) 43.57 (71.31)
Clausura sin heces 75.44 (37.94) 53.04 (76.51)
Clausura con heces 78.70 (32.94) 24.08 (25.95)
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Fig. II. 1: Efecto de la herbivoria y la deposicion de heces por parte de C. aperea sobre
(A) la cobertura, (B) la altura maxima, (C) la biomasa aérea viva y (D) la biomasa aérea

muerta de S. densiflora.
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Fig. II. 2: Relacion entre la cobertura vegetal de las especies no dominantes y la

cobertura de S. densiflora, tanto en presencia como en ausencia de C. aperea.
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Fig. II. 3: Efecto de la presencia de C. aperea sobre la disponibilidad de radiaciéon FA

a nivel del suelo.
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Fig. II. 4: Analisis multidimensional no métrico que muestra los ensambles de especies

no dominantes en los distintos tratamientos de un experimento factorial, en el cual se

manipularon la presencia del cuis, C. aperea y la deposicion de sus heces.
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CAPITULO III

EFECTO DE LA HERBIVORIA Y LA DEPOSICION
DE HECES POR PARTE DE CAVIA APEREA SOBRE EL

ENSAMBLE VEGETAL

Este trabajo fue presentado en modalidad de pdster en la Reunion Argentina de

Ecologia, Ao 2012.
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INTRODUCCION

Como los herbivoros modifican la diversidad de especies vegetales representa una
pregunta central en la teoria ecoldgica (Crawley 1989, Borer et al. 2014). Por ello, durante
varias décadas los ecologos han estudiado los efectos y los mecanismos a través de los cuales
estos consumidores modifican la abundancia y la composicion de especies. Este cuerpo de
evidencias ha demostrado en general que los herbivoros incrementan la diversidad de las
especies vegetales (Olff y Ritchie 1998) a través de dos tipos de mecanismos: los troficos y
los no tréficos. Los mecanismos troficos implican el consumo en si pero sus efectos sobre las
plantas ocurren de manera indirecta. En sistemas productivos como los pastizales con suelos
fértiles, la composicion y abundancia de los productores primarios se encuentran controladas
principalmente por la competencia por la luz. En este contexto, los herbivoros (ej. ungulados)
suelen contrarrestar los efectos de los nutrientes sobre el crecimiento de las plantas, dado que
al consumirlas, aumentan la disponibilidad de luz y reducen la competencia, generando asi
oportunidades para las especies subordinadas (Crawley 1989). Al mediar la disponibilidad de
luz, estos herbivoros indirectamente suelen incrementar la diversidad de plantas (Frank 2005,
Bakker et al. 2006, Borer et al. 2014). Por otro lado, los efectos de los herbivoros sobre la
comunidad vegetal a través de mecanismos diferentes al consumo en si (de Mazancourt et al.
1998, Olff y Ritchie 1998) ocurren principalmente a través de cambios en la mineralizacion y
la disponibilidad de nutrientes en el suelo (ej. nitrégeno, McNaughton et al. 1988).

La magnitud y direccion de los efectos de los herbivoros sobre la diversidad de plantas
dependen del contexto dado que pueden cambiar a través de gradientes ambientales, como por
ejemplo la productividad (Chase et al. 2000, Osem 2002, Hillebrand et al. 2007), el estrés

fisico (ej. salinidad, OIff y Ritchie 1998) y la disponibilidad de nutrientes (Ritchie y Tilman
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1995, Proulx y Mazumder 1998). Asimismo, estos efectos también varian segin el tamafio del
herbivoro (Bakker et al. 2006). En sistemas terrestres fértiles las plantas compiten por la luz,
por lo que los grandes herbivoros a través del consumo usualmente incrementan la diversidad
de especies (Hillebrand et al. 2007) debido a que favorecen a las especies no dominantes (OIff
et al. 1997). En cambio en ambientes estresantes (ej. elevada salinidad) o con suelos
empobrecidos estos consumidores suelen no afectar o reducir la diversidad. Contrariamente,
en ambientes altamente estresantes el crecimiento de las plantas se encuentra limitado por las
condiciones fisicas, por lo que la competencia entre las plantas resulta mas débil. En este
contexto, la herbivoria suele reducir la riqueza dado que son pocas las especies que toleran de
manera conjunta el estrés fisico y la herbivoria (Gough y Grace 1998). En general, los efectos
troficos por parte de herbivoros mamiferos de menor tamafio sobre la diversidad resultan
leves (ej. Olff y Ritchie 1998, Bakker et al. 2006). No obstante, al consumir selectivamente
plantas de mayor calidad nutritiva y de menor tolerancia a la herbivoria o bien al alimentarse
con mayor frecuencia en areas con menor riesgo de predacion (ej. roedores, LoBue y Darnell
1959, Cassini y Galante 1992), los pequefios herbivoros suelen incrementar la extincion local
y reducir en consecuencia la diversidad (Ritchie y Olff 1999) aunque los cambios en la
equitatividad y en la riqueza dependen del contexto (Alberti et al. 2011D).

Ademas de generar cambios en la abundancia y la estructura de la vegetacion asi
como afectar la diversidad de especies, los herbivoros también son capaces de alterar los
procesos biogeoquimicos (Naiman 1988) y la disponibilidad de nutrientes del suelo por medio
de multiples mecanismos no tréficos (Bardgett et al. 1998). Por ejemplo a través de la
compactacion del suelo debida al transito, especialmente de grandes herbivoros (Schrama et
al. 2013a, 2013b, capitulo IV), la bioturbacion al generar cuevas y monticulos (ej. roedores
fosoriales, Reichman y Seabloom 2002) y la deposicion de heces (Willot et al. 2000) estos

consumidores suelen modificar la estructura del suelo y sus propiedades fisico-quimicas (ej.
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erodabilidad, infiltracion del agua, contenido de aire y agua, disponibilidad de nutrientes,
Huntly y Reichman 1994, Murphy et al. 1995, Olsen et al. 2011) que luego pueden alterar el
crecimiento de las plantas (Dadkhah y Gifford 1980, Willot et al. 2000, Cumming y
Cumming 2003) y su diversidad (Reichman y Seabloom 2002, Bagchi et al. 2008, Schrama et
al. 2013a, 2013b). Uno de los principales mecanismos no troficos a través de los cuales los
herbivoros son capaces de afectar las interacciones entre los productores primarios, los
organismos y los procesos biogeoquimicos del suelo ocurre a partir de la deposicion de orina
y heces que los herbivoros producen (de Mazancourt et al. 1998, Augustine y Frank 2001,
Bardgett y Wardle 2003) dado que los procesos de mineralizacion de nutrientes suelen estar
afectados por la cantidad y calidad de los materiales que se integran al suelo.

En pastizales, los disturbios de pequena escala generados dentro de parches
dominados por una especies (matriz dominante) son considerados importantes micro sitios
para el establecimiento y la germinacién de las especies no dominantes, desempefiando un rol
protagonico en el mantenimiento de la diversidad de estos sistemas (Lavorel et al. 1994,
Milton et al. 1997). De esta manera, los parches disturbados por los herbivoros, en los cuales
generalmente la vegetacion dominante ha sido removida, representan verdaderas
oportunidades para que las especies no dominantes puedan establecerse y crecer (Hanley et al.
1996). En las comunidades de marismas, numerosas evidencias han reportado cémo los
herbivoros pueden controlar fuertemente la diversidad de plantas, sin embargo en términos
relativos, la mayor parte de estos trabajos se ha realizado en torno a grandes (ej. ganado,
Andresen et al. 1990) y medianos herbivoros (ej. liebres, conejos y nutrias, Gough y Grace
1998, van Wijnen et al. 1999). No obstante, durante la Gltima década, también se ha mostrado
que los pequenos herbivoros pueden ser importantes factores de control tanto de la
produccion primaria como de la diversidad de plantas en marismas (invertebrados, Alberti et

al. 2011a, vertebrados, Gough y Grace 1998, Crain 2008, Alberti et al. 2011b). En las
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marismas del ASO con importantes aportes de agua dulce (ej. Mar Chiquita, San Clemente
del Tuyu, Isacch et al. 20006), el cuis, C. aperea, puede controlar fuertemente la biomasa aérea
y cobertura de S. densiflora (Canepuccia et al. 2010b, capitulo II), generando y manteniendo
una compleja trama de corredores y parches abiertos con escasa vegetacion durante gran parte
del afio (capitulo I y II). De esta manera, los parches abiertos disponen de mas luz y suelo con
sus recursos para el establecimiento, desarrollo y crecimiento de las plantas, especialmente las
especies no dominantes cuyo crecimiento se encuentra limitado (Alberti et al. 2011b). Por lo
tanto, debido a que C. aperea habitualmente consume todas las especies de plantulas
presentes (Alberti et al. 2011b) pero por otro lado, puede incrementar los contenidos de
nutrientes en el suelo (fésforo, capitulo I) por medio de sus heces, el objetivo del presente
capitulo fue evaluar los efectos de C. aperea sobre la diversidad de especies no dominantes,
tanto a través de mecanismos tréficos como no troficos. Particularmente se evalu6 si la
herbivoria y la deposicioén de heces por parte de C. aperea afectan la abundancia y la

composicion de los ensambles de especies vegetales no dominantes.

MATERIALES Y METODOS

Con el objetivo de evaluar los efectos de la herbivoria y la deposicion de heces por
parte de C. aperea sobre la comunidad vegetal que se desarrolla en ausencia de S. densiflora,
se realizo un experimento factorial donde se manipularon ambos factores. Para ello se
seleccionaron al azar 50 parcelas caracterizadas por una cobertura de S. densiflora menor o
igual al 5% (parches abiertos, capitulo I). Las mismas fueron asignadas a los siguientes
tratamientos (n=10): “control con heces” (deposicidon natural de heces), “control sin heces”
(deposicion natural de heces pero removidas periodicamente), “clausuras con heces”
(exclusiones de malla plastica con heces adicionadas manualmente), “clausuras sin heces”
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(exclusiones de malla plastica sin adicion de heces) y “controles de caja” (con deposicion
natural de heces). Las heces depositadas en los “controles sin heces”, fueron semanalmente
removidas y adicionadas en las “clausuras con heces”. En todos los casos, el area de los
parches abiertos fue de 0.25 m* (50 cm. cada lado). En las exclusiones, se coloco una malla
plastica (trama lcm.) cuya altura en cada lado de la parcela fue de 50 cm. Los controles de
caja, a diferencia de las clausuras, tuvieron solo tres de sus lados cubiertos con malla pléstica.
Luego de ocho meses (desde Mayo de 2011 hasta Diciembre de 2011), se midi6 la altura
maxima de las plantas y se recolectd toda la biomasa vegetal aérea, se la clasificod por especie
y se la secd en estufa (60 ° C) hasta peso constante. Luego, se calcul6 la biomasa total y los
indices de riqueza (S’), equitatividad (J") y diversidad de Shannon (H") (Magurran 2004).
Finalmente, se compararon los ensambles de especies entre tratamientos. Las hip6tesis nulas
de no diferencias para la altura maxima, la biomasa total aérea, la riqueza, la equitatividad y
la diversidad de especies de plantas (logartitmo) entre los tratamientos (control con heces,
control sin heces, clausura con heces y clausura sin heces) fueron evaluadas por medio de
ANOVAs de dos vias (Zar 1999). Tests de Tukey se utilizaron para los contrastes a
posteriori. Asimismo, para cada una de la variables anteriores se compard por medio de test t
de Student, la hipdtesis nula de no diferencia entre los controles con heces y controles de caja,
como forma de detectar posibles efectos no deseados de la malla pléstica. Para visualizar la
composicion de especies vegetales entre los tratamientos, se realiz6 un andlisis de
ordenamiento multidimensional no métrico (con Bray-Curtis como medida de similitud), y las
diferencias entre ellos se evaluaron con un andlisis de Permanova (Anderson 2001). Luego, en
los casos en los cuales se observaron diferentes ensambles de especies, se realizaron analisis
SIMPER (Anderson 2001) para determinar qué especies contribuyeron en mayor medida a las

diferencias observadas entre los tratamientos.
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RESULTADOS

La herbivoria por parte de C. aperea (y no la deposicion de sus heces) modifico la
abundancia y la composicion de las especies vegetales, afectando negativamente la altura
maxima, la biomasa aérea y la equitatividad de las plantas. La riqueza y diversidad de las
especies resultaron afectadas por la interaccion entre la herbivoria y la deposicion de heces
por parte de C. aperea.

La biomasa aérea de las plantas fue reducida a menos de un tercio por la herbivoria de
C. aperea (F; 3= 111.32, p <0.001, Fig. III. 1A). Ademas, C. aperea a través de su actividad
trofica también redujo la altura maxima de las plantas, las cuales crecieron un 25% mas en
ausencia de los cuises (F; 3= 17.12, p < 0.001, Fig. III. 1B). Asimismo, la equitatividad entre
las especies de plantas fue reducida por la herbivoria de los cuises (F; ;= 9.41, p < 0.001,
Fig. I1I. 2B). En cambio la riqueza (F; 3= 4.98, p < 0.05, Fig. III. 2C) y la diversidad de
especies vegetales (F;3= 5.1, p < 0.001, III. 2A) se vio afectada por la interaccion entre la
herbivoria y las heces. Los controles con heces, en promedio presentaron la mitad de las
especies que se encontraron en los otros tratamientos (Fig. III. 2C). Finalmente, la
composicion de los ensambles de especies fue afectada sélo por la herbivoria de C. aperea
(F135=9.27, p <0.001, Fig. III. 2D). El analisis SIMPER realizado luego de observar efectos
del factor herbivoria, mostré que Conyza bonariensis (34.08%), Cyclospermum leptophyllum
(25.07 %), Polypogon monspeliensis (11.17 %) y Plantago myosuros (10.36 %) fueron las
principales especies vegetales que contribuyeron en mayor medida (80.68 %) a las diferencias
observadas entre los tratamientos. Todas estas especies resultaron mas abundantes dentro de

las clausuras.

69



DISCUSION

La altura méxima, la biomasa aérea y la composicion del ensamble de las especies
vegetales estuvieron directamente controladas por la herbivoria de C. aperea, que también
redujo la equitatividad entre las especies vegetales. Asimismo, la diversidad y la riqueza de
las especies resultaron afectadas por la interaccion entre la herbivoria y la deposicion de heces
de C. aperea. Los resultados obtenidos revelan que la deposicion de heces tiene un papel de
menor importancia respecto de la herbivoria por parte de C. aperea sobre la estructuracion de
los ensambles vegetales de las especies no dominantes.

La herbivoria como factor ecoldgico ha sido extensamente estudiado en marismas. En
estos sistemas diversos herbivoros suelen ejercer un fuerte control sobre la productividad
primaria (Silliman y Zieman 2001, Alberti et al. 2007) y la estructura del ambiente (Furbish y
Albano 1994, Crain 2008). Sin embargo, la magnitud y direccion de estos efectos dependen
del contexto, dado que suelen cambiar a lo largo de gradientes ambientales como por ejemplo
de salinidad (Bakker 1989, Crain 2008, Gedan et al. 2009), productividad (van de Koppel et
al. 1996, Gough y Grace 1998, Kuijper y Bakker 2005) o el gradiente latitudinal (Pennings et
al. 2009). Antecedentes previos muestran como C. aperea reduce la cobertura y la biomasa de
la vegetacion, tanto en marismas de agua dulce (Vicari et al. 2002) como en saladas (capitulo
II, Alberti et al. 2011b). En coincidencia con estos trabajos, los resultados del presente
experimento muestran que C. aperea, a pesar de ser un herbivoro de pequefio tamafio es capaz
de controlar fuertemente la produccion primaria (biomasa) dentro de parches sin S. densiflora,
la especie vegetal dominante (ver capitulo I y II), incluso modificando la estructura del
ambiente (altura maxima). También por medio del consumo, C. aperea modifico la
composicion de los ensambles de plantas dado que al menos cuatro especies (Conyza

bonariensis, Cyclospermum leptophyllum, Plantago myosuros, Polypogon monspelliensis)
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incrementaron notablemente su biomasa y altura maxima dentro de las exclusiones,
diferenciandolas de los controles (Fig. III. 2D). Sin embargo, sélo cuatro de estas especies
vegetales, explicaron el 80% del cambio observado en la abundancia. Es sabido con
anterioridad que la presencia de los herbivoros en marismas puede ademads alterar la
composicion de las especies vegetales dado que estos consumidores usualmente modifican la
trayectoria de la sucesion ecologica (Bakker 1989, Bakker et al. 1993, Kuijper et al. 2008) y
afectan a la diversidad de especies (Bos et al. 2002). Los herbivoros de gran tamafo (e;j.
ungulados) en general desfavorecen a las especies dominantes, tipicas de las comunidades
maduras, con lo cual retrasan la sucesion ecologica e incrementan la diversidad de especies
(Bos et al. 2002, Bakker et al. 2003). En cambio, los herbivoros de menor tamafio (ej. gansos
y liebres) ademas de controlar la produccion primaria de marismas (Crain 2008, Gedan et al.
2009) también son capaces de retardar la sucesion secundaria (Kuijper y Bakker 2003)
afectando positivamente la diversidad (Gedan et al. 2009, pero ver Kuijper y Bakker 2005).
Sin ambargo, los herbivoros de menor tamafio también pueden disminuir la diversidad debido
al consumo selectivo de plantas o al forrajeo dentro de parches particulares asociados a un
menor riesgo de predacion (Olff y Ritchie 1998). Los resultados del presente trabajo se
contraponen con los modelos tedricos (Hillebrand et al. 2007) y con estudios previos
realizados en el area de estudio (Alberti et al. 2011b) debido a que C. aperea redujo la
equitatividad (Fig. III. 2B). Este efecto sobre la equitatividad podria deberse a que C. aperea
reduce de manera diferencial la abundancia de las distintas especies presentes, por ejemplo al
seleccionar para alimentarse algunas de las especies (Guichon y Cassini 1998) o que algunas
de ellas toleran mejor la herbivoria o el pisoteo por parte de C. aperea.

La deposicion de heces por parte de los herbivoros puede modificar la abundancia y
composicion de las especies vegetales. Sin embargo, en la mayoria de los casos, el

mecanismo involucrado es la dispersion de semillas a través de las heces (endozoocoria) el
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cual afecta la dispersion y éxito de las semillas, modificando los ensambles (Malo y Sudrez
1995, 1996, Galvez-Bravo et al. 2011). Asimismo, debido a que las heces de los grandes
herbivoros afectan una pequefia fraccion de la superficie del suelo y se distribuyen de manera
heterogénea, sus efectos suelen ser locales (Augustine y Frank 2001). Sin embargo las heces
de los pequetios herbivoros en general son dispersadas mientras se alimentan entre la
vegetacion (Bakker et al. 2003). Por otro lado, se sabe que las heces de los herbivoros
también pueden representar un importante aporte de nutrientes al suelo (ej. nitrégeno, Molvar
et al. 1993, Willot et al. 2000, Bardgett y Wardle 2003, fosforo capitulo I) al modificar las
tasas de mineralizacidn, incluso promoviendo el crecimiento de las plantas (Willot et al. 2000,
Galvez-Bravo et al. 2011). Trabajos recientes han demostrado como la deposicion de heces
por parte de pequefios herbivoros afectan la comunidad vegetal, principalmente reduciendo su
riqueza (Willot et al. 2000). Contrariamente a lo esperado, las heces de C. aperea no
mostraron un efecto propio e independiente de la herbivoria, al menos sobre las variables
estudiadas. La interaccion entre la herbivoria y la deposicion de heces, afectd la riqueza y la
diversidad de especies. Estas variables mostraron sus valores minimos en los controles con
heces y solo se diferenciaron de las clausuras (Fig. III. 2B y C). Estudios previos han sugerido
que la menor diversidad y cobertura de plantas observada en los depositos de heces (letrinas)
de pequetios herbivoros podrian deberse a continuos disturbios mecénicos (ej. transito y
herbivoria) por parte de los animales, dado que las letrinas de estos consumidores, funcionan
como sitios de intercambio de informacion (Galvez-Bravo et al. 2011). Acorde a esta
hipotesis y dado que C. aperea también reconoce el ambiente a través del olfato y utiliza las
secreciones anales y perianales para su comunicacion (Rood 1972), los depdsitos de sus heces
dentro de los controles, podrian haber incrementado el numero de visitas por parte de los
cuises, y en consecuencia los disturbios. Al incrementar el transito (capitulo IV) y el consumo

sobre las plantas (Fig. III. 1, capitulos II y IV), los cuises podrian haber reducido la diversidad
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y riqueza de especies, dado que pocas especies habrian tolerado esas condiciones. Por otro
lado, pese a que las heces de C. aperea aportan importantes cantidades de nutrientes al suelo
(ej. fosforo, capitulo I), aun no existen evidencias que demuestren como las heces afectan el
crecimiento de las plantas. Por lo tanto, resulta dificil pensar que s6lo unas pocas especies de
plantas crecieron de manera diferencial y excluyeron a las otras especies.

A partir de las evidencias previas en conjunto con los resultados del presente capitulo,
se puede concluir que la magnitud y la direccion de los efectos de C. aperea sobre la
diversidad de especies en comunidades de marisma dependen en gran medida del contexto
ambiental, debido a que sus efectos sobre la riqueza de especies pueden cambiar en presencia
de sus propias heces (Fig. III. 2C) o bien resultar nulos dentro de la matriz dominante de S.
densiflora (capitulo II) o ante una mayor disponibilidad de nutrientes (Alberti et al. 2011b).
No obstante, los nutrientes aportados por las heces de cuis (fosforo, capitulo I) no mostraron
ningun efecto propio sobre las variables consideradas, por lo tanto en términos relativos, la
herbivoria por parte de C. aperea es el principal mecanismo que controla la estructura de la
vegetacion de este ambiente. El presente trabajo se suma al cuerpo de evidencias que muestra
como los pequefios herbivoros también pueden ejercer un rol clave en la estructuracion y
dindmica de las comunidades vegetales terrestres a dado que demuestra como la abundancia y
la composicion de las especies vegetales en marismas resulta afectada por la herbivoria de C.
aperea 'y que ademas, la diversidad vegetal puede estar controlada por la accion conjunta de

mecanismos tréficos (herbivoria) y no troficos (deposicion de heces).
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Fig. III. 1: Efecto de la presencia de C. aperea sobre la estructura de la vegetacion, (A)
la biomasa aérea y (B) la altura méxima de las plantas de las especies no dominantes que

crecieron en ausencia de S. densiflora.
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Fig. III. 2: Efecto de la herbivoria y de las heces de C. aperea sobre (A) la diversidad,

(B) la equitatividad y (C) la riqueza de las especies no dominantes. (D) Analisis

multidimensional no métrico que muestra los ensambles de la especies no dominantes en los

distintos tratamientos del experimento en el cual se manipularon ambos factores.

75



CAPITULO IV

EFECTO DE LA HERBIVORIA Y EL TRANSITO POR
PARTE DE CAVIA APEREA SOBRE LA DIVERSIDAD DE

ESPECIES VEGETALES
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INTRODUCCION

Las comunidades naturales pueden ser afectadas por factores bidlogicos troficos (ej.
predacion, herbivoria, Paine 1966, Milchunas et al. 1988) y no troficos (ej. ingenieria
ecosistémica, Jones et al. 1994, Wright y Jones 2006). Dentro de los troficos, la herbivoria es
un fendémeno con una fuerte impronta sobre la estructura y dindmica de las comunidades
vegetales (Milchunas et al. 1988) y ecosistemas terrestres (Sinclair et al. 2007, Augustine y
McNaughton 2006). En estos sistemas, los herbivoros a través del consumo directo pueden
remover en promedio el 10- 20% de la produccion primaria anual (Cyr y Face 1999), aunque
en pastizales altamente productivos (ej. pastizales africanos) pueden consumir el 33- 66% e
incluso llegar al 95% (McNaughton y Georgiadis 1986). Asimismo la composicion y la
abundancia de los productores primarios en las comunidades naturales también puede ser
afectada por la herbivoria (Milchunas et al. 1988, Olff y Ritchie 1998). De esta manera, la
diversidad de especies vegetales puede ser incrementada, disminuida e incluso no afectada
por los herbivoros, aunque sus efectos dependeran de su tipo, tamafio y abundancia. Por
ejemplo en pastizales, los grandes vertebrados (ungulados) usualmente generalistas,
incrementan la diversidad de las plantas (Frank 2005, Bakker et al. 2006) dado que remueven
las especies dominantes, aumentan la disponibilidad de luz para las especies subordinadas y
relajan las interacciones de competencia (Crawley 1989, Borer et al. 2014). En cambio, los
herbivoros mamiferos de pequefio y mediano tamafio en general no afectan la diversidad de
plantas (OIff y Ritchie 1998, Bakker et al. 2006, pero ver Alberti et al. 2011b). Sin embargo,
muchas de estas especies consumen plantas subordinadas de mayor calidad nutritiva y menor

tolerancia a la herbivoria, incrementando asi la extincion local y reduciendo la diversidad
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(Ritchie y OIff 1999). Asimismo, la abundancia de los herbivoros también puede modificar
sus efectos sobre la diversidad. Habitualmente en pastizales, excepto aquellos semiaridos y
con larga historia evolutiva de herbivoros (Milchunas et al. 1988), la diversidad de especies
incrementa con bajas densidades de consumidores (ver Fig. 3 en Milchunas et al. 1988). Aqui,
los grandes herbivoros generalistas afectan principalmente a las especies dominantes y
aumentan la diversidad (Milchunas et al. 1988). Sin embargo, altas densidades de
consumidores como por ejemplo practicas ganaderas intensivas, generan el efecto contrario
dado que aumenta la tasa de extincion de especies porque pocas especies toleran una fuerte
intensidad de herbivoria. Asimismo, la magnitud y direccion de los efectos de los herbivoros
sobre la diversidad también varian con la productividad (Osem 2002, Bakker et al. 2006,
Hillebrand et al. 2007) y el estrés fisico del sistema (ej. salinidad, OIff y Ritchie 1998).
Contrariamente a lo que ocurre en sistemas fértiles, en ambientes estresantes (ej. marismas
saladas) el crecimiento de las plantas es limitado y la competencia generalmente no es por
luz, asi el consumo sobre las plantas puede reducir la riqueza dado que son pocas las especies
que toleran estas condiciones (Gough y Grace 1998). Pese a que numerosas evidencias han
reportado los efectos de la herbivoria en ambientes estresantes como las marismas saladas, la
mayor parte de estos trabajos se han realizado en torno a grandes (ej. ganado, Andresen et al.
1990) y medianos herbivoros (ej. gansos, liebres, conejos y nutrias, Gough y Grace 1998, van
Wijnen et al. 1999, Jeffferies et al. 2006) resultando escasas, en términos relativos, las
evidencias sobre los efectos troficos de pequefios mamiferos herbivoros (Crain 2008, Gedan
et al. 2009, Alberti et al. 2011D).

Por otro lado, los herbivoros a través de multiples mecanismos no troficos pueden
modificar la abundancia y la composicion de las especies vegetales (ej. Olff y Ritchie 1998,
de Mazancourt et al. 1998), por ejemplo al transportar semillas (Malo y Suarez 1995,

Pakeman et al. 2002) o revolcarse en el suelo (Trager et al. 2004). Asimismo, estos

78



consumidores pueden funcionar como mediadores eficientes del ciclado de nutrientes (de
Mazancourt et al 1998, Augustine y Frank 2001, Bardgett y Wardle 2003). Por medio de la
deposicion de orina y heces, o bien a partir de cambios en la calidad de los detritos vegetales,
estos consumidores pueden acelerar o desacelerar las tasas de mineralizacion de nutrientes (ej.
nitrogeno, McNaughton et al. 1988). De esta manera, actuando como ingenieros
ecosistémicos (sensu Jones et al. 1994) los herbivoros pueden generar cambios en la
estructura y el funcionamiento del ambiente. Numerosos herbivoros han sido clasificados
como ingenieros ecosistémicos. Por ejemplo, grandes herbivoros como los rinocerontes y los
elefantes, por medio de la destruccion de arboles y arbustos pueden alterar los regimenes
naturales de incendios y modificar los ciclos biogeoquimicos del suelo, afectando
indirectamente a otras especies (Naiman 1988). Trabajos muy recientes demuestran como los
grandes herbivoros, especialmente los ungulados, a través del pisoteo y en consecuencia la
compactacion del suelo, son capaces de modificar sus propiedades fisicas y quimicas como
por ejemplo su erodabilidad, densidad aparente, infiltracion del agua. Luego, estos cambios
suelen modificar la mineralizacion y la disponibilidad de nutrientes en el suelo (Murphy et al.
1995, Schrama et al. 2013a, 2013b) afectando el reclutamiento, el crecimiento y la
supervivencia de las plantas (Dadkhah y Gifford 1980, Cumming y Cumming 2003). Por su
parte, los herbivoros de mediano y pequeiio tamafio también pueden realizar importantes
cambios en el ambiente. Por ejemplo, a través de la creacion de corredores (Crain 2008) y
disturbios en el suelo (ej. cuevas y monticulos, Zhang et al. 2003, Fanjul et al. 2007, Botto et
al. 2005) estos organismos también pueden modificar la estructura y las propiedades del suelo
(ej. contenido de agua, aire y disponibilidad de nutrientes) con notables consecuencias sobre
la germinacion, la productividad y la diversidad especifica (Huntly y Reichman 1994,
Reichman y Seabloom 2002, Bortolus 2006). Durante la ultima década, se ha mostrado que

los mamiferos herbivoros pequefios pueden ser importantes factores de control de la
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produccion primaria y diversidad de plantas en marismas (Crain 2008, Alberti et al. 2011b).
En algunas marismas del ASO (ej. Mar Chiquita, San Clemente del Tuyt) C. aperea
construye complejas tramas de corredores y parches abiertos rodeados por la especie vegetal
dominante, S. densiflora en las cuales se alimenta y refugia (Bilenca et al. 1995, Bonaventura
et al. 2003, capitulo I y II). Si bien en humedales internos existen resultados contradictorios
sobre los efectos de C. aperea en la vegetacion (Bonaventura et al. 2003, Vicari et al. 2002),
en marismas saladas C. aperea puede ejercer un fuerte control tanto sobre la biomasa aérea
como sobre la diversidad vegetal (Alberti et al. 2011b, capitulo IT y III) y la velocidad de la
sucesion post disturbio (Daleo et al. 2014). Sin embargo, estos efectos se centraron
exclusivamente a través de los mecanismos troficos de los herbivoros y no sobre sus
potenciales efectos no troficos. Por lo tanto el objetivo de este capitulo ha sido evaluar los
efectos de la herbivoria y el transito por parte de C. aperea sobre propiedades fisicas del suelo

y sobre la produccion primaria y la diversidad de la comunidad vegetal.

MATERIALES Y METODOS

En las marismas y pastizales aledafios de la laguna costera Mar Chiquita (capitulo I),
S. densiflora es la especie con mayor biomasa aérea verde en pie durante el otofo y el
invierno. Durante estos meses, C. aperea utiliza con mayor intensidad el sistema (ver capitulo
I), generando dentro de la matriz de S. densiflora, una compleja trama de corredores y parches
abiertos con escasa cobertura vegetal y plantas de baja altura (obs. pers.), donde a partir de la
primavera crecen otras especies no dominantes. Con el objetivo de evaluar los efectos de la
herbivoria y el transito por parte de C. aperea sobre la estructura del suelo y la composicion
de los ensambles especies no dominantes, se realiz6 un experimento que consistié en

seleccionar al azar segmentos (100 cm de largo) de corredores creados y utilizados por C.
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aperea (n = 30), los que se asignaron a los siguientes tratamientos (n = 10 cada uno):
controles (sin manipulacion), clausuras (exclusiones de malla pléstica) y corredores
bloqueados (unicamente se colocaron barreras de malla plastica en ambos extremos del
corredor). En los corredores bloqueados, si bien no se impidié el consumo de las plantas por
parte de C. aperea, si se redujo su transitabilidad. En las clausuras y en los corredores
bloqueados, la altura de la malla pléstica utilizada fue de 50 cm. El disefio experimental
propuesto consistio en tres tratamientos en los cuales las importancias relativas de los factores
herbivoria y transito fueron diferentes. En los controles, ambos factores lograron la intensidad
natural; en los corredores bloqueados, el transito resulté muy reducido, pero no tanto la
herbivoria; en las exclusiones, ambos factores fueron nulos (Fig. IV. 1). Luego de ocho meses
(desde Mayo hasta Diciembre de 2011), se midieron la penetrabilidad del suelo (medida de la
resistencia a la penetracion, kg cm?), el ancho y la profundidad de cada corredor, la altura
maxima de las plantas y la biomasa vegetal por especie. La penetrabilidad fue estimada con
un penetrometro de mano, y tanto esta medida como el ancho del corredor se estimaron
realizando tres mediciones por réplica. El ancho de cada corredor se determin6 con una regla,
tomando como referencia ambos margenes limitados por la matriz de S. densiflora. La
profundidad del corredor se determind utilizando dos reglas, una ubicada verticalmente en el
punto mas profundo del corredor y otra apoyada sobre ambas margenes del corredor. A partir
de la interseccion de las dos reglas, se determind la profundidad. También se recolect6 toda la
biomasa vegetal en pie, se la clasifico por especie y se la seco en estufa (60 © C) hasta peso

constante. Luego se calcularon la riqueza especifica y el indice de diversidad de Simpson.
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Analisis estadisticos

Las hipotesis nulas de no diferencias para la profundidad del corredor, la altura
maxima, la biomasa aérea (transformada con la raiz cuadrada), la riqueza y la diversidad de
especies de plantas entre los tratamientos (control, clausura y corredor bloqueado) fueron
evaluadas por medio de ANOVAs de una via (Zar 1999). Tests de Tukey se utilizaron para
los contrastes a posteriori. Asimismo, se realizé un analisis de ordenamiento
multidimensional no métrico (NMDS; con bray-Curtis como medida de similitud) para
visualizar los ensambles de especies de plantas entre tratamientos, utilizando los valores de
biomasa de cada especie. Estas diferencias se evaluaron usando PERMANOVA (Anderson
2001). Por ultimo, las posibles diferencias en la penetrabilidad del suelo (logartitmo) y el
ancho del corredor entre los tratamientos fueron evaluadas utilizando modelos mixtos

siguiendo a Zuur et al. (2009).

RESULTADOS

C. aperea afectd la penetrabilidad del suelo (£, s=5.18, p < 0.01, Fig. IV.2A) y la
profundidad de los corredores (F5 ., = 3.45, p < 0.05, Fig. IV. 2B), aunque no modific¢ el
ancho de los mismos (F, = 3.05, p = 0.052). La resistencia del suelo a la penetracion estuvo
afectada por el transito de los cuises, dado que en los controles la resistencia fue 1.5 veces
mayor que en las exclusiones y los corredores bloqueados. La profundidad del corredor
también fue mayor (22%) en los controles aunque solo se diferenciaron de las clausuras. Esto
sugiere efectos conjuntos de la herbivoria y el trdnsito. Asimismo, la altura maxima de las

plantas result6 afectada por ambos mecanismos (F ., = 13.9, p < 0.001) dado que altura
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maxima de las plantas que se encontraron dentro de las clausuras (media= 70.09, DE= 9.98)
fue 15% mayor que las de los corredores bloqueados y 54% mayor que las de los controles
(Fig. IV. 3A). La biomasa aérea estuvo afectada por la herbivoria y el transito (F, ., = 22.9, p
< 0.001) debido a que en las exclusiones la biomasa se increment6 3.33 veces respecto de los
otros dos tratamientos (Fig. IV. 3B). La diversidad de plantas no result6 afectada por C.
aperea (F, = 1.8, p > 0.19), en cambio la riqueza fue afectada por el consumo de las plantas
y el transito (F, ,,= 13.9, p < 0.001). La riqueza especifica en las exclusiones fue un 77%
mayor a la de los controles (Fig. IV. 3C). Finalmente, la accién conjunta de la herbivoria y el
transito fue necesaria para modificar el ensamble de las especies vegetales (F, ., = 3.35, p <
0.001), dado que la composicion de los ensambles de especies vegetales dentro de las

clausuras fue diferente de los otros dos tratamientos (Fig. IV. 4).

DISCUSION

Las caracteristicas fisicas y bioldgicas del ambiente fueron modificadas por C. aperea
tanto a través de mecanismos troficos (ej. herbivoria) como no tréficos, los cuales, a su vez,
actuaron de manera independiente o conjunta. Por medio del consumo directo C. aperea
afecto notablemente la biomasa aérea de las plantas, mientras que la principal consecuencia
del transito fue un incremento en la compactacion del suelo. Ademas, se observaron efectos
conjuntos entre ambos mecanismos sobre la estructura del ambiente (ej. profundidad del
corredor, altura maxima de las plantas) y de la comunidad (ej. composicion del ensamble y la
riqueza especifica).

Numerosas evidencias ponen de manifiesto la importancia de los herbivoros en la
estructuracion y dinamica de los sistemas naturales terrestres (Huntly 1991, Olff y Ritchie

1998). Particularmente en pastizales, los grandes herbivoros pueden a través del consumo
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remover grandes cantidades de biomasa vegetal (McNaughton 1985) o bien inducir el
crecimiento de las plantas por medio de las respuestas compensatorias (McNaughton 1979,
1983, Belsky 1986) siendo asi capaces de afectar directamente la productividad primaria del
ambiente (McNaughton 1979, 1985) y sus funciones ecosistémicas (Augustine y Frank 2001,
McNaughton et al. 1997). Por otra parte, los pequefios mamiferos a través de mecanismos
troficos pueden predar selectivamente sobre semillas y plantulas (Drystek y Mac Dougall
2014, Murillo et al. 2007), generar areas desprovistas de vegetacion (Bakker et al. 2003),
reducir (Hulme 1996, Alberti et al. 2011b) o no modificar la biomasa vegetal aérea (de Val y
Crawley 2005). De esta manera ambos tipos de herbivoros pueden mediar la disponibilidad de
luz y la competencia entre plantas por este recurso (Borer et al. 2014) con lo cual cambia el
balance extincién-colonizacion (OIff y Ritchie 1998) afectando luego la composicion de las
especies (Reichman y Seabloom 2002, Crain y Bertness 2006). Acorde a estos antecedentes,
el presente experimento permitié observar como C. aperea a través de su actividad trofica
modifica considerablemente la estructura de la comunidad vegetal, debido a que mas de la
mitad de la biomasa aérea total de las plantas fue reducida (Fig. IV. 3B). Asimismo, el
ensamble se especies también se vio afectado unicamente por la herbivoria de C. aperea.
Evidencias previas también han reportado efectos semejantes de pequetios herbivoros sobre la
biomasa aérea y la estructura (altura méxima de las plantas) en pastizales costeros (ej. C.
aperea, Alberti et al. 2011b, N. granulata, Alberti et al. 2007, 2008, 2010). Adicionalmente,
el presente trabajo muestra que la altura maxima de las plantas también fue afectada por el
transito de C. aperea. (Fig. IV. 3A), sugiriendo que este consumidor ademas de modificar la
estructura vegetal del ambiente a través de su consumo en si, también puede afectar a los
productores primarios por medio de mecanismos de ingenieria ecosistémica.

La magnitud y sentido de los efectos de la ingenieria ecosistémica varian ampliamente

segun la especie, los procesos ecoldgicos afectados y el contexto ambiental (Jones et al. 1994,
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1997). Numerosas evidencias muestran como los pequefios herbivoros (ej. mamiferos, Crain
2008, Bakker et al. 2006, invertebrados, Alberti et al. 2010, 2011a) pueden afectar procesos
fisicos (ej. erodabilidad, sedimentacion y bioturbacion del suelo), quimicos (ej. ciclado de
nutrientes) y biologicos del sistema (ej. establecimiento de plantas, Coppock et al 1983, Platt
1985). Sin embargo estos efectos en general se encuentran mediados por disturbios en el suelo
o el sedimento (ej. construccion de tineles y cuevas, Huntly y Reichman 1994, Reichman y
Seabloom 2002). Sin embargo trabajos muy recientes demuestran como los grandes
herbivoros a través del pisoteo y la compactacion del suelo pueden desacelerar los procesos
de mineralizacion de nutrientes (ej. nitrdgeno, Schrama et al. 2013a, 2013b). Este nuevo
modelo sugiere que a partir de la biocompactacion del suelo debido al pisoteo, los grandes
herbivoros reducen la disponibilidad de oxigeno y agua en suelos htimedos y aridos
respectivamente, desacelerando asi las tasas de descomposicion y la mineralizacion del
nitrégeno, en consecuencia las comunidades vegetales pueden cambiar su composicién
(Schrama et al. 2013a, 2013b). Acorde a este nuevo modelo, nuestro experimento demostrd
que a través del transito exclusivamente, C. aperea modifico la estructura fisica del ambiente,
dado que increment6 la compactacion del suelo en los corredores (Fig. IV. 2) explicando al
menos en parte, las disminuciones de la altura maxima y la riqueza de especies en estos
ambientes (Fig. IV. 3A y C). Los resultados de este experimento en su conjunto muestran que
la importancia relativa de los mecanismos troficos y no troéficos sobre los productores
primarios depende de la variable considerada. Si bien durante este experimento no fueron
medidas las tasas de mineralizacion de nutrientes en los distintos tipos de tratamientos, en el
capitulo I si se ha observado que el contenido de nitrato en los parches abiertos (Fig. I. 3B)
resulta el doble que dentro de la matriz y los corredores, micro habitats que no se
diferenciaron entre si. Por lo tanto al considerar de manera conjunta todos estos resultados,

pareciera que el transito por parte del cuis no afectaria la mineralizacion de nutrientes.
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Asimismo otros aspectos de la estructura fisica del ambiente también fueron afectados por C.
aperea, como por ejemplo la profundidad del corredor la cual probablemente haya sido
modificada por la compactacion del suelo. No obstante, los efectos del transito no se limitaron
a los aspectos fisicos del sistema, dado que la estructura de la vegetacion (ej. altura maxima)
y la riqueza de especies de plantas también fueron afectadas, aunque en conjunto con la
herbivoria. Lamentablemente, el disefio experimental llevado a cabo, no permiti6 evaluar la
direccion y la importancia relativa de cada mecanismo.

Las consecuencias ecoldgicas de la dualidad de mecanismos y en particular la
biocompactacion del suelo y la herbivoria, han sido principalmente estudiadas a partir de la
actividad de grandes herbivoros (Schrama et al. 2013a, 2013b, Howison et al. 2015). Por lo
tanto, hasta el momento resultan escasas las evidencias que evaluaron de manera conjunta
estos mecanismos a partir de pequefios herbivoros. En este contexto, el presente trabajo
muestra en principio como los pequefios herbivoros (C. aperea) a través del consumo en si
también son capaces de modificar notoriamente la produccion primaria, la estructura de la
vegetacion y la composicion de los ensambles de las especies vegetales; y ademas representa
un novedoso aporte dado que demuestra cémo estos roedores no fosoriales, a través del
transito y la biocompactacion del suelo (mecanismo hasta el momento descripto s6lo para
grandes herbivoros) son capaces de funcionar como ingenieros ecosistémicos con importantes

consecuencias ecoldgicas sobre las especies vegetales.
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FIGURAS

CONTROL CORREDOR BLOQUEADO EXCLUSION
Herbivoria I Herbivoria I Herbivoria D
Transito % Transito Transito

Fig. IV. 1: Esquema que muestra los tres tratamientos definidos en el experimento. Para cada
uno se muestra como cambia la importancia relativa de los factores: transito y herbivoria de

C. aperea, segun el grado de llenado de las barras.
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Fig. IV. 2: Efecto de la herbivoria y el transito por parte de C. aperea sobre (A) la resistencia

a la penetracion del suelo y (B) la profundidad de los corredores.
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Fig. IV. 3: Efecto de la herbivoria y el transito por parte de C. aperea sobre, (A) la altura

maxima de las plantas, (B) la biomasa aérea y (C) la riqueza de las especies no dominantes.
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Fig. IV. 4: Analisis multidimensional no métrico que muestra los ensambles de especies no
dominantes en los distintos tratamientos de un experimento en el cual se manipularon la

herbivoria y el transito de C. aperea.

90



DISCUSION GENERAL

Desde el inicio de la Ecologia, los ecologos se han preguntado si es posible encontrar
leyes generales en esta ciencia. Esta busqueda ha generado extensos debates acerca de cuales
son los procesos que controlan la estructura y el funcionamiento de las comunidades
naturales. Sin embargo con el correr de los afios, y la sintesis de evidencias empiricas, ha
revelado que mucho de los aspectos de la ecologia dependen del contexto ambiental, el cual
ademas puede cambiar con la escala (ej. Burkepile y Hay 2006; Hillebrand et al. 2007;
Hoeksema et al. 2010). Esta idea se basa en que las comunidades naturales se presentan como
sistemas complejos donde existen gran cantidad de interacciones entre sus componentes y
donde la magnitud y la direccion de las interacciones dependen del contexto, tanto bidtico
como abiodtico. Particularmente en las marismas saladas, durante mucho tiempo se ha
considerado que los factores fisicos eran los que principalmente controlaban la estructura y el
funcionamiento de estas comunidades (Odum 1988; Adam 1993). Sin embargo, décadas atras
numerosas evidencias que consideraron una mayor amplitud de las condiciones ambientales
(fisicas y bioldgicas) demostraron que la herbivoria también puede resultar una importante
fuerza controladora, capaz de modificar estos sistemas (Silliman et al. 2005, Kuijper y Bakker
2003). No obstante, ademas de los efectos troficos que los herbivoros suelen ejercer en las
marismas, también se han reportado mecanismos no troficos a través de los cuales estos
consumidores afectan las propiedades fisicas y biologicas de las marismas. Los resultados de
esta tesis se acoplan a estos antecedentes al mostrar que los efectos troficos y no troficos por
parte de C. aperea sobre la estructura de la vegetacion y el funcionamiento del sistema

dependen de las condiciones del entorno, que el consumo de las plantas por parte de C.
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aperea es el principal proceso de lo evaluado que controla la abundancia y la distribucion de
S. densiflora y demas especies no dominantes, que bajo ciertas condiciones, la accién
conjunta de los efectos troficos y los no tréficos puede afectar tanto la diversidad como la
composicion de los ensambles de especies vegetales, y que los mecanismos no troficos por si
solos, unicamente mostraron efectos locales sobre ciertas propiedades del suelo (Fig. 3).

La herbivoria ha sido extensamente estudiada en sistemas terrestres (McNaughton
1985, Olff'y Ritchie 1998, Hillebrand et al. 2007), marinos (Estes et al. 2004) e intermareales
(Mengue 1982). Numerosos trabajos han evaluado principalmente los efectos de la actividad
trofica por parte de grandes (Milchunas y Lauenroth 1993, Cingolani et al. 2005) y medianos
herbivoros (van der Wal et al. 1999) asi como también de invertebrados (Alberti et al. 2008,
2011a), y en comparacion pocos estudios han sido realizados en torno a pequefios mamiferos
(Bakker et al. 2003, 2006). Incluso, los efectos no troficos por parte de los pequefios
herbivoros clasicamente no han sido considerados, excepto aquellos casos en los cuales estos
animales generan disturbios en el suelo como por ejemplo la construccion de tuneles y cuevas
(Reichman y Seabloom 2002, Olff'y Ritchie 1998) o la endozoocoria (Malo y Suarez 1995,
1996, pero ver Galvez-Bravo et al. 2011). En este sentido, la presente tesis representa un
importante aporte dado que ha evaluado de manera conjunta los efectos de ambos
mecanismos sobre la comunidad vegetal y en diferentes contextos ecoldgicos, evaluando
ademads sus importancias relativas. Sus distintos capitulos han mostrado la importancia del rol
que desempeiia C. aperea sobre el funcionamiento y la estructura del sistema a través de los
cambios en la vegetacion y en el ambiente fisico del sistema (Fig. IV. 2). Los resultados de
esta tesis muestran que C. aperea a través del consumo directo, controla fuertemente a la
produccion primaria y la estructura de la vegetacion (capitulo II y III). Los efectos negativos
de C. aperea sobre S. densiflora se podrian traducir en una considerable fragmentacion de la

matriz de S. densiflora, y su posible integracion o transformacion hacia los otros tipos de
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micro habitats (parches abiertos o corredores). Curiosamente, la cantidad de biomasa vegetal
aérea removida por C. aperea, supera ampliamente a la reportada por parte de herbivoros de
mayor tamafio en marismas europeas (Kuijper y Bakker 2005) y resulta semejante a las
cantidades consumidas por herbivoros medianos en marismas de América del norte (Cargill y
Jefferies 1984). Estos cambios ademas mostraron implicancias directas sobre las condiciones
fisicas del ambiente, dado que en presencia de C. aperea se increment6 la disponibilidad de
luz (capitulo IT). De esta manera, C. aperea favorece indirectamente a las especies no
dominantes debido a que la cobertura de estas plantas se relaciond negativamente con la
cobertura de S. densiflora (capitulo II). Esto sugiere que C. aperea al mediar la disponibilidad
de luz (capitulo I), podria afectar la competencia entre S. densiflora y las demés especies.
Mas alla de los fuertes y consistentes cambios ejercidos por la herbivoria en todos los
micro habitats, bajo ciertas condiciones las heces de C. aperea modificaron el contenido de
nutrientes en el suelo (ej. fosfato y nitrato, capitulo I). Sin embargo, la deposicion de heces no
mostro ningun efecto sobre el crecimiento de las plantas ni la composicion de los ensambles
de especies (capitulo II y III). Estos resultados se contraponen con los efectos observados por
parte de otros herbivoros a través de sus heces (Bazely y Jefferies 1985, Willot et al. 2000).
Sin embargo, al comparar las heces frescas de C. aperea con las de otros herbivoros
(Williams y Haynes 1995, Willot et al. 2000, McDowell y Stewart 2005, Guernsey et al.
2015) las heces de cuis presentan contenidos de nutrientes mucho mas bajos, lo cual podria
explicar la falta de efecto de las mismas sobre la vegetacion. Otras hipdtesis alternativas son,
(1) los microorganismos del suelo son quienes utilizan principalmente el fosfato aportado al
sistema por parte de las heces o que (2) procesos quimicos (ej. cambio de Ph) y fisicos que
ocurren en el suelo (ej. lixiviacion) reducen la disponibilidad de fosfato en el suelo para las
plantas. Finalmente, C. aperea a través del transito compacto el suelo y a través del transito y

la herbivoria modificé la composicion de los ensambles de especies. Estos resultados son
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novedosos dado que recientemente se ha sugerido que la compactacion del suelo por parte de
los grandes herbivoros puede reducir la aireacion y el contenido de agua en el suelo,
afectando luego la disponibilidad de nutrientes para las plantas y modificando la composicion
de la comunidad vegetal (Schrama et al. 2013a, 2013b). Sin embargo, hasta el momento se
desconocian efectos similares por parte de pequeios mamiferos. Finalmente, los efectos de C.
aperea sobre la diversidad de las especies vegetales cambiaron en funcion del contexto (tipo
de micro habitat) dado que los cambios sobre la riqueza y la diversidad fueron nulos dentro de
la matriz de S. densiflora, negativos sobre la riqueza dentro de los corredores y negativos
sobre ambas variables dentro de los parches abiertos (Fig. 2).

En conclusion, de manera similar a otras comunidades vegetales (Willot el al. 2000) y
al menos dentro de una escala espacial de micro-sitio, los efectos no tréficos de C. aperea
deben ser considerados, dado que estos mecanismos, en conjunto con la herbivoria, pueden
modificar la composicion y la diversidad de especies vegetales. Es muy probable que C.
aperea, a través de su actividad tréfica, sea la principal fuerza controladora de la estructura
del ambiente (Fig. 3), fragmentando fuertemente la matriz de S. densiflora. Esta idea se basa
en que los parches de S. densiflora disturbados, dificilmente regresan a su condicidn original
en presencia de herbivoros, con lo cual C. aperea podria conducir y mantener a la comunidad
vegetal dentro de los denominados estados alternativos (Gedan et al. 2009, Daleo et al. 2014).
Sin embargo, todos estos efectos dependen nuevamente del contexto ya que la abundancia y
el uso de habitat por parte de los herbivoros suelen cambiar a lo largo del tiempo debido a
diferentes procesos ecoldgicos como por ejemplo la disponibilidad de recursos (Meserve
1981) o la predacion (Gutierrez et al. 1997, Korpimaki y Krebs 1996). En consecuencia, los
efectos producidos por parte de los herbivoros sobre el sistema y particularmente sobre la
vegetacion, también suelen presentar variaciones temporales (Weltzing et al. 1997). Acorde a

esto, la abundancia de C. aperea dentro del area de estudio ha mostrado una gran variabilidad
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tanto espacial como a lo largo de las estaciones climaticas y los afios (capitulo I) lo cual
permitiria la dominancia de S. densiflora asi como también se podrian esperar variaciones en
la direccion y la magnitud de los efectos troficos y no troficos observados. Los resultados de
esta tesis contribuyen al entendimiento de los mecanismos mediante los cuales los pequeios
herbivoros pueden controlar el funcionamiento de las marismas de esta region y en menor

medida, de las comunidades naturales en general.
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Fig. 3: Esquema que sintetiza la importancia relativa de los diferentes mecanismos troficos y
no troficos a través de los cuales C. aperea afecta la vegetacion y el medio fisico dentro de los

tres micro habitats definidos para el area de estudio.
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Fig. 4: Modelo que representa como la herbivoria de C. aperea puede afectar la produccion
primaria y estructura del sistema. Una intensa herbivoria promoveria la fragmentacion de la
matriz de S. densiflora o su conversion a los otros dos tipos de micro hébitats. Sin embargo

existen otros factores de mayor escala capaces de modular la intensidad de la herbivoria.
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Temperatura, Precipitaciones (ENSO),
Inundaciones, Incendios, Salinidad,
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Micorrizas, Patogenos, Otros herbivoros.

Fig. 5: Factores ecoldgicos que afectan el crecimiento, la reproduccion y la supervivencia de
S. densiflora, y en consecuencia modulan la estructura y el funcionamiento del sistema de

estudio. Entre estos proceso también se encuentra la herbivoria de parte C. aperea.
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