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analizado. El N en los sitios clausurados corresponde a una masa de
suelo equivalente a la registrada en los sitios pastoreados. 82

Figure 4.7. Variaciones en profundidad de la C/N en diferentes fracciones

de la materia organica del suelo bajo pastoreo y clausura, para distintos

tipos de suelo (profundos n=8, superficiales n=4 e inundables n=3). Las
mediciones corresponden los siguientes intervalos 0-5, 5-10, 10-30, 30-50,
50-70 y 70-100 cm. MAOM es la materia organica asociada a los

minerales, POM 53 es la materia organica particulada separada utilizando

un tamiz de 53 ym y POM 500 es la materia organica particulada

separada utilizando un tamiz de 500 ym, ver materiales y métodos de este
Capitulo por mas detalles. 83

Figura 4.8. Relacién entre los cambios ocurridos en los contenidos de C y
N organico del suelo luego de la exclusion del pastoreo. Se encontré una
asociacion similar para las distintas fracciones de la materia organica del
suelo (ver texto). Los circulos agrupan sitios con un mismo tipo de suelo. 84



Figura 4.9. Relacion entre los contenidos de materia organica del suelo en
las situaciones clausuradas y pastoreadas, para las distintas fracciones de
la materia organica. Los datos son para los primeros 5 cm del suelo.
MAOM, materia organica asociada a los minerales, POM 53 materia
organica particulada separada usando un tamiz de 53 ym y POM 500
materia organica particulada separada usando un tamiz de 500 um, ver
materiales y métodos de este capitulo por mas detalles.

Figura 4.10. Relacion entre las tasas de cambio en los contenidos de C en
la MAOM (a) y en la POM 53 (b) luego de la exclusién del pastoreo, con
los contenidos de arena en todos los sitios con suelos profundos. MAOM,
materia organica asociada a los minerales, POM 53 materia organica
particulada separada utilizando un tamiz de 53 pm. Los valores de MAOM
son acumulados de 0 a 100 cm y los de POM 53 son de 0 a 30 cm.

Figura 4.11. Variaciones en profundidad de la densidad aparente del suelo
bajo pastoreo y clausura en distintos tipos de suelos (profundos n=8,
superficiales n=4 e inundables n=3). Las mediciones fueron tomadas en
los siguientes intervalos 0-5, 5-10, 10-30 cm de profundidad.

Figura 4.12. Relacion entre las diferencias en la densidad aparente entre
clausura y pastoreo y el porcentaje de arena del suelo. Los datos son
promedio para los primeros 30 cm del suelo. Los dos sitios con contacto
litico a menos de 10 cm no fueron incluidos (G84 y G84L). Véase la Tabla
4.1 por una descripcién de los sitios.

Figure 4.13. Modelo conceptual de los efectos del pastoreo sobre la
materia organica del suelo en distintos tipos de suelos.

Figura 4.14. Variaciones en profundidad de los contenidos de C organico
del suelo bajo pastoreo y clausura, medidos en el sitio Pa del Parque
Nacional el Palmar. El panel de la izquierda muestra los contenidos de C
corregidos a una masa equivalente y el panel de la derecha muestra los
contenidos de C a intervalos de profundidad constantes.

Figura 5.1. Imagenes de IVN tomadas por el satélite MODIS en el
Establecimiento San Juan, en dos fechas contrastantes. Se muestra
ademas un mapa del campo con los pixeles MODIS utilizados para el
analisis en cada portero. En las tablas se muestra el uso por potrero y la
PPNA estimada en cada fecha. En el grafico se muestra la variacion de la
PPNA por portero durante el afio 2005, estimadas a partir del IVN con
ecuaciones especificas para la region desarrolladas por Grigera et al.,
(2004), similares a las presentadas en el Capitulo 2 (Gentileza de F. del
Pino y M. Durante, Laboratorio de Analisis Regional y Teledeteccion,
FAUBA).

Figura 5.2. Esquema de los controles de la productividad primaria neta
aérea (PPNA), mostrando los efectos del pastoreo sobre éstos. RFAA, es
radiacion fotosinteticamente activa absorbida por la vegetacion verde, €,
es la eficiencia de conversion de energia en biomasa y MOS es materia
organica del suelo. Consultar el texto por detalles. Modificado a partir de
Chapin et al. (2002).
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Figura 5.3. Diagrama simplificado de las entradas y salidas de C y N al
suelo, mostrando los efectos directos del pastoreo sobre estas. Ver texto
por mas detalles. MOS, es materia organica del suelo, COS es carbono
organico del suelo, NOS es nitrégeno organico del suelo, PPN es
productividad primaria neta, PPNA es la PPN aérea y PPNS es la PPN
subterranea.

Figura 5.4. Esquema representando los atributos ecosistémicos y a nivel
individual que son afectados por el pastoreo y otros factores
interrelacionados (a), mostrando ejemplos en los distintos niveles de

organizacion y sus posibles variaciones a distintas escalas temporales (b).

El tiempo, la biota potencial, el clima, la topografia y el material madre son
considerados por Chapin et al. (2002) “factores de contexto” con
influencias en el muy largo plazo sobre los atributos ecosistémicos,
mientras que el fuego y la biodiversidad son “controles interactivos” que
interactuan con el pastoreo para modificar el ecosistema.

Figura 5.5. Ciclo del N en los ecosistemas pastoreados mostrando los
flujos y compartimentos considerados comunmente y nuevos flujos y
compartimentos sugeridos para mejorar nuestra compresién del ciclo del
N. Los flujos nuevos se muestran con lineas punteadas. El nuevo
compartimiento es el nitrdgeno reactivo en la atmdésfera. El tamano de los
flujos y cajas es proporcional a la magnitud de los mismos. Los numeros
sefialan los nombres de los flujos, (1) volatilizacién de N desde los
parches de orina y heces, (2) emisiones de N reactivo desde suelo, (3)
redeposicion, (4) fijacion bioldgica de N, (5) exportacion a sistemas
adyacentes, (6) emisiones de N,O, (7) conversién de N, en N reactivo por
descargas eléctricas, (8) lixiviacion, (9) reciclado a través de la biota del
suelo, la vegetacion o los herbivoros.
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Titulo: Biogeoquimica del carbono y nitrégeno en los pastizales pastoreados del
Rio de la Plata: un analisis basado en modelos de simulacién, sensores remotos
y experimentos a campo.

RESUMEN

En esta tesis se analizan los ciclos biogeoquimicos del C y N en los pastizales
del Rio de la Plata. Primero se analizan los controles a escala mensual de la
PPNA vy se desarrolla una metodologia para estimarla a partir de sensores
remotos. Luego, mediante un modelo de simulacién, se analizan los mecanismos
por los que el pastoreo doméstico habria alterado la PPNA y la MOS en la
regiéon. Finalmente se evalla, en experimentos de campo, los impactos del
pastoreo sobre la biomasa subterranea, la MOS y otras propiedades del suelo.
Las variaciones estacionales de la PPNA estuvieron asociadas a la RFAA,, pero
en algunos sitios fue necesario estimar las variaciones en g,, a partir de variables
climaticas, para lograr estimar adecuadamente la PPNA. En las simulaciones,
400 anos de pastoreo con herbivoros domésticos disminuyeron la PPNA y la
MOS. Los descensos en el largo plazo de la PPNA estuvieron asociados a
pérdidas de MOS ocasionadas por la volatilizacién de N desde los parches de
heces y orina. Los efectos de corto plazo del pastoreo fueron variables y distintos
a los de largo plazo. Distintos escenarios de fuego alteraron los efectos del
pastoreo en la region. Los experimentos de campo mostraron que en los sitios
con suelos profundos y bien drenados, la exclusion del pastoreo aumento la
MOS, coincidiendo con los resultados de las simulaciones. Sin embargo, también
mostraron que la mayor biomasa subterranea en las areas pastoreadas puede
aumentar la MOS en los suelos superficiales e inundables, donde las pérdidas
de N son naturalmente muy altas y entonces las raices aumentan la retencién
del N e incrementan las reservas MOS. Las simulaciones y los experimentos
sugieren que el N controla la dinamica del C en la region y que el pastoreo
aumenta la apertura del ciclo del N y las formas reactivas de N en la atmésfera.

Palabras clave: carbono, nitrégeno, ciclos biogeoquimicos, materia organica del
suelo, pastoreo, sensores remotos, indice verde, herbivoros domésticos, N
reactivo, productividad primaria neta, raices, pastizales del Rio de la Plata.
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Title: Biogeochemistry of carbon and nitrogen in the Rio de la Plata grasslands
of South America: an analysis based on simulation models, remote sensing and
field experiments.

ABSTRACT

In this thesis | studied the biogeochemical cycles of C and N in the Rio de la
Plata grasslands. First, | analyzed the main drivers of aboveground net primary
productivity (ANPP) at a seasonal scale and developed a methodology to
estimate ANPP from remotely sensed data. Using a simulation model, | analyzed
how domestic grazing altered ANPP and soil organic matter (SOM) content in the
region. Finally, | evaluated in field experiments the impacts of grazing on
belowground plant biomass, SOM and other soil properties. Seasonal changes in
ANPP were associated to the photosynthetic active radiation absorbed by green
vegetation (APARy), although in some cases it was necessary to estimate the
changes in the coefficient of conversion of absorbed radiation into biomass (&,)
from climatic variables in order to estimate ANPP accurately. The simulations
showed that 400 years of grazing with domestic herbivores decreased ANPP and
SOM. Long-term reductions in ANPP were associated to SOM losses derived
from the volatilization of N from urine and dung patches. Short-term effects of
grazing differed from long-term ones. Different fire scenarios altered the effects of
the grazing in the region. Field experiments showed that in deep, well-drained
soils grazing exclusion increased SOM, in agreement with the results of model
simulations. However, experimental results also showed that increases in
belowground biomass in grazed areas can augment SOM contents in shallow
and flooded soils, where N losses are naturally very high and N retention by roots
may favor SOM accumulation. Together, the simulation exercises and field
experiments suggest that N cycling controls C dynamics in the study region, and
that grazing increased the openness of the N cycle and the emission of reactive
N forms to the atmosphere.

Keywords: carbon, nitrogen, biogeochemical cycles, soil organic matter, grazing,
remote sensing, vegetation index, domestic herbivores, reactive N, aboveground
net primary productivity, roots, Rio de la Plata grasslands.
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CAPITULO 1. Introduccién general



Capitulo 1—2

1.1. El problema de estudio

Durante los ultimos dos siglos, el hombre ha modificado los ecosistemas
a tasas desconocidas hasta el presente, afectando los flujos de energia y
materiales, la produccion y distribucion de bienes y servicios, la biodiversidad
(Vitousek et al. 1997b, Houghton et al. 2001, Foley et al. 2005) y en ultima
instancia la calidad de vida de buena parte de la humanidad, en algunos de
manera positiva y en otros negativamente. Todas estas alteraciones forman
parte del fenomeno denominado Cambio Global y representan un gran desafio
para la comunidad cientifica, debido a la necesidad urgente de brindar
soluciones practicas a estos problemas. La poblacién humana ha afectado el
planeta de diversas formas (Figura 1.1). La industria y las actividades
agropecuarias han afectado la concentracion de CO; en la atmésfera,
principalmente a través de la quema de combustibles fosiles, pero también
debido a la agricultura y la deforestacion (Keeling et al. 1995, Houghton et al.
2001). Estas alteraciones atmosféricas han provocado, y aun provocan, diversas
anomalias en el clima a través del “Efecto Invernadero” (Vitousek 1994,
Houghton et al. 2001) (Figura 1.1). Ademas del C, se han alterado los ciclos
biogeoquimicos del N y el agua y disminuido la biodiversidad, principalmente a
través de los cambios en el uso de la tierra (Figura 1.1).

Diversos estudios cientificos proponen y analizan metodologias para
reducir las emisiones de CO; a la atmdsfera y/o captar o secuestrar C en los
ecosistemas (Post y Kwon 2000, Lal 2004b). Fijar C en los ecosistemas
terrestres no solo contribuye a disminuir la concertacion de CO, atmosférico y
por ende el efecto invernadero, sino que también puede incrementar las reservas
de C y otros nutrientes del suelo, mejorando la fertilidad y la capacidad de
produccion de bienes y servicios. En este sentido entender el ciclo del C y su
interaccion con el de otros nutrientes se torna imprescindible para desarrollar
estrategias de manejo que maximicen su retencion en los ecosistemas.

El hombre ha alterado sustancialmente el ciclo del C a través de los
distintos usos que le da al territorio. Estas alteraciones en la biogeoquimica del C
pueden contribuir a incrementar el CO, atmosférico o, por el contrario, a
disminuirlo a través de aumentos en las reservas de C en los ecosistemas (Guo
y Gifford 2002, Melillo et al. 2002, Lal 2003)(Figura 1.1). En las ultimas décadas
se ha registrado un fuerte aumento en el reestablecimiento de la vegetacion
natural sobre areas de cultivo abandonadas (generalmente secuestrando C) en
los paises desarrollados, mientras que la mayor parte de las naciones en
desarrollo sufrieron una expansién agricola muy importante (generalmente
liberando C del suelo a la atmésfera)(Ramankutty et al. 2002, Foley et al. 2005).
Los pastizales del Rio de la Plata (PRP) son un claro ejemplo del ultimo caso. En
ellos se observan aumentos importantes del area cultivada y una marcada
intensificacion agricola, a menudo en conflicto con la sustentabilidad a largo
plazo del sistema y con la provision de servicios ecosistémicos basicos (Viglizzo
et al. 1997, Viglizzo et al. 2004, Paruelo et al. 2005). Si bien el proceso de
“agriculturizacion” se ha acelerado en los ultimos afnos, los PRP han
experimentado cambios asociados al uso humano desde la colonizacion
Europea a principios del siglo XVI. Practicamente la totalidad de los ecosistemas
de la regién han sido trasformados a partir del uso pastoril, agricola o forestal.
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El pastoreo con herbivoros domésticos representa la mas antigua
intervencion antropica a escala regional. Actualmente las actividades ganaderas
ocupan mas de la mitad de los PRP (cerca de 50 millones de ha). Sin embargo,
sus impactos ambientales son poco conocidos, probablemente debido a la
escasez de documentacion ecolégica de las situaciones que la antecedieron o
de relictos actuales no afectados por el pastoreo que puedan ayudar a inferirlas.
La relativamente leve impronta del pastoreo en los ecosistemas (mucho menor
que la observable en la transformacion de un bosque en tierras de cultivo) y la
larga historia (> de 400 afios) que tiene en la region, han probablemente
favorecido la creencia de que la ganaderia no produce modificaciones
sustanciales en los ecosistemas de pastizales de la cuenca de Rio de la Plata.
No obstante, son numerosos los trabajos cientificos internacionales que sefalan
que el contenido de carbono organico del suelo (COS) y la produccion primaria
neta (PPN), dos atributos importantes del ciclo del C y del flujo de la energia en
los pastizales, pueden ser alterados por el pastoreo (Frank y McNaughton 1993,
Milchunas y Lauenroth 1993, McNaughton et al. 1998, Oesterheld et al. 1999,
Schuman et al. 1999, Quadros y Pillar 2001, Semmartin y Oesterheld 2001,
Conant et al. 2003, Henderson et al. 2004, Cui et al. 2005). Por otra parte,
diversos autores muestran que existe una estrecha vinculacion entre el ciclo del
C y el del N, principalmente en la acumulacién de estos elementos en la materia
organica del suelo en climas templados a subtropicales como los de los PRP
(Drinkwater et al. 1998, Neff et al. 2002, Conant et al. 2005). Por lo tanto, los
impactos del pastoreo sobre la materia organica del suelo deben ser abordados
considerando ambos elementos en conjunto (Conant et al. 2005).

En los PRP, donde la mayoria del territorio es de propiedad privada y las
regulaciones ambientales son laxas y de dificil implementacion, las estrategias
de manejo para aumentar el secuestro de C y la provision de otros servicios
ecosistémicos deben necesariamente ir acompafiadas de planteos productivos
atractivos (y rentables) para los productores agropecuarios. Las condicionantes
econdmicas y politicas han llevado a que importantes areas de pastizal fueran
convertidas en tierras de cultivo o forestaciones, o que la actividad ganadera se
intensificara. Esta ultima ademas ha sido desplazada a sitios marginales
(Paruelo et al. 2005). La ganaderia, en tanto es la actividad que implicaria el
menor grado de alteracién del ecosistema original, juega un papel central en el
desarrollo de sistemas de produccidn sostenibles que aseguren tanto la
produccion de bienes y servicios con valor de mercado (commodities, turismo,
etc.) como la de servicios ecosistémicos basicos (regulacion de ciclos
biogeoquimicos, mantenimiento de la biodiversidad, etc.). Comprender el
impacto del pastoreo sobre los diferentes procesos y componentes de los
ecosistemas es un elemento imprescindible para desarrollar estos sistemas.

Esta tesis analiza los ciclos del C y N en los PRP, con especial énfasis en
las modificaciones ocasionadas por el pastoreo. El trabajo apunta a describir los
cambios inducidos por los herbivoros domésticos y a identificar sus controles y
consecuencias. Los resultados serviran para disefiar sistemas ganaderos que
compatibilicen la productividad secundaria y la provisiéon de servicios
ecosistémicos. Estrategias de manejo que maximicen la captura de C (PPN) y
logren que estas se traduzcan en mayores reservas de COS tendrian
importantes impactos sobre la productividad y sostenibilidad de la region.
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1.2. Antecedentes

1.2.1. Ciclos biogeoquimicos del Carbono y Nitrégeno

La biogeoquimica es la ciencia que estudia la circulacion de nutrientes en
la biosfera (Schlesinger 1991), un aspecto clave de la estructura y el
funcionamiento de los ecosistemas (Vitousek 1982). El flujo de energia y la
circulacion de nutrientes estan indisolublemente ligados (Odum 1969,
Schlesinger 1991). En general la dinamica del C y el N resume e integra buena
parte del funcionamiento ecosistémico. Los enlaces C-C de las moléculas
organicas son la principal forma de almacenamiento y transferencia trofica de la
energia y el N es el nutriente que mas comunmente limita la productividad de los
ecosistemas terrestres (Burke et al. 1998, Johnson y Matchett 2001).

El C y el N circulan conjuntamente en ciertas partes de sus ciclos
(consumo por herbivoros o senescencia) y separadamente en otras
(volatilizacién, respiracion, fotosintesis, etc.), lo cual les confiere tanto
interdependencia como autonomia (Asner et al. 1997)(Figura 1.2, Tabla 1.1). Los
flujos conjuntos corresponden en general a flujos de reciclaje dentro del
ecosistema, mientras que los flujos independientes son principalmente los de
entrada y salida. Claramente el C y N son unidos en los vegetales y separados
en los procesos de descomposicién en el suelo. De esto surge que cambios en
el flujo de un elemento pueden afectar ciertos flujos del otro y, por lo tanto,
impactar sobre los distintos compartimentos en donde el C y N son almacenados
con cierta estequiometria (tanto en el principal reservorio, que es el suelo, como
en las plantas o animales)(Baisden y Amundson 2003). Es por esto que la
relacion C/N del suelo, de las plantas y de los residuos vegetales es un
importante indicador de su calidad y afecta diversos flujos en el ecosistema,
como la descomposicion, la inmovilizacién y la mineralizacion del N (Olofsson y
Oksanen 2002, Halliday et al. 2003, Weiguo et al. 2003).
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Figura 1.2. Esquema simplificado de los ciclos del carbono y del nitrégeno. Las
flechas continuas representan el flujo del carbono, las punteadas el flujo del
nitrégeno, mientras que las flechas de ambos tipos muestran los flujos conjuntos. Los
numeros sefialan cada flujo y sus nombres se muestran en la Tabla 1.1.

Tabla 1.1 Flujos de carbono y nitrégeno en un ecosistema. Los nimeros se
corresponden con los de la Figura 1.2.

Numero Carbono Nitrégeno
1 Deposiciones atmosféricas y fijacion
biolégica de N
2 Respiracion y fotosintesis de
vegetales
3 Consumo Consumo
4 Senescencia Senescencia
5 Descomposicion de broza Mineralizacion de broza
6 Descomposicion de raices Mineralizacion de raices
7 Descomposicién de MOS Mineralizacion de MOS
8 Absorcion por las raices
9 Transporte de productos de la
fotosintesis
10 Heces Heces
11 Orina
12 Respiracion de herbivoros
13 Volatilizacion y lixiviacién desde
orina y heces
14 Volatilizacion, desnitrificacién y

lixiviacion desde el suelo

La productividad primaria neta (PPN) y la materia organica del suelo
(MOS) son probablemente el flujo y el componente estructural mas importante
del ecosistema. La PPN representa las entradas de C al ecosistema y por lo
tanto define la energia disponible para el resto de los niveles tréficos (Odum
1969). La MOS representa la principal reserva de nutrientes (especialmente en
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pastizales) del ecosistema, y determina fuertemente la fertilidad, la capacidad de
retencion de agua y la estructura del suelo (Tiessen et al. 1994, Lal 2004a). Los
suelos de pastizales pueden almacenar mas de 100 toneladas de C por hectarea
en el primer medio metro de profundidad, por lo que el secuestro de C en el
suelo es potencialmente muy importante (Conant y Paustian 2002, Schuman et
al. 2002, Lal 20044, b). La PPN y la MOS estan estrechamente relacionadas. La
PPN determina la disponibilidad de detritos para la formacién de la MOS y por
ende la acumulacion de N organico en el suelo. Reciprocamente, la MOS
determina a la PPN en el largo plazo, a través de su efecto sobre la fertilidad del
suelo, particularmente sobre la disponibilidad de N para el crecimiento de las
plantas (Burke et al. 1998, Jenkinson et al. 1999).

1.2.2. Las ganancias de carbono de los ecosistemas (PPN)

La productividad primaria neta (PPN) representa las ganancias totales de
C del ecosistema (McNaughton et al. 1989, Scurlock et al. 2002) y esta
relacionada con la productividad primaria neta aérea (PPNA) a través de la
particion de los productos de la fotosintesis entre los 6rganos aéreos y los
subterraneos (PPN = PPNA * S/A, donde S/A es la particion de C entre los
6rganos subterraneos, Sy los aéreos, A) (Roxburgh et al. 2005). La PPNA se
estima usualmente a través de cortes sucesivos de biomasa, pero este método
es laborioso y costoso, lo cual limita su uso y consecuentemente la disponibilidad
de datos en el espacio y en el tiempo (Scurlock et al. 2002). La tasa de
produccion de raices y 6rganos subterraneos es aun mas complicada de medir
que la PPNA, por lo que en general se mide esta ultima y se supone una
particion S/A constante para estimar la PPN (Potter et al. 1999, Lauenroth 2000).
Sin embargo, la PPNA puede ser también estimada a través del modelo
propuesto por Monteith (1972),

PPNA (kg/haimes) = €, (kgMs/MJ) * RFEAAV (MI/ha/mes) (1.1)

donde ¢, es la eficiencia de conversion de la energia absorbida por la vegetacion
verde (MJ) en materia seca aérea (kg MS) y RFAA, es la radicacién
fotosinteticamente activa absorbida por la vegetacion verde.

La estimacién de la RFAA, requiere conocer la radiacion
fotosinteticamente activa incidente (RFA) y la fraccion de ella que es
efectivamente absorbida por los tejidos verdes. La RFA incidente es medida en
estaciones meteorolégicas. Estudios realizados durante la década del 80
mostraron que la fraccién de RFA absorbida puede estimarse a partir del indice
Verde Normalizado (IVN) (Sellers 1987, Potter et al. 1993, Ruimy et al. 1994). El
IVN es un indice espectral calculado a partir de datos medidos por los sensores
remotos (la reflectancia de la energia en las longitudes de onda del rojo y el
infrarrojo). EI IVN puede ser calculado a partir de imagenes tomadas por aviones
o satélites para grandes regiones del globo y con una resolucién temporal alta, lo
cual permite obtener mapas de sus variaciones temporales de forma rapiday a
bajo costo (Potter et al. 1993, Myneni et al. 2002). La conversién de los valores
espectrales en valores biofisicos (kg/ha) facilmente interpretables por
productores y cientificos de disciplinas agrondmicas es un importante desafié
actual para implementar esta tecnologia y depende de una adecuada
caracterizacion de ;. Algunos autores han relacionado el IVN directamente con
la PPNA de manera exitosa a escala anual, mediante regresiones simples
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(Tucker et al. 1985, Box et al. 1989, Gamon et al. 1995, Smith et al. 2002,
Paruelo et al. 2004). Sin embargo, el calculo de la PPNA mediante el modelo de
Monteith (ecuacion 1.1), brinda ventajas para mejorar las estimaciones
estacionales de la PPNA y para comprender sus controles estacionales
(Nouvellon et al. 2000). Pocos trabajos han logrado estimar las variaciones de la
PPNA a escala mensual o estacional (Nouvellon et al. 2000, Paruelo et al.
2000a).

Analizar las variaciones y controles tanto de la RFAA como de g, en
zonas pastoreadas es crucial para comprender los determinantes de la PPNA y,
a partir de estos, analizar posibles estrategias que maximicen el secuestro de C
y la productividad de estos sistemas. Esta informacion es importante a distintos
niveles. A nivel de establecimiento puede ser utilizada en la estimacion de
cargas animales o en la evaluacion de la marcha estacional de la oferta forrajera.
A nivel regional permitira, por ejemplo, conocer los impactos producidos por
eventos extremos (inundaciones, sequias, etc.) sobre las ganancias de C e
implementar estrategias de mitigacion basadas en informacion actualizada y
espacialmente explicita.

1.2.3. El pastoreo y sus efectos generales

En sistemas ganaderos la cantidad de herbivoros domésticos por unidad
de superficie es aproximadamente un orden de magnitud mayor a la de
herbivoros nativos presentes en condiciones naturales (Oesterheld et al. 1992).
El incremento de las cargas animales conlleva diversas alteraciones
estructurales y funcionales de los ecosistemas (Milchunas y Lauenroth 1993).
Estas alteraciones estructurales o funcionales del ecosistema pueden afectar el
ciclo de los nutrientes, el flujo de la energia o a la composicién de las especies
animales y vegetales (Sala 1988, Altesor et al. 1998, Schuman et al. 1999). Por
otra parte, los cambios ocasionados por el pastoreo pueden separarse en
aquellos que son consecuencia inmediata del disturbio (corto plazo) y aquellos
que son producto de la acumulacién de efectos de los sucesivos eventos de
pastoreo (largo plazo)(Brown y Allen 1989).

Si consideramos un area de vegetacion no perturbada, el comienzo del
pastoreo constituye un disturbio que provoca respuestas inmediatas o de corto
plazo. Sin embargo, en muchos ecosistemas este disturbio se torna recurrente y
constituye un factor mas del ambiente (Brown y Allen 1989). En este ultimo caso,
el pastoreo induce, en el largo plazo, una reorganizacion del ecosistema
(Milchunas et al. 1988). Es esperable que existan diferencias importantes en las
respuestas de corto plazo (asociadas a respuestas ecofisioldgicas, liberacion
rapida de recursos, etc.) y las de largo plazo (variaciones en la composicion de
especies, variaciones en las reservas de nutrientes, etc.)(Bardgett y Wardle.
2003).

La interaccion del pastoreo con otros disturbios recurrentes, como el
fuego, puede condicionar las respuestas de los ecosistemas frente al pastoreo.
En sitios fuertemente pastoreados la frecuencia e intensidad de los fuegos
disminuye y viceversa (Oesterheld et al. 1999). Esto se debe a que ambos
disturbios consumen biomasa y por ende “compiten” por ella, sin embargo la
frecuencia, la intensidad y la distribucion de los mismos difiere notablemente
(Bond y Keeley. 2005). Debido a que entre ambos condicionan su ocurrencia y a
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sus efectos disimiles sobre el funcionamiento ecosistémico, es que los mismos
deben ser estudiados conjuntamente.

Existe controversia acerca de la magnitud y sentido de los efectos del
pastoreo sobre algunos atributos clave de los ecosistemas (Milchunas y
Lauenroth 1993). Desde el punto de vista biogeoquimico, el pastoreo provocaria
diversas alteraciones, pero las mas importantes ocurririan en las entradas de C
al ecosistema (la PPN) y/o en las salidas de N. La modificacion de ambos flujos
modificara los niveles de materia organica del suelo (Burke et al. 1997, Frank et
al. 2004). Diversos trabajos han estudiado los efectos del pastoreo sobre estas
variables. Sin embargo, no existe un claro consenso de sus efectos. En el caso
del impacto del pastoreo sobre la PPNA, se han realizado importantes esfuerzos
por generalizar sus efectos (Milchunas y Lauenroth 1993, Oesterheld et al.
1999). Pocos son en cambio los trabajos que tratan de unificar los efectos del
pastoreo sobre la MOS, probablemente por lo variado de las respuestas
encontradas, muchas veces en sitios muy cercanos (Derner et al. 2006). Una
mirada biogeoquimica a este problema podria reconciliar los resultados
obtenidos por diferentes autores e intentar establecer patrones generales de
respuesta.

1.2.4. El pastoreo y la productividad primaria neta aérea (PPNA)

Los efectos del pastoreo sobre la PPN o la productividad primaria neta
aérea (PPNA) a nivel global son variables pero en general negativos (Milchunas
y Lauenroth 1993, Oesterheld et al. 1999). Hasta el momento no se ha
encontrado una variable que explique la magnitud y el sentido de los cambios
provocados por el pastoreo sobre la PPNA. En la regién de los PRP algunos
estudios realizados sefalan una posible disminucién de la PPNA debida al
pastoreo (Doll y Deregibus 1986, Rusch y Oesterheld 1997), mientras que otros
sugieren aumentos (Altesor et al. 2005). El pastoreo puede modificar a la PPNA
(o a la PPN) mediante diversos mecanismos, que varian con la escala temporal
considerada. En el corto plazo y a nivel de planta, una sintesis reciente de
diversos trabajos muestra que la defoliacién disminuye la tasa de crecimiento
(Ferraro y Oesterheld 2002). En el largo plazo y a nivel de ecosistema, las
alteraciones en los ciclos biogeoquimicos y en la composicion de especies
podrian determinar los cambios de la PPNA (Rusch y Oesterheld 1997, Burke et
al. 1998). El pastoreo selectivo y la remocion de biomasa senescente por parte
de los herbivoros podrian ser responsables de los cambios en los tipos
funcionales de especies registrados en sitios clausurados al pastoreo
(arbustizacion, aumento de especies C; y disminucion de C4)(Chaneton et al.
1988, Altesor et al. 1998, Altesor et al. 2005). A su vez, la remocion de biomasa
verde o senescente tiene importantes implicancias en la captacion de energia
por parte de las plantas: la primera la disminuye y la segunda la aumenta. El
efecto final del pastoreo, a nivel de la comunidad, sobre la PPNA resultara del
impacto relativo sobre la biomasa verde y seca. Los cambios estructurales de la
vegetacion en conjunto con alteraciones en la magnitud de la intercepcion de
radiacién por la vegetacion verde, afectaran el funcionamiento de los
ecosistemas. Especificamente son alterados el ciclo del C y del N, pero también
el aprovechamiento diferencial de agua por parte de arbustos y pastos, la
utilizacion de nutrientes y el balance de energia (Reich et al. 2004, Briggs et al.
2005).
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1.2.5. El pastoreo y la materia organica del suelo (MOS)

Algunos estudios en la region indican que el Carbono Organico del Suelo
(COS) se mantiene en niveles similares a los anteriores a la introduccién de los
herbivoros domésticos (Lavado y Taboada 1985, Lavado et al. 1995) mientras
que otros sefialan leves descensos en la materia organica (Alvarez 2001). A
nivel global, los estudios sefialan resultados similares. Sin embargo, algunos
autores del hemisferio norte encontraron incrementos en la acumulacion de C en
los pastizales pastoreados con respecto a situaciones sin pastoreo, pero
generalmente significativos solo en los primeros centimetros de suelo (Schuman
et al. 1999, Conant et al. 2001). Basandose en estos trabajos (Conant y Paustian
2002, Schuman et al. 2002) proponen al pastoreo como un potencial instrumento
para secuestrar C, principalmente en zonas con precipitaciones mayores a 800
mm. Milchunas y Lauenroth (1993) realizaron una revision bibliografica extensa a
escala global y concluyeron que los efectos del pastoreo sobre el COS son
extremadamente variables sin un patrén de aumento o descenso en funcién de
la precipitacion. Sin embargo, no profundizaron en los factores que explicarian
estas variaciones.

La asignacioén de recursos entre los 6rganos aéreos y subterraneos y la
distribucion vertical de biomasa subterranea son determinantes principales de
distribucion de COS en el perfil del suelo (Jobbagy y Jackson 2000). El pastoreo
altera la asignacion de recursos y la distribucion de raices en profundidad (Doll y
Deregibus 1986, McNaughton et al. 1998, Pucheta et al. 2004) y puede aumentar
o disminuir el COS (Milchunas y Lauenroth 1993, Lavado et al. 1995, Chaneton y
Lavado 1996, Bertol et al. 1998, Conant y Paustian 2002). A su vez la magnitud
de las entradas de C (la PPN) y la proporcion de esta que es destinada a
organos subterraneos (que tienen mayor eficiencia para convertir PPN en COS
que las partes aéreas), son factores importantes que pueden ser alterados por el
pastoreo y por ende cambiar la acumulacion de COS (Derner et al. 2006).

Casi todos los estudios que analizan los efectos del pastoreo sobre la
materia organica del suelo realizan mediciones del COS total. Sin embargo, las
alteraciones en las reservas de materia organica pueden ser obscurecidas por la
gran cantidad (generalmente mayor al 50 %) de materia organica recalcitrante
que es inalterable en el corto y mediano plazo (Andriulo et al. 1999, Amundson y
Baisden 2001). Por el contrario, es esperable observar grandes cambios en las
fracciones de materia organica de reciente formacion. La separacion de estas
fracciones utilizando tamices (Cambardella y Elliot 1992) o con soluciones de
alta densidad (Alvarez et al. 1998), ha sido empleada con éxito por otros autores
para evaluar los efectos de la agricultura y las forestaciones/deforestaciones
sobre el COS (Chan et al. 2002, Galdo del et al. 2003).

El ciclo del N podria condicionar la acumulacién y la reserva de C en
ecosistemas pastoreados. Debido a la estrecha vinculacion existente entre el C y
N en algunas partes de sus ciclos (Figura 1.2), es posible que la carencia de un
elemento limite la circulacion y acumulacion del otro (Baisden y Amundson
2003). Debido a que el N comunmente limita la productividad de los ecosistemas
humedos o subhumedos, cobra especial importancia analizar los efectos del
pastoreo sobre la circulacion de N y especialmente sobre las pérdidas de este
elemento. La emision y la lixiviacion de N ocasionada por el ganado,
principalmente desde los parches de orina, han sido ampliamente documentadas
(Whitehead y Raistrick 1993, Frank y Zhang 1997), pero raramente se han
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analizado sus consecuencias a largo plazo sobre las reservas de C y N del
ecosistema. Estas pérdidas podrian restringir el almacenamiento de C a largo
plazo al imponer una limitante adicional asociada a la relativa rigidez de la
relacion C/N de la materia organica del suelo en pastizales (sobre todo en los
reservorios mas estables). De la misma forma que para el C, es posible
determinar el nitrégeno organico del suelo (NOS) para cada fraccién de la
materia organica y analizar los efectos del pastoreo sobre el NOS en la materia
organica de ciclado rapido y lento. A su vez, las variaciones en la relacion C/N de
las fracciones entre zonas clausuradas y pastoreadas podrian poner en
evidencia restricciones en la disponibilidad de N. La velocidad de ciclado del N
es otro factor que determina la disponibilidad de N para las plantas y por lo tanto
la PPNA. Existen trabajos que muestran que el N aumenta su disponibilidad
debido al pastoreo (Frank y Evans 1997, McNaughton et al. 1997). El aumento
de la velocidad de ciclado del N, debido a la rapida devolucién en formas
inorganicas realizada por los herbivoros, ha sido propuesto como el factor
responsable de esta mayor disponibilidad de N. A su vez, las emisiones de N
desde heces y orina ocurren como NH3 en contraste con las de ecosistemas sin
herbivoros, dominadas por N,O y NO, (Zheng et al. 2002). Por lo tanto, el
pastoreo puede alterar los flujos y formas quimicas de N hacia la atmédsfera (asi
como la lixiviacion de N), afectando la dinamica local del C en el suelo y la
magnitud y forma quimica de los aportes atmosféricos de N al suelo a nivel
regional (Bouwman et al. 2002, Neff et al. 2002).

El analisis de los impactos del pastoreo sobre la PPNA y los contenidos
de C y N en las distintas fracciones de la materia organica del suelo, asi como la
comprension de los factores que los determinan, es importante para poder
estimar las consecuencias de la ganaderia a escala regional y disefiar
estrategias factibles para aumentar la productividad de los pastizales naturales y
el secuestro de C.

1.3. Objetivos y organizacion de la tesis

En esta tesis se examinan los controles regionales de las ganancias de C
y se analizan, desde una perspectiva biogeoquimica, los impactos del pastoreo
sobre los flujos y las variables de estado mas relevantes de los ciclos del Cy N
en los pastizales naturales del “Rio de la Plata”. En este sentido, el objetivo
general de la tesis es entender los controles regionales de los ciclos del C y del
N y el efecto de los cambios en el uso de la tierra (particularmente la ganaderia)
sobre ellos (Figura 1.1y 1.2).

La tesis esta organizada en cinco capitulos. Los objetivos especificos e
hipétesis por capitulo son:

Capitulo 1. Se realiza una introduccion general al problema de la tesis, se
describen los principales antecedentes y se plantean los objetivos de la
investigacion (este Capitulo).
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Capitulo 2. En el segundo capitulo se analizan los controles ambientales de la
PPNA a escala mensual en la regién utilizando sensores remotos.

Hipdtesis 2.1: La productividad primaria neta aérea (PPNA) a escala
mensual esta principalmente asociada a las variaciones en la radiacion
fotosinteticamente activa absorbida por la vegetacion verde (RFAA,).

Hipotesis 2.2: Es posible estimar las variaciones estacionales PPNA para
grandes regiones a partir de indices espectrales medidos por sensores
remotos a bordo de satélites.

Hipdtesis 2.3: Las variaciones estacionales del coeficiente de conversion
de la energia absorbida por la vegetacion verde en materia seca aérea
(sa), estan asociadas regionalmente a las variaciones en la temperatura y
la precipitacion.

Capitulo 3. En este capitulo se evaluan, utilizando un modelo de simulacion
biogeoquimico, las alteraciones producidas por la introduccion del ganado
domeéstico sobre los ciclos del C y N en la region (principalmente sobre la PPN y
la MOS) a distintas escalas temporales. Ademas se establece la posible
influencia del N como elemento rector de la dinamica del C. También se analizan
(mediante un analisis de sensibilidad del modelo), las interacciones del pastoreo
con el fuego, los cambios en la composicion de especies debidas a la seleccion
animal y las variaciones en la concentracion atmosférica de CO,. Las hipétesis
planteadas fueron:

Hipotesis 3.1: El pastoreo disminuye en el largo plazo las reservas de N
organico en el suelo debido a un aumento en las pérdidas de N del
ecosistema ocasionadas por las excreciones animales.

Hipdtesis 3.2: El pastoreo disminuye en el largo plazo las reservas de C
en el suelo principalmente debido a la menor disponibilidad de N que
limita la formacion de materia organica.

Hipdtesis 3.3: Los efectos biogeoquimicos del pastoreo en el corto y
mediano plazo son similares a los de largo plazo.

Hipdtesis 3.4: La historia del pastoreo y del fuego y su interaccion
determinan los impactos contemporaneos del pastoreo.

Hipdtesis 3.5: El pastoreo aumenta o disminuye la PPN, en el corto o en
el largo plazo, segun su efecto sobre la disponibilidad de N.

Capitulo 4. Mediante experimentos de campo se exploran las posibles
modificaciones de las reservas de C y N del suelo ocasionadas por la exclusién
de los herbivoros domésticos de zonas pastoreadas intensamente por largo
tiempo. También se analizan, a lo largo de un gradiente ambiental, los efectos
del pastoreo sobre otras variables, como el contenido de raices y érganos
subterraneos y densidad aparente y el pH del suelo. Los resultados obtenidos
permitieron evaluar una serie de hipotesis relacionadas con los mecanismos a
través de los cuales el pastoreo afecta los procesos biogeoquimicos.
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Hipotesis 4.1: La exclusion del pastoreo afectara las reservas de materia
organica (C y N) del suelo, principalmente en las fracciones jévenes de la
MOS y en menor medida en las fracciones mas viejas y recalcitrantes.

Hipotesis 4.2: La exclusion del pastoreo disminuira las pérdidas de Ny
por lo tanto aumenta su disponibilidad; consecuentemente, aumentara
retencion materia organica en los suelos.

Hipdtesis 4.3: La relacion C/N de la materia organica sera menor en
zonas clausuradas.

Hipdtesis 4.4: La disminucion de la cantidad de raices en zonas
clausuradas producira una disminucion de la materia organica,
principalmente en la fraccién joven.

Hipotesis 4.5: El efecto de la exclusion del pastoreo sobre las reservas de
MOS del suelo depende del balance entre los mecanismos propuestos en
las hipétesis 2 y 4.

Capitulo 5. Por ultimo, en este capitulo se discuten y sintetizan los principales
hallazgos de esta tesis y se relacionan con el conocimiento (regional y global)
existente y con experimentos actualmente en desarrollo. Se plantean también
futuras lineas de investigacion asi como los posibles usos de la informacion
generada en esta tesis.
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CAPITULO 2. Estimacién de las variaciones estacionales
de la productividad primaria neta aérea y la eficiencia en
el uso de la radiacién de pastizales templados mediante

sensores remotos

Basado de Pifieiro G., Oesterheld M. y Paruelo, J.M. 2006. Seasonal Variation in Aboveground
Production and Radiation-use Efficiency of Temperate rangelands Estimated through Remote
Sensing. Ecosystems, 9: 357-373.
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2.1. Introduccion

La productividad primara neta area (PPNA) varia estacionalmente, pero
estas variaciones son dificiles de medir debido a limitaciones metodologicas. Los
métodos tradicionales para estimar la PPNA estan basados en los cortes de
biomasa, son caros y presentan algunas complicaciones metodolégicas (Sala et
al. 1988a, Scurlock et al. 2002). Debido al tiempo y al esfuerzo requerido, las
estimaciones de la PPNA son espacial y temporalmente limitadas y, por lo tanto,
dudosamente extrapolables regionalmente. Ademas, en importante la seleccion
del método apropiado para estimar la PPNA segun el tipo de pastizal bajo
analisis, ya que los diferentes métodos disponibles para estimar la PPNA pueden
introducir variaciones de hasta 400% para un mismo conjunto de cortes de
biomasa (Scurlock et al. 2002). La informacion espectral obtenida por los
sensores a bordo de satélites tiene un gran potencial para estimar la PPNA en
tiempo real, a bajo costo y de forma espacialmente explicita para amplias
regiones. Sin embargo, la traduccion de los valores obtenidos por los sensores
remotos en datos de PPNA, es aun un gran desafi6 cientifico. Los intentos de
estimar la PPNA a escala anual a partir de indices espectrales han sido
numerosos y exitosos (Tucker et al. 1985, Box et al. 1989, Hunt 1994, Gamon et
al. 1995, Paruelo et al. 1997, Rassmusen 1998, Matsushita y Tamura 2002,
Smith et al. 2002, Wylie et al. 2002, Awaya et al. 2004, Paruelo et al. 2004), pero
existen muy pocos trabajos que intentan estimar la PPNA a escala estacional o
mensual (Bartlett et al. 1989, Nouvellon et al. 2000, Paruelo et al. 2000b).
Diversos indices espectrales han sido propuestos para estimar variables de la
vegetacion (Choudhury 1987, Baret y Guyot 1991, Ridao et al. 1998, Fensholt
2004), pero el indice verde normalizado (IVN) es el mas usado. El IVN integra
dos aspectos importantes de los tejidos fotosintéticos: su baja reflectancia en la
longitud de onda del rojo y su alta reflectancia en la longitud de onda del
infrarrojo. El IVN es calculado de la siguiente manera:

IVN = (IR-R)/(IR+R) (1)

donde R es la reflectancia en el rojo e IR es la reflectancia en el infrarrojo.

El'IVN ha sido relacionado directamente con la PPNA en diversos
ecosistemas (Goward et al. 1985, Tucker et al. 1985, Box et al. 1989, Prince
1991b, Paruelo et al. 1997, Paruelo et al. 2000b). Sin embargo, la relacion mas
consistente es con el indice de area foliar (IAF) y, consecuentemente, con la
fraccion de la radiacion fotosinteticamente activa absorbida por los tejidos verdes
(fRFAA,) (Baret y Guyot 1991, Sellers et al. 1992, Gamon et al. 1995, Asner
1998, Gower et al. 1999, Reeves et al. 2001, Nemani et al. 2003, Asner et al.
2004, Paruelo et al. 2004). Basandonos en la relacion entre IVN y fRFAA,, es
posible calcular a partir de datos satelitales la radiacion fotosinteticamente activa
absorbida por los tejidos verdes (RFAA,). Esto se hace multiplicando la fRFAA,
obtenida por los satélites, por la radiacion fotosinteticamente activa incidente
(RFA), obtenida de estaciones meteorolégicas terrestres. La productividad
primaria neta (PPN) puede ser calculada a partir del modelo de propuesto por
Monteith (1972):

PPN = ¢, [[RFAA] (2)

donde ¢, es el coeficiente de conversion de la energia absorbida en PPN (g de
biomasa/MJ) (Ruimy et al. 1999, Running et al. 2001). Esta ecuacién puede ser
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modificada para estimar la PPNA y por lo tanto ¢, puede ser definida como el
coeficiente de conversion de la energia absorbida en PPNA (Field et al., 1995).

El modelo tedrico propuesto por Monteith (1972) puede ser usado para
estimar las variaciones estacionales de la PPNA a partir de satélites si se
resuelven dos problemas: 1) la forma de la relacion entre el IVN y la fRFAA, vy
2) la variacion temporal de g,. La forma de la relacion entre el IVN y la fRFAA,
esta actualmente bajo discusion y pareceria variar entre biomas. Algunos
autores demostraron que el IVN satura a altos valores de la fRFAA,
(generalmente a valores de IAF superiores a 3) (Sellers et al. 1994) y por lo
tanto se espera una relacion no lineal entre ambas variables, mientras que otros
autores sostienen una relacion lineal (Choudhury 1987, Goward y Huemmrich
1992). Los modelos de transferencia radiativa muestran mecanisticamente los
factores condicionantes de la relacion entre el IVN y la fRFAA,, cuantificando los
efectos oOpticos del suelo, la estructura del canopeo, la geometria entre el sol y el
angulo de vision, el contenido de clorofila de las plantas, etc. Estos temas han
sido ampliamente discutidos en la literatura (Verhoef 1984, Baret y Guyot 1991,
Sellers et al. 1994, Myneni et al. 1997, Jacquemoud et al. 2000, Combal et al.
2002, Myneni et al. 2002). Sin embargo, mucho menor atencion se ha puesto en
estimar las variaciones temporales de ¢,, que probablemente tengan una mayor
influencia en la estimacion de la PPN a partir de sensores remotos (Nouvellon et
al. 2000). En este capitulo se usaron métodos empiricos para estimar la fRFAA,
a partir del IVN, usando tanto una relacion lineal como no lineal. La cuantificacion
de las variaciones estacionales de ¢, es probablemente mas relevante, ya que
ha sido demostrado que varia con la precipitacion, la disponibilidad de nutrientes
y la temperatura (Prince 1991a, Field et al. 1995, Gamon et al. 1995, Gower et
al. 1999, Nouvellon et al. 2000). A pesar de que la relacién entre g, y estos
factores ha sido reconocida, ¢, ha sido solo ocasionalmente cuantificada para
pastizales. (Nouvellon et al. (2000) estimaron las variaciones de ¢, en la estepa
de pastos cortos en Arizona. Estos autores subrayan la falta de informacién y la
importancia de estimar correctamente este coeficiente, particularmente en
ecosistemas limitados por agua y, sobre todo, cuando se realizan estimaciones
estacionales o mensuales de la PPNA (en vez de anuales).

A partir del modelo conceptual de Monteith, se desprende que la PPNA
puede o no estar directamente correlacionada con el IVN. Esto dependera de las
relaciones entre IVN, fRFAA,, RFA y g, Una fuerte correlacion (ya sea lineal o
no lineal) es esperable entre ambas variables si €,y RFA son constantes o
varian en menor proporcion que el IVN, a lo largo del rango de situaciones en las
cuales la PPNA es estimada a partir del IVN, o si ambas covarian con el IVN.
Estos patrones explican por qué el IVN es un buen estimador de la PPNA anual
a escalas globales o regionales (Goward et al. 1985, Tucker et al. 1985, Box et
al. 1989, Burke et al. 1991, Prince 1991b, Paruelo et al. 1997, Rassmusen 1998,
Potter et al. 1999, Seaquist et al. 2003). Las cambios estacionales de la RFA
(debidos a los variaciones en el largo del dia y el angulo solar) y de g, (debidos a
las variaciones de la temperatura, el contenido hidrico del suelo, la disponibilidad
de nutrientes y la fonologia de las plantas) complican la posibilidad de estimar la
PPNA solamente a partir de IVN a esta escala temporal (Bartlett et al. 1989,
Nouvellon et al. 2000). Calibraciones estacionales nos permitiran examinar los
controles ambientales de la PPNA y dilucidar su magnitud e importancia relativa
a lo largo del afio, principalmente al cuantificar los controles ambientales de «,.
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Los objetivos de este Capitulo son: (1) evaluar la relacion entre la PPNA y
el IVN a escala estacional, (2) estimar la variacion estacional del coeficiente de
conversion de la energia fotosinteticamente activa absorbida por a vegetacion
verde en biomasa vegetal aérea (g,) y (3) comprender los controles ambientales
de dichos cambios temporales. Para ello se usaron tres modelos diferentes que
relacionan la PPNA con el IVN obtenido de las imagenes tomadas por los
satélites NOAA/AVHRR. Los resultados obtenidos con estas imagenes fueron
comparados con los datos derivados del nuevo sensor MODIS, a bordo del
satélite TERRA de la NASA.

2.2. Materiales y métodos

2.2.1. Descripcion del sitio de estudio y de los datos tomados a campo

Se estudiaron dos pastizales situados en la porcion norte (Partido de
Magdalena) (35°20°S, 57°60°'W) y la porcion suroeste (Partido de Laprida)
(38°32°S, 61°55°W) de la provincia de Buenos Aires, comprendidas en la region
de la Pampa Inundable, en Argentina (Figura 2.1). La Pampa Inundable esta
cubierta principalmente por pastizales naturales y pasturas sembradas, ambas
bajo pastoreo. En los pastizales naturales codominan pastos C; y C, de los
géneros Stipa, Piptochaetium, Briza, Paspalum, y Botriochloa. Una descripcion
detallada de estos pastizales se encuentra en Perelman et al. (2001) y las
referencias citadas en ese trabajo. Las especies dominantes en las pasturas
implantadas son gramineas como Festuca arundinacea, Lolium multiflorum, y
agropiro (Agropyron elongatum or Elytrigia elongata), y leguminosas como
Trifolium repens, Medicago sativa y Lotus corniculatus. La precipitacion anual
varia entre 800-900 mm y la RFA entre 2600-2900 MJ/m?.afio. Las lluvias son
mas abundantes en verano, pero periodos cortos de sequia son muy frecuentes
debido a las altas tasas de evapotranspiracion de esta estacion. Las
temperaturas varian de 7-10 °C en el mes mas frio (Julio) a 20-22 °C en el mes
mas calido (Enero). Los Molisoles son los suelos predominantes y su produccion
esta usualmente limitada por inundacion y alcalinidad. LA PPNA de estos sitios
es aproximadamente de 6000-8500 (Kg de materia seca/ha.afo) (Sala et al.
1981, Doll y Deregibus 1986, Oesterheld y Ledn 1987, Rusch y Oesterheld 1997,
Paruelo et al. 2000b).

En la tesis se utilizaron datos publicados de PPNA medidos en cada sitio.
Para Magdalena, se utilizaron datos publicados por (Oesterheld y Ledn 1987),
(desde Noviembre de 1982 a Noviembre de 1983), de tres pasturas diferentes de
2,5y 13 afos de edad. La pastura de 13 afios fue considerada como un pastizal
natural basandonos en su composicion de especies (Leon y Oesterheld 1982,
Oesterheld y Ledn 1987). En el trabajo citado, la biomasa vegetal fue estimada a
partir de cortes en 10 parcelas distribuidas al azar de 0.4 m? y se separo la
biomasa verde de la seca. La broza fue colectada de las mismas parcelas y
todas las muestras fueron secadas en estufa y pesadas. La PPNA fue estimada
considerando los flujos de verde a seco en pie y de seco en pie a broza (por mas
detalles ver Sala et al. 1981 y Oesterheld y Le6n 1987). Las diferencias en la
biomasa cosechada entre parcelas fue baja, en promedio 4.7%, con un maximo
de 8.0% y un minimo de 2.8%. En Laprida se utilizaron datos de PPNA desde
1992 a 1995 informados por Paruelo et al. (2000b), para cinco pastizales que
abarcan la mayoria de la heterogeneidad de la regién. Ocho parcelas de 1 m?
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fueron seleccionadas al azar en cada potrero y su PPNA fue estimada mediante
cortes de biomasa a 3 cm de altura dentro de jaulas moviles para excluir el
pastoreo. Estos autores separaron a biomasa verde y seca, la secarony
pesaron. La broza no fue colectada en este estudio (ver Paruelo et al. 2000b) por
mas detalles).
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Figura 2.1. Mapa de la provincial de Buenos Aires, mostrando la Pampa Inundable y los
sitios de estudio en los partidos de Magdalena y Laprida.

2.2.2. Descripcién de la informacion satelital

Para este Capitulo se utilizé el IVN extraido de imagenes NOAA/AVHRR
de la serie 1982-2000 llamada Pathfinder-Land Data Set, producida por la NASA
en el afo 2000. Esta serie de imagenes de IVN tiene varias mejoras hechas por
la NASA, que corrigen los problemas detectados en afios anteriores (Goward et
al. 1991, Goward y Huemmrich 1992, Hanan et al. 1995, Hanan et al. 1997).
Estas correcciones incluyen, normalizacion para variaciones en el angulo solar
(ver comentarios en Goward y Huemmrich 1992, Roujean y Breon 1995) y
correcciones atmosféricas avanzadas que consideran la absorcion del ozono y
los efectos de dispersién de Rayleigh. Estos cambios han mejorado
notablemente la calidad de los productos derivados de las imagenes NOAA (por
una detallada descripcion de las correcciones ver
http://daac.gsfc.nasa.gov/CAMPAIGN_DOCS/FTP_SITE/readmes/pal.html).
Desafortunadamente, no se conté con informacion para realizar correcciones por
vapor atmosférico, ni contenidos de aerosoles. Sin embargo, algunos trabajos en
Bolivia muestran que las correcciones atmosféricas no tienen un efecto
importante en los datos de IVN derivados de los satélites NOAA (Moreau et al.
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2003), y otros muestran que estas correcciones tienen un efecto menor en el IVN
obtenido en zonas de pastizal Canadiense (Cihlar et al. 2004). La serie de datos
esta formada por compuestos decadicos, donde se extrae el maximo valor de los
datos diarios de IVN para un periodo de 10 dias (Holben 1986), lo cual minimiza
los efectos negativos de las nubes, con una resolucién espacial de 64 km? (Agbu
y James 1994). Los valores de IVN, son calculados a partir de la reflectancia de
los canales 1 (rojo, 580-680mm) y 2 (infrarojo, 725-1100mm) de los satélites
NOAA/AVHRR (por mayores detalles ver Agbu y James 1994, James y Kalluri
1994). Luego de extraer los valores decadicos de los pixeles, se calculé el
maximo valor mensual, para evitar desviaciones en el IVN causados por las
nubes y otros factores, no corregidos en el compuesto decadico.

Para el analisis se utilizé el IVN, uno de los indices espectrales mas
usados (Steven et al. 2003), a pesar de que se han propuesto otros indices que
podrian comportarse mejor en condiciones de suelo desnudo, o con canopeos
muy densos (IAF> 3 o 4, tipicos de bosques) (Asner et al. 2004, Haboudane et
al. 2004). Ambas situaciones no son comunes en los pastizales de estudio. Por
ejemplo la correlacion entre IVN y un nuevo indice llamado Enhanced
Vegetaction Index (EVI), ambos derivados del satélite MODIS, es mayor al 0.90
(n=22, p<0.01), considerando 22 pixeles de pastizales durante 4 afios.

2.2.3. Agregacion de los datos de IVN y PPNA

En este trabajo se relaciono a los valores de IVN con los de PPNA
adquiridos en el mismo periodo. Se tomaron los valores de IVN de los pixeles
incluidos dentro de dos “areas objetivo” (una en Laprida y la otra en Magdalena),
que fueron delineadas para evitar zonas agricolas. Segun las estadisticas
agropecuarias, una proporcion muy pequeia de el area objetivo de Magdalena
tenia agricultura durante los afios de estudio (1982/83 = 3.3% y 1983/84 = 2.1%),
y la mayoria del area estaba cubierta por pastizales naturales y pasturas
sembradas (http://www.sagpya.mecon.gov.ar). Por lo tanto, se defini6 el area
objetivo como los 8 pixeles NOAA que se superponian con los potreros en donde
se realizaron los cortes de biomasa. Por el contrario, en Laprida, el area agricola
era importante. Basandonos en mapas de uso del suelo generados por
Guerschman et al. (2003), a partir de imagenes LANDSAT TM, se seleccionaron
7 pixeles NOAA alrededor de los sitios de cortes que tuvieran menos del 10% de
agricultura. Los valores de IVN de los pixeles seleccionados fueron muy
similares (CV: 4% en Magdalena y 5% en Laprida), lo que muestra que las areas
objetivo son homogéneas a esta escala. Finalmente, se promediaron los valores
de IVN de los pixeles de cada area objetivo y se confecciond una serie de tiempo
de IVN mensual.

La serie de tiempo de PPNA fue construida a partir de promedios
ponderados de los datos de PPNA de cada sitio de corte, considerando la
proporcion de cada recurso forrajero en el area objetivo. Para Magdalena se
considero que el 50% del area objetivo estaba cubierta por pasturas (25% de 2
afios y 25% de 5 afos). Sobre la base de estas proporciones, se calculo el
promedio ponderado a partir de los datos de PPNA de Oesterheld y Ledn’s
(1987) y se generd una serie bimensual de PPNA para toda el area objetivo.
Para el analisis de Laprida, se utilizdé una aproximacion similar pero se
clasificaron a los cinco tipos de pasturas en tres categorias en base a su
productividad: pasturas de alta productividad, pasturas de baja productividad y
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pastizal natural. Utilizando la clasificacion de Guerschman et al., (2003), se
estimo la proporcidn de cada categoria en el area objetivo y se construyo una
serie de PPNA con el promedio ponderado. Posibles desviaciones en las
proporciones supuestas no alterarian los resultados de este trabajo, ya que la
productividad de los distintos recursos forrajeros fue muy similar.

2.2.4. Desarrollo del modelo y estimaciones de la PPNA y ¢,

Para cada sitio de forma independiente y para los dos sitios combinados,
se analizo la proporcién de la variacién estacional de la PPNA que estuvo
explicada por tres modelos de complejidad creciente (Figura 2.2). El primer
modelo (llamado aqui el modelo de IVN), consistié en una regresion entre PPNA-
IVN, mientras que el segundo y tercer modelo (el modelo de RFAA y el modelo
de Epsilon) se basaron en el modelo de Monteith’s (1972).

El modelo de IVN (Figura 2.2) postula que las variaciones estacionales de
la PPNA se pueden estimar a partir del IVN. Por lo tanto asume que la RFA, la
RFAA, y g, son constantes o covarian fuertemente con el IVN. Se gener6 un
modelo de regresion a partir de los datos de PPNA y de IVN de las series de
tiempo mencionadas anteriormente.

En el modelo de RFAA, (Figura 2.2), las variaciones estacionales de la
PPNA son estimadas a partir de la RFAA,. A diferencia del modelo de IVN, el
modelo de RFAA, mejoraria las estimaciones de la PPNA cuando el IVN y la
RFA estan desacoplados. Sin embargo, en este modelo, ¢, se asume constante
o correlacionada con la RFAA,. Este modelo fue generado a partir de la
regresion de valores observados de PPNA y valores de RFAA, estimados a partir
de la RFA y de la fRFAA,. La fRFAA, fue derivada del IVN mediante los 3
meétodos mencionados en la introduccion y detallados mas abajo.

En el modelo de Epsilon (Figura 2.2), los cambios estacionales de la
PPNA dependen de la dinamica de la RFAA, y de g,. Algunos autores relacionan
a la productividad primar bruta (PPB), con la RFAA, y &4, en vez de la PPN con la
RFAA, vy &y, ¥ por lo tanto incluyen los costos de respiracién en el lado derecho
de la ecuacion (Goetz et al. 1999, Liu et al. 2002, Matsushita y Tamura 2002,
Hazarika et al. 2005). Sin embargo, al relacionar la PPN o la PPNA con la
RFAA,, se han encontrado buenos resultados si necesidad de estimar la
respiracion (Potter et al. 1993, Paruelo et al. 1997, Gower et al. 1999, Ruimy et
al. 1999, Turner et al. 2002, Medlyn et al. 2003, Paruelo et al. 2004). La
separacion de los costos de respiracion representa una ventaja, principalmente
en los modelos que integran distintos biomas, ya que la respiracion cambia en
funcion de éstos. Sin embargo, dentro de un mismo bioma, los costos de
respiracion se mantienen aproximadamente constantes. Por estas dos razones,
se utilizé el modelo de PPNA donde los costos de respiracion estan incluidos en
€a (Running et al. 2001). Un punto critico de usar el modelo de Epsilon, es
estimar las variaciones estacionales de ¢,. Por ello, se analizaron los controles
climaticos de e, mediante regresiones multiples. ¢, fue calculado a partir del
cociente entre los valores de campo de la PPNA y los valores de RFAA,
estimados a partir del IVN y la RFA, como se detalla a continuacion. Los datos
de precipitacion fueron obtenidos de las estancias en las cuales se midié la
PPNA y la temperatura de estaciones cercanas (Colonia y Dolores).
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Figura 2.2. Representacion esquematica del proceso de calibracion seguido con cada
uno de los tres modelos utilizados para estimar la PPNA basados en sensores remotos y
datos climaticos. En el proceso de evaluacién, nuevos valores de PPNA y de ¢, fueron
generados utilizando parte de la serie de datos y sus predicciones fueron evaluadas
contra los restantes datos de PPNA, no utilizados en la generacion del modelo.
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Los datos de fRFAA, fueron estimados a partir del IVN usando 3
métodos correspondientes a sendas férmulas semiempiricas cominmente
usadas en la literatura: (1) una relacion lineal entre la fRFAA, y el IVN
(Choudhury 1987, Goward y Huemmrich 1992, Ruimy et al. 1994, Moreau et al.
2003)(que llamaremos en adelante el “método lineal”), (2) una relacién no lineal
entre fRFAA, y el IVN (Potter et al. 1993, Sellers et al. 1994, Paruelo et al. 1997)
(que llamaremos en adelante el “método no lineal”) y (3) el promedio de los dos
métodos anteriores (que llamaremos en adelante el “método combinado” (Los et
al. 2000). En el caso del método lineal, se calcul6 el percentil 98 de la serie de
tiempo de IVN, que fue de 0.70 y similar para ambos sitios de estudio. Se
consider6 que este valor maximo de IVN se corresponde con un 95% de la
fRFAA,, considerando la saturacion de la luz interceptada a altos niveles de IAF.
El IVN del suelo desnudo (fRFAA, = 0) fue establecido en 0.01. Con estos
valores se obtuvo la ecuacion: fRFAA, = (min (1.38 x IVN — 0.014), 0.95). En el
caso del método no lineal, se utilizé la ecuacion recomendada por Potter et al.
(1993), que establecié un maximo de IVN de 0.67 y un minimo de 0.004, donde
SRpax= 5.13 ¥y SRyin= 1.08. SR es el “simple ratio index” = (1+IVN)/(1-IVN) =
Rojo/Infrarojo. La ecuacion resultante es: fRFAA,= min {SR / (SRyax- SRmin) -
SRmin / (SRmax - SRmin) , 0.95}. Esta ecuacion establece una relacion no lineal
entre el IVN y la fRFAA,, y considera la comunmente descripta saturacion del
IVN a altos valores de IAF (>3) (Baret y Guyot 1991, Sellers et al. 1992, Los et
al. 2000, Asner et al. 2004).

2.2.5. Evaluacioén de los modelos

Para evaluar los tres modelos utilizando datos independientes, se
calcularon varios modelos de regresion utilizando parte de la serie de datos de
PPNA. Se utilizaron estos modelos para hacer predicciones que luego fueron
contrastadas con datos observados de PPNA, no utilizados en la generacion del
modelo. Debido a la escasa cantidad de datos, solo se realiz6 este
procedimiento para los datos de ambos sitios unidos. En cada caso 16 valores
fueron utilizados para generar los modelos y 5 para evaluarlos. Se repitio este
procedimiento cinco veces con combinaciones al azar de datos usados para
generar y evaluar el modelo (Manly 1997). Los andlisis estadisticos fueron
realizados en SAS 8.2, utilizando los procedimientos proc reg y proc rsquare.

Finalmente se evalu6 al modelo de Epsilon generado aplicandolo a una
nueva serie de dato compuesta por valores de PPNA medidos en la Estancia La
Carola (37°20°S, 61°30°W), cercana al sitio de Laprida, y datos de IVN tomados
por el sensor MODIS sobre dicha estancia. Comparadas con la serie de datos
NOAA/AVHRR, las imagenes MODIS poseen mejor comportamiento
radiométrico y geométrico y, debido a su caracteristica multiespectral, permiten
realizar correcciones atmosféricas completas que incrementan sustancialmente
la calidad (Myneni et al. 2002, Fensholt 2004, Running et al. 2004). Sin embargo,
este nuevo satélite ha estado funcionando solamente desde 2000, lo cual
restringe los andlisis de largo plazo. Para el periodo 2001-2002, se recopilaron
imagenes del sensor MODIS, con un tamafio de pixel de 250x250 metros de
lado. Al igual que para las imagenes NOAA, se estimé la fRFAA, a partir del IVN
utilizando una funcién no lineal generada a partir de valores maximos y minimos
de SR. El maximo valor de SR (SRnax= 10.77), fue derivado a partir del percentil
98 de pixeles MODIS con pastizales y el minimo SR (SRmi,= 1.54) a partir del
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percentil 5 de pixeles MODIS con suelo desnudo. La fRFAA, derivada de las
serie MODIS fue multiplicada por la RFA medida en una estacion cercana,
generando una serie temporal de valores de RFAA,. Las variaciones
estacionales de ¢, fueron calculadas dividiendo a la PPNA por la RFAA, y fueron
comparadas con los valores de ¢, estimados a partir de la ecuacion de regresion
multiple obtenida anteriormente con la serie de imagenes NOAA. Los datos de
precipitacién necesarios para calcular ¢, fueron obtenidos en la estancia La
Carola, mientras que los datos de temperatura fueron obtenidos de una estacion
meteoroldgica cercana. A su vez, se evalud la relacion entre las estimaciones de
PPNA medidas en La Carola y la PPNA estimada a traves de multiplicar la
RFAA, derivada de MODIS con ¢, estimado mediante la ecuacion de regresion
multiple generada con las imagenes NOAA/AVHRR.

2.3. Resultados

Los resultados del modelo de IVN fueron diferentes entre sitios. La PPNA
y el IVN estuvieron fuertemente correlacionados en Magdalena (r?=0.93, p<0.01,
n=6) (Figura 2.3). La relacién fue menor en Laprida (r*=0.65, p<0.01, n=15) o
cuando se analizaron en conjunto ambos sitios (?=0.68, p<0.01, n=21). Las
pendientes de las regresiones no difirieron significativamente entre sitios
(p=0.21), pero si las ordenadas al origen (p<0.05). En todos los casos los
modelos lineales entre PPNA y IVN ajustaron mejor que los exponenciales, pero
estos también tuvieron un buen ajuste (r*=0.90, 0.58 y 0.65 para Magdalena,
Laprida y ambos sitios unidos, respectivamente).
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Figura 2.3. Regresiones lineales entre PPNA e IVN (el modelo de IVN), para cada sitio y
para ambos sitios agrupados. Para Magdalena, PPNA = 1303IVN—622; r* = 0.93. Para
Laprida, PPNA = 667I1VN-295; r* = 0.65. Para ambos sitios agrupados, PPNA = 791IVN-
360; r* = 0.68. Todas las regresiones fueron significativas con p < 0.01.
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El modelo de RFAA, explicé una porcidon menor de la variabilidad
estacional de la PPNA que el modelo de IVN, a pesar de contar con una variable
adicional, la RFA (Figura 2.4). Al igual que en el modelo previo, Magdalena
presento un mayor r* que Laprida y ambos sitios juntos. A diferencia que en el
modelo previo, las funciones exponenciales se ajustaron mejor a los datos que
las lineales. Siempre que la fRFAA, fue calculada a partir del método no lineal,
la proporcion de la variacion de la PPNA explicada por la RFAA, fue mayor que
cuando fue calculada a partir del método lineal o el método combinado.
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Figura 2.4. Regresiones exponenciales entre la PPNA y la RFAA, (el modelo de RFAA)
para cada sitio y para ambos sitios agrupados. La RFAA, fue estimada a partir de
valores de fRFAA, y de RFA. La fRFAA, fue estimada del IVN utilizando el método no
lineal (a), el lineal (b) y el método combinado (c). Las ecuaciones de reg\resién estimadas
con el método no lineal fueron: para Magdalena PPNA = 8.50e *"3FA 2= 0.94: para
Laprida PPNA = 33.73e 006RFAA " 2=70 46; y para ambos sitios agrupados PPNA =
23.32e O'OOGGRFAAV, r’ = 0.55. Las ecuaciones de regresion estimadas con el método lineal
fueron;Apara Magdalena PPNA = 6.59¢e 0'012RFAAV, r’= 0.82; para Laprida PPNA = 31.81e
0.0042RFAAV (2= (0.37; y para ambos sitios agrupados PPNA = 20.96e *%%°RFAA 2= 0 46.
Las ecuaciones de regresion estimadas con el método combinado fueron: para
Magdalena PPNA = 7.26e “¥'2RFA% 2= 0.80; para Laprida PPNA = 32.42¢ 0 004RFANY (2
0.41; y para ambos sitios agrupados PPNA = 21.77e %R 2 = 0 51, Todas las
regresiones son significativas con p < 0.01.

Antes de describir los resultados del modelo de Epsilon, debemos
presentar la relacién entre g, con las variable climaticas, ya que estas son una
entrada para del modelo de Epsilon. Los valores estacionales de ¢, estimados a
partir de la PPNA y la RFAA,, variaron entre 0.2 y 1.2 g de biomasa/MJ. El rango
fue similar par los dos sitios (Figura 2.5). Los valores de ¢, fueron generalmente
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altos en invierno y menores en verano, pero periodos con altas precipitaciones o
sequias aumentaron o disminuyeron g,, respectivamente, en cualquier momento
del afio, como se observd en Magadalena (Figura 2.5). A valores relativamente
bajos de IVN, los valores estimados de ¢, a partir de la fRFAA, derivada del
método no lineal fueron mayores que los valores estimados a partir del método
lineal, ya que en este rango de IVN el primero predijo valores mas altos de
fRFAA, que el segundo. Sin embargo, a valores altos de IVN, ambos métodos
predijeron valores similares de fRFAA, y por lo tanto de ¢,. Como era esperado,
el método combinado produjo valores intermedios de ¢,. Las diferencias entre los
métodos fueron pequenas y produjeron una variacion en las estimaciones de ¢,
de solo un 9%.

a) Magdalena

0.8
1.2 4 ® NolLineal A Combinado + 0.7
= O Lineal X IVN X 1 o6
= 101 « %
3 X X X + 0.5
& 0.8 8
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Figura 2.5. Variaciones estacionales en el coeficiente de conversion de la energia (e,) ¥y
el IVN, en cada sitio estudiado, a) Magdalena y b) Laprida. ¢, fue calculado a partir de
PPNA/RFAAv, con la RFAAV estimada con el método no lineal (circulos llenos), con el
lineal (cuadrados vacios) o con el método combinado (triangulos vacios). Las cruces
muestran las variaciones del IVN en el segundo eje-y.

Una porcion importante de las variaciones de g, fue explicada por la
temperatura y la precipitacion, pero la importancia de cada variable vario entre
sitios (Tabla 2.1). Las precipitaciones (PP) estuvieron altamente correlacionadas
con g, en ambos sitios, pero las anomalias de la precipitacion, calculadas como
PPAN = (precipitacion mensual — precipitacion histérica mensual) / precipitacion
histérica mensual), explicaron mejor las variaciones estacionales de g, (Tabla
2.1). La temperatura no estuvo significativamente asociada a ¢, ni en Magdalena,
ni al combinar los datos de ambos sitios. En Laprida la asociacién entre ¢,
temperatura si fue significativa. Las estimaciones de g, mejoraron al utilizar un
modelo de regresion multiple que incluyo a la temperatura y a la precipitacion
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como variables independientes, tanto para Laprida como para los dos sitios
unidos, pero no para Magdalena. Considerando los dos sitios juntos, la
temperatura media minima mensual (TMIN) aumento la proporcién de la
varianza explicada por el modelo de 0.49 a 0.58 (promedio para los tres métodos
de estimar la fRFAA, del IVN) (Tabla 2.2). En Laprida el modelo de regresién
multiple que explicé la mayor variabilidad de ¢, incluyé a la precipitacién (PP) en
vez de a la PPAN, y la temperatura media maxima mensual (TMAX) en vez de la
TMIN (Tabla 2.2), a pesar de que la PPAN produjo un r* mayor en los modelos
simples (Tabla 2.1).

El modelo de Epsilon produjo consistentemente mayores r* que los otros
modelos, para cada sitio y para ambos sitios agrupados. El r? obtenido en la
calibracion de estos modelos varié para Magdalena entre 0.97 a 0.99
(dependiendo del método usado para calcular fRFAA, del IVN), para Laprida
entre 0.84 a 0.90 y para ambos sitios agrupados de 0.87 a 0.93. El método no
lineal para estimar la fRFAA,, siempre ajustdé mas a los datos, pero las
diferencias fueron pequenas. Los tres métodos produjeron estimaciones
similares de PPNA (en promedio +9%). Sin embargo, a altos valores de PPNA
las diferencias entre métodos fueron mayores (£19%).

Tabla 2.1. Modelos de regresion simple considerando a &, como variable
dependiente y a las variables climaticas como variables independientes.

r Pendiente y-intercepta
Variable |Nolin Lineal CM |Nolin Lineal CM Nolin Lineal CM
Magdalena (n=6)
PP 0.81 0.84 0.83 | 0.048 0.052 0.050 | -0.046 -0.072 -0.013
PPAN 0.85 0.89 0.88 | 0.37 0.34 0.36 0.40 0.32 0.36
Laprida (n=15)
PP 0.13 0.22 0.17 | 0.025 0.028 0.026 | 0.38 0.26 0.32
PPAN 0.47 045 047 | 0.26 0.21 0.24 0.56 0.45 0.50
TMED 0.30 0.21 0.26 | -0.030 -0.021 -0.025 | 1.01 0.77 0.89
TMAX 0.35 0.26 0.31 |-0.028 -0.020 -0.024 | 1.15 0.88 1.01
TMIN 0.23 NS 0.20 | -0.030 NS -0.025 | 0.83 NS 0.73
Ambos sitios (n=21)
PP 0.20 0.31 0.25| 0.029 0.033 0.031 0.31 0.19 0.25
PPAN 0.49 050 0.50 | 0.27 0.24 0.26 0.51 0.42 0.46

Los modelos son presentados de acuerdo al método considerado para estimar la fRFAA,: lineal, no lineal (No lin) y el modelo
combinado (CM). PP es las precipitacion mensual en cm, PPAN son las anomalias de la precipitacién, calculadas como PPAN
= (precipitacion mensual — precipitaciéon histérica mensual) / precipitacion histérica mensual. TMED es la temperatura media
mensual y TMAX es la temperatura media maxima mensual y TMIN es la temperatura media minima mensual, todas en °C. Se
muestran en la tabla solamente las variables que fueron significativas (p<0.10).
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Tabla 2.2. Modelos de regresion multiple considerando a &, como variable
dependiente y a las variables climaticas como variables independientes.

r Pendiente y-intercepta
Variable |Nolin Lineal CM |Nolin Lineal CM No lin Lineal CM
Laprida
PP 0.64 0.65 0.66 0.042°0.040 ~ 0.041 1.04 0.78 0.91
TMAX ’ ' ' -0.037 -0.029 -0.033 ' ' '
Ambos sitios

PPAN 0.28 0.25 0.26

0.61 0.55 0.59 0.82 0.63 0.72
TMED -0.020 -0.014 -0.017

Ver referencias en Tabla 2.1. Para Magdalena no existieron modelos de regresién multiple significativos. Se muestran en la
tabla solamente las variables que fueron significativas (p<0.10).

Las correlaciones entre IVN, RFA, RFAA, y &, en cada sitio ayudan a
comprender los resultados obtenidos con cada uno de los modelos. En
Magdalena, los tres modelos produjeron buenas estimaciones debido a que
todas las variables mencionadas estuvieron altamente correlacionadas (Tabla
2.3). Por el contrario, las correlaciones en Laprida y al agrupar ambos sitios
fueron débiles y por lo tanto los tres tipos de modelos arrojaron resultados
distintos. Es interesante sefalar que el sentido de las correlaciones entre la RFA
y la RFAA, con g,, vari6 entre sitios. Probablemente la reducida cantidad de
datos de PPNA disponibles para Magdalena sea responsable de estas
diferencias.

Tabla 2.3. Correlaciones cruzadas entre variables registradas en cada sitio de
estudio y para ambos sitios juntos.

Magdalena (n=6) Laprida (n=15) Ambos sitios (n=21)
IVN vs. RFA 0.69 0.54 0.56
IVN vs. g, 0.90a0.93 -0.02 2 0.24 0.24 a 0.46
RFA vs. g, 0.47 a0.48 -0.42 a-0.56 -0.15a-0.30
RFAA, vs. ¢, 0.64 a0.76 -0.30 a-0.39 -0.02a-0.10

En las correlaciones que incluyen a g, se muestra el rango de correlaciones obtenido a partir de los tres
métodos para estimar la fRFAA, del IVN.

La evaluacién de los modelos con datos independientes (solo realizada
para ambos sitios agrupados), mostré que el modelo de Epsilon generado
produjo las mejores estimaciones y las mas estables (Tabla 2.4). Para este
modelo, los coeficientes calculados a partir de los distintos subgrupos de datos
fueron muy similares (ver el Coeficiente de Variacion en Tabla 2.4), indicando
una relativamente alta estabilidad del modelo. EI modelo de IVN fue el que tuvo
los coeficientes menos estables. Al comparar las predicciones de los modelos
contra datos independientes de PPNA, el modelo de IVN y el de RFAA estimaron
con menor exactitud los valores observados (Figura 2.6). El modelo de RFAA
subestimé la PPAN a valores altos de la misma. El modelo de Epsilon fue el
unico que estimé con precision los dos valores extremadamente altos de PPNA
registrados en Magdalena. Estos dos valores extremos (ver Figura 2.6)
aumentaron el r? de la regresion entre los datos observados y los predichos por
el modelo de Epsilon, pero el r? se mantuvo alto y significativo al eliminar estos
valores (r*=0.57). En los otros modelos el r? bajo sustancialmente al eliminar
estos valores a 0.20 y 0.31.
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Tabla 2.4. Coeficientes de determinacion y parametros de los modelos de

regresion para estimar PPNA y &,, obtenidos con diferentes conjuntos de datos.
2

a b c
Modelo de IVN: PPNA =a +IVN.b
Subconjunto 1 0.67 -400 856
Subconjunto 2 0.74 -358 802
Subconjunto 3 0.52 -193 479
Subconjunto 4 0.67 -375 820
Subconjunto 5 0.74 -375 817
Media 0.67 -340.20 754.80
Int. de conf. +0.08 173.31 +136.25
Desvio 0.09 83.64 155.45
CV % 13 25 21
Modelo de RFAA: PPNA = a . exp™"" ¥
Subconjunto 1 0.48 21.5 0.0061
Subconjunto 2 0.39 242 0.0056
Subconjunto 3 0.32 28.9 0.0041
Subconjunto 4 0.49 20.3 0.0063
Subconjunto 5 0.49 18.9 0.0066
Media 0.43 22.76 0.006
Int. de conf. +0.07 +3.46 +0.001
Desvio 0.08 3.95 0.001
CV % 18 17 17
Modelo de Epsilon: ¢, =a + PPAN . b+ TMED . ¢
Subconjunto 1 0.73 0.69 0.29 -0.014
Subconjunto 2 0.67 0.74 0.27 -0.016
Subconjunto 3 0.60 0.74 0.24 -0.018
Subconjunto 4 0.59 0.76 0.29 -0.018
Subconjunto 5 0.60 0.63 0.28 -0.012
Media 0.64 0.71 0.27 -0.02
Int. de conf. +0.05 +0.05 +0.02 +0.002
Desvio 0.06 0.05 0.02 0.003
CV % 9 7 8 17

Los conjuntos de datos fueron generados mediante extracciones al azar de 5 datos de las serie (para ambos
sitios agrupados). Para el modelo de Epsilon y el de RFAA, la fRFAA, fue obtenida a partir del IVN mediante el

modelo no lineal. Todos los modelos son significativos con p<0.05.
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Figura 2.6. Relacién entre la PPNA observada y simulada mediante los tres modelos
usados en el trabajo, (a) el modelo de IVN, (b) el modelo de RFAA y (c) el modelo de
Epsilon. La PPNA simulada fue calculada a partir de las ecuaciones presentadas en la
Tabla 2.4, a partir de datos no incluidos en la generacion del modelo (datos
independientes). Se muestran solo los datos para ambos sitios agrupados. Para los
modelos de RFAA y Epsilon, la fRFAA, fue obtenida a partir del IVN mediante el modelo
no lineal.

Las variaciones estacionales de ¢, derivadas de las ecuaciones
presentadas en la Tabla 2.4 correlacionaron bien con las estimaciones de ¢,
derivadas de la PPNA y de la RFAA, derivada de MODIS, obtenidas en la
estancia La Carola. (r=0.74, n=11, p<0.01; Figura 2.7), a pesar de las diferentes
resoluciones espaciales de ambas imagenes. Los patrones estacionales de las
estimaciones de ¢, medidas en La Carola, fueron similares a las medidas en
Magdalena y Laprida, con valores altos hacia finales de inverno, principios de
primavera y valores minimos en verano. Correlaciones bajas entre PPNA y ¢,
son claramente visibles en el grafico de la Figura 2.7 (r<0.2, n=11, p>0.72). Las
estimaciones de PPNA calculadas a partir de la RFAA,, derivada del sensor
MODIS y ¢, estimada a con las ecuaciones de la Tabla 2.4 (generadas con las
imagenes NOAA/AVHRR), fueron similares con las mediciones de PPNA
realizadas en La Carola (Figura 2.7; r’=0.90, n=11, p<0.01).

250
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Figura 2.7. Variaciones estacionales de la PPNA y de g, simuladas y observadas en la
estancia La Carola. La PPNA observada fue medida en el campo mediante cortes
sucesivos de biomasa. La PPNA estimada fue calculada en base al modelo de Epsilon,
utilizando datos de IVN de las imagenes MODIS, valores de RFA diarios de una estacion
meteoroldgica cercana y valores de g, calculados a partir de precipitacion y temperatura
mensual usando las ecuaciones generadas en la Tabal 4. ¢, observado fue estimado a
partir del cociente entre la PPNA y la RFAA,, esta Ultima derivada de las imagenes
MODIS. El ¢, simulada fue estimada utilizando la ecuacién generada con las imagenes
NOAA/AVHRR presentada en la Tabla 2.4.

2.4. Discusion

Nuestros resultados muestran que con satélites de baja resolucion
espacial como los NOAA 8x8 km, es posible estimar las variaciones
estacionales de la PPNA en forma precisa, pero la seleccion del modelo a utilizar
en una region determinada requiere de ciertas consideraciones. La posibilidad de
usar modelos de regresion simples basados en el IVN depende del nivel de
correlacion entre IVN, RFA y ¢,. En el caso de Magdalena, como el IVN estuvo
estacionalmente correlacionado con la RFA y ¢, (Tabla 2.3), un modelo simple
que relaciona la PPNA y el IVN fue suficiente para estimar la dinamica de la
PPNA (r’=0.93, Figura 2.3). Fisiolégicamente, esto significa que el area foliar
verde y la interceptacion de radiacion (similar a la absorcion, RFAA,) variaron de
manera conjunta con el coeficiente de eficiencia en el uso de la radiacion (g,).
Sin embargo, esta condicidon no es siempre verdadera en pastizales perennes,
como lo demuestran los datos de Laprida. En este sitio, el IVN no estuvo
correlacionado con g, y fue necesario utilizar un modelo mas mecanistico (el
modelo de Epsilon), para mejorar las estimaciones de la PPNA. Debido a que el
IVN estuvo correlacionado con la RFA en ambos sitios (Tabla 2.3), el modelo de
RFAA no mejoré las estimaciones de PPNA en nuestro trabajo. Adicionalmente,
para cada sitio y para ambos sitios unidos, las regresiones lineales entre la
PPNA y la RFAA,, explicaron una menor proporcién de la variacion que las
regresiones utilizando solamente el IVN. Resultados similares fueron
encontrados por Rassmusen (1998), que también obtuvo estimaciones de la
PPNA mas consistentes utilizando IVN que RFAA,, en Senegal.

Debido a la falta de mediciones directas de la fRFAA,, existe cierta
incertidumbre sobre si la inclusidon de ¢, introduce variaciones reales en la
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eficiencia del uso de la radiacion (hipétesis 1), o si por el contrario esta
contrarrestando la limitada sensibilidad del IVN a altos valores de fRFAA,
(hipdtesis 2). Dos evidencias soportan a la primera hipétesis. Primero, la misma
ecuacion es utilizada para calcular g, a lo largo de todo el gradiente de PPNA, y
estas estimaciones de g, mejoraron las estimaciones de la PPNA no solo a
valores altos de la PPNA (donde habria saturacién de la relacion IVN-fRFAA,),
sino en todo el gradiente (Figura 2.6). Si la segunda hipétesis fuera verdadera,
entonces el modelo de Epsilon no habria mejorado las estimaciones de la PPNA
o de g, a bajos valores de fRFAA, o PPNA. Segundo, el modelo de Epsilon,
mejoro las estimaciones de la PPNA no solamente con el método lineal, sino
tamben con el método no lineal, el cual considera la saturacién del IVN.

El modelo de Epsilon no solo estimé mejor la PPNA (Figura 2.6), sino que
también mostré una importante ventaja frente a los otros modelos: puede ser
utilizado con datos obtenidos con otro sensor, siempre y cuando la relacién entre
la fRFAA, y el IVN sean establecidas para cada sensor. Esto representa una
importante ventaja debido a que la fRFAA, es mas facil de medir que 5 0 la
PPNA. La fortaleza de este modelo es que la descripcion de la dinamica de ¢,
esta basada en informacion climatica. Por lo tanto, buenas estimaciones de ¢,
permitiran utilizar informacion derivada de varios sensores para estimar la PPNA
por largos periodos, por ejemplo al unir las series de la fRFAA, derivadas de los
sensores NOAA y MODIS (Running et al. 2004). Las estimaciones de g, no
fueron influidas por la distinta resolucién espacial de los sensores,
probablemente debido a que una gran proporcién del area registrada con las
imagenes NOAA presentaba recursos forrajeros similares a los medidos en la
estancia La Carola. En lugares con parches heterogéneos de vegetacion, es
posible que g, varié entre imagenes de distinta resolucién espacial. Finalmente,
si se considera que el sensor MODIS tiene un comportamiento radiométrico muy
superior a NOAA (Fensholt 2004), nuestros resultados sugieren que los posibles
errores en esta Ultima serie (debidos a sus escasas correcciones atmosféricas y
su baja performance radiométrica) no impactarian seriamente su capacidad de
estimar variaciones de PPNA.

Los resultados de este Capitulo también aportaron estimaciones
independientes de g, y mostraron claramente la relacion de este coeficiente con
las variaciones climaticas, lo cual mejora substancialmente nuestro
conocimiento acerca de aspectos clave del funcionamiento de los pastizales
(Bartlett et al. 1989, Prince 1991a, Gamon et al. 1995, Churkina y Running 1998,
Gower et al. 1999, Nouvellon et al. 2000). Los valores promedio anuales de ¢,
(0.42 y 0.52 g de materia seca/MJ, para los métodos lineales y no lineales,
respectivamente), caen dentro del rango de estimaciones realizadas por otros
autores para los biomas de pastizal. Por ejemplo, (Paruelo et al. 1997),
estimaron g, para un amplio rango de pastizales a lo largo de los EEUU. Estos
autores estimaron valores de ¢, de 0.23 g de carbono/MJ, que equivale
aproximadamente a 0.48 g de materia seca /MJ. A su vez, (Ruimy et al. 1994)
realizaron una extensa revision bibliografica, encontrando solamente tres
estimaciones de g, para pastizales templados, con una media relativamente alta
de 0.84 g de materia seca/MJ. Field et al. (1995), compararon valores de ¢
generados con diferentes modelos de productividad a escala de bioma (el
modelo CASA y el modelo Miami NPP/GCM APAR). Considerando una relacion
de particion subterraneo/aéreo de 1.3 y un coeficiente de conversion de carbono
en biomasa de 2.22 (Ajtay et al. 1979), estos modelos producen estimaciones de
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eade 0.26 y 0.45 g de materia seca /MJ, respectivamente. Las estimaciones de ¢,
fueron similares entre pastizales de Sudamérica y Norteamérica. Es necesario
realizar mas estudios para poder cuantificar las diferencias y las similitudes entre
ambas regiones, en cuanto a los controles climaticos y bidticos sobre las
variaciones estacionales de ¢,. Adicionalmente, mediciones de la fRFAA, y de
la PPNA en el campo son sumamente importantes para disminuir las
incertidumbres en la estimacién de g,. Proximamente sera posible estimar
directamente las variaciones de g,, a partir de sensores hiperespectrales (Gamon
et al. 1992, Smith et al. 2002, Asner et al. 2004), pero la disponibilidad de estos
sensores en la actualidad sigue siendo limitada y restringida a observaciones
puntuales o locales.

Las relaciones entre g, y el clima encontradas en este capitulo proveen
evidencias empiricas importantes para describir las variaciones de la PPNA a
partir de los sensores remotos. Nuestros resultados muestran que la
precipitacion fue el principal control de ¢, a lo largo del afio, mientras que la
temperatura jugé un papel secundario, probablemente porque estuvo
correlacionada con la RFA. Diversos autores han desarrollado modelos tedricos
para estimar el ¢, a partir de variables climaticas y edaficas (Potter et al. 1993,
Ruimy et al. 1994, Field et al. 1995, Goetz et al. 1999, Seaquist et al. 2003), pero
ninguno de ellos ha evaluado estos modelos contra mediciones de campo a
escala estacional. En estos estudios la precipitacion estuvo relacionada
positivamente con el g,, en coincidencia con nuestro trabajo. Estos autores
supusieron en sus articulos una respuesta de tipo 0ptima del ¢, a la temperatura.
Sin embargo, en nuestro trabajo lo modelos cuadraticos no tuvieron un mejor
ajuste que los modelos lineales al relacionar al g, con la temperatura. Es
interesante notar que mientras en Magdalena la temperatura no estuvo
relacionada con el g, en Laprida y para ambos sitios juntos, aumentos en la
temperatura redujeron la eficiencia en el uso de la radiacion (Tabla 2.1). Estos
resultados podrian estar explicados por los elevados valores de RFA registrados
en los meses con altas temperaturas. La alta correlacion entre la temperatura y
la RFA (mas de 89% en estos sitios) en los ecosistemas naturales, torna dificil el
estudio por separado de sus efectos sobre el g,.

El tipo de método empirico seleccionado para estimar a la fRFAA, a
partir de indices espectrales tuvo un efecto pequefio sobre las estimaciones de
la RFAA, y por lo tanto sobre las estimaciones de ¢, y de la PPNA. Nuestros
resultados indican que el método no lineal para estimar la fRFAA, obtuvo mayor
exactitud en las estimaciones de la PPNA, pero las diferencias detectadas entre
métodos fueron pequenas. Desafortunadamente, no se contdé con mediciones de
la fRFAA, para verificar si el método no lineal realiza mejores estimaciones de
esta variable, lo cual indicaria que corrige la saturacion del IVN a altos valores de
fRFAA, o de IAF (Baret y Guyot 1991, Goward y Huemmrich 1992, Sellers et al.
1994, Haboudane et al. 2004). La estimacioén precisa de las variaciones de g, en
funcién de la precipitacion fue mas importante para estimar correctamente la
PPNA que el método de estimar la fRFAA,. Estos ultimos resultaron en
diferencias del 9% en las estimaciones de la PPNA con un maximo de 19%,
mientras que g, produjo variaciones del 27% en la PPNA con un maximo de
165% (comparar las estimaciones con el modelo de RFAA contra las del modelo
de Epsilon en la Figura 2.6).
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Las estimaciones de la fRFAA, a partir del IVN pueden ser mejoradas a
partir de modelos de transferencia radiativa, que consideran las condiciones de
la vegetacion y las propiedades opticas del suelo (Baret y Guyot 1991, Goward y
Huemmrich 1992, Sellers et al. 1994, Roujean y Breon 1995, Hanan et al. 1997,
Asner 1998). Sin embargo, estos modelos no estan exentos de complicaciones
matematicas (Combal et al. 2002), y en ciertos casos han sobreestimado los
valores medidos de fRFAA, (Le Roux et al. 1997, Fensholt et al. 2004). Si bien
este método mejora las estimaciones de la fRFAA,, tiene serias limitaciones
practicas para ser aplicado sobre extensas regiones y por lo tanto dificultaria la
aplicacion de nuestros modelos de estimacion de la PPNA a escala regional (por
ejemplo, es necesario medir en el campo el angulo de inclinacion foliar, los
contenidos de clorofila, etc.., lo cual es virtualmente imposible en pastizales
naturales que contienen cerca de 100 especies por mz). En un futuro cercano los
modelos de transferencia radiativa podran ser mas aplicables debido a los
nuevos sensores remotos que pueden estimar algunas de las variables que
caracterizan la estructura del canopeo (Bicheron y Leroy 1999, Chen et al. 2003).
Por el momento, las relaciones casi lineales entre los indices de vegetacion y la
fRFAA, son las mas usadas y han sido ampliamente documentadas (Bartlett et
al. 1989, Sellers et al. 1994, Gamon et al. 1995, Le Roux et al. 1997, Gower et al.
1999, Myneni et al. 2002, Turner et al. 2002, Wylie et al. 2002). En los pastizales
esta relaciéon es mas afectada por la reflectancia del suelo, mientras que en los
bosques influye mas la estructura del canopeo (Roujean y Breon 1995, Asner
1998). Los pastizales estudiados en este trabajo presentan una cobertura
vegetal cercana al 100%, por lo cual es esperable que la interferencia del suelo
sea minima.

Los modelos que estiman la PPNA basados en indices espectrales
mejoran nuestra comprension de la dinamica de la produccién de forraje y abren
la posibilidad de seguir en tiempo real los recursos forrajeros a bajos costos y
sobre areas extensas. Las asociaciones de productores podran utilizar las
estimaciones de PPNA como datos de entrada de sus propios modelos de
balance forrajero y mejorar asi la utilizacion y la planificacion forrajera. La
descripcidn de las variaciones entre y dentro de afios de la PPNA y g,, mejorara
nuestro conocimiento del intercambio de carbono y energia, dos factores
importantes para entender los efectos del cambio global en estos biomas (Field
et al. 1995, Churkina y Running 1998, Bondeau et al. 1999, Gower et al. 1999,
Potter et al. 1999). Nuestros resultados podran ser usados como datos de
entrada en los modelos que estiman la PPN a escala global, como CASA (Field
et al. 1995) y Biome-BGC (Nemani et al. 2003), lo cual a su vez permitira mejorar
las estimaciones estacionales de g, actualmente incluidas en estos modelos.
Estos resultados sugieren que g, de los pastizales perennes es mas variable a
nivel estacional de lo que se habia supuesto anteriormente en estos modelos.

2.5. Conclusiones

-Los satélites de baja resolucion espacial pueden ser usados para estimar con
precision las variaciones estacionales de la PPNA. Dependiendo de la estructura
de correlaciones entre las variables involucradas (IVN, RFAA, y &,), estas
estimaciones pueden ser realizadas basadas solamente en el IVN o requeriran
de estimaciones de ¢,, que a su vez requieren la estimacion de la RFAA.,.
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-Las variaciones estacionales de ¢, pueden ser estimadas a partir de variables
meteoroldgicas obtenidas en estaciones cercanas. Las estimaciones de g,
pueden ser combinadas con valores de la RFAA, derivadas de diferentes
sensores satelitales, para estimar las PPNA.

-Las estimaciones de la PPNA fueron mas sensibles a las variaciones de ¢, que
a los diferentes métodos utilizados para estimar la fRFAA,. Por lo tanto,
mayores esfuerzos deberan concentrarse en detectar los factores ambientales
que determinan las variaciones estacionales de ¢, que en determinar la forma
exacta de la relacion entre el IVN y la fRFAA.,.
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CAPITULO 3. Cuatro siglos de pastoreo con herbivoros
domésticos en el sur de Sudamérica: su impacto sobre
los ciclos del carbono y nitrégeno

Basado en: Pifieiro Gervasio, José Maria Paruelo and Martin Oesterheld. 2006. Potential long-term
impacts of livestock introduction on carbon and nitrogen cycling in grasslands of Southern South
America. Global Change Biology, 12: 1267-1284.
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3.1. Introduccion

Los pastizales son uno de los biomas mas modificados por el hombre, ya
que la mayor parte de ellos ha sido reemplazado por cultivos o esta sujeto a
pastoreo por ganado. Este bioma ocupa casi el 50% de la superficie de tierra
(Menke y Bradford 1992) y soporta actualmente presiones de pastoreo diez
veces superior a las que experimentaron antes de la introduccion de los
herbivoros domésticos (Oesterheld et al. 1992). Los efectos del pastoreo sobre
los ecosistemas son complejos y afectan su estructura y funcionamiento.
Estructuralmente, el pastoreo altera la diversidad vegetal y de los organismos del
suelo (Milchunas, 1993; Bardgett y Wardle 2003) y el tamafio de los reservorios
de C y nutrientes (Milchunas et al. 1988, Milchunas y Lauenroth 1989).
Funcionalmente, el pastoreo altera el intercambio de materia y energia (por
ejemplo: la productividad, las pérdidas de nutrientes y la evapotranspiracion)
(Milchunas y Lauenroth 1993, Oesterheld et al. 1999) y el ciclado de nutrientes
(por ejemplo: el mineralizacion, la nitrificacion y la absorcion de N por las
plantas) (McNaughton et al. 1997, Le Roux et al. 2003).

Las respuestas de los ecosistemas al pastoreo tienen constantes de
tiempo variables, desde minutos hasta siglos (Brown y Allen 1989). Los efectos a
corto plazo (dentro de una estacion de crecimiento) se asocian principalmente a
las respuestas fisioldgicas de las plantas y se han estudiado ampliamente
(Ferraro y Oesterheld 2002). Los impactos de mediano plazo, de afios a
décadas, normalmente se asocian a las respuestas ecoldgicas (por ejemplo:
cambios en la composicion de las especies o en los ciclos biogeoquimicos) y se
han evaluado a menudo comparando areas clausuras y pastoreadas adyacentes
(Milchunas y Lauenroth 1993, Chaneton y Lavado 1996, Altesor et al. 1998). Los
efectos a largo plazo, desde siglos hasta milenios, pueden involucrar cambios
importantes en las propiedades del suelo y en los ciclos biogeoquimicos
regionales. Estos cambios sdélo pueden estudiarse mediante analisis paleo-
ecolégicos o mediante modelos de simulacion y, por lo tanto, son menos
conocidos y a menudo errébneamente estimados a partir de la informacién de
mediano y corto plazo (Hyvonen et al. 1998).

El carbono organico del suelo (COS) y la productividad primaria neta
(PPN), dos atributos importantes del ciclo de C y del flujo de la energia en
pastizales, son profundamente alterados por el pastoreo en el largo plazo. La
PPN es determinante del COS vy, reciprocamente, el COS puede afectar a la
PPN en el largo plazo a través de su influencia en las reservas de nutrientes
(Jenkinson et al. 1999). Los suelos de pastizales pueden almacenar mas de 100
toneladas de C por hectarea en los primeros 30 cm. de suelo. Estas reservas
son una manera eficaz para el secuestro de C, debido a las formas recalcitrantes
de sus compuestos organicos (Lal 2004b). La asignacion de recursos entre los
organos aéreos y subterraneos y la distribucion vertical de la biomasa
subterranea son los determinantes principales de distribucién de COS en el perfil
del suelo (Jobbagy y Jackson 2000). El pastoreo altera la asignacion de recursos
entre los oOrganos aéreos y subterraneos y la distribucion de raices en
profundidad (Doll y Deregibus 1986, McNaughton et al. 1998, Pucheta et al.
2004) y puede aumentar o disminuir el COS (Milchunas y Lauenroth 1993,
Lavado et al. 1995, Chaneton y Lavado 1996, Bertol et al. 1998, Conant y
Paustian 2002). Los efectos del pastoreo sobre la PPN o la productividad
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primaria neta aérea (PPNA) son, en general, negativos (Milchunas y Lauenroth
1993, Oesterheld et al. 1999), aunque varios estudios muestran efectos positivos
(Frank y McNaughton 1993, Altesor et al. 2005).

El pastoreo altera el ciclo del N en los ecosistemas y estos cambios
pueden restringir la acumulacion de C en el suelo. Las emisiones y la lixiviacion
de nitrégeno ocasionadas por el ganado, principalmente desde los parches de
orina, han sido ampliamente documentadas (Whitehead y Raistrick 1993, Frank y
Zhang 1997), pero raramente se han analizado sus consecuencias en el largo
plazo sobre las reservas de C y N del ecosistema. Las emisiones de nitrégeno
desde las heces y orina son principalmente en forma de NH; (esencialmente de
la orina) y s6lo un poco en forma de N,O y NO, (Zheng et al. 2002). Por lo tanto,
el pastoreo puede alterar la magnitud de los flujos de N a la atmdsfera y también
cambiar las proporciones de las formas quimicas liberadas. Las mayores
pérdidas de N pueden limitar la acumulacién de C en los suelos porque la
relacion C/N de la materia organica del suelo en pastizales no cambia
rapidamente (sobre todo en los reservorios mas recalcitrantes y estables);
precisamente la falta de C o N podria limitar la formacién de la materia organica
y aumentar las pérdidas del otro elemento (Neff et al. 2002). La dinamica del
carbono esta entonces fuertemente ligada a la del N.

El impacto de los herbivoros sobre los ecosistemas puede modificarse
debido a otros factores actuantes. Por ejemplo, el régimen de fuego, las
deposiciones antropogénicas de N, el cambio del clima, la concentracion
atmosférica de CO, y los cambios en las especies pueden afectar las respuestas
de los ecosistemas al pastoreo (Oesterheld et al. 1999, Allard et al. 2003, Throop
et al. 2004). Algunos de estos factores estan asociados al pastoreo (por ejemplo,
los cambios en las especies y el régimen de fuego), mientras otros son
independientes y resultan de las actividades humanas (por ejemplo, la
concentracion atmosférica de CO,, el aumento de la temperatura o las
deposiciones de N). La valoracion de la influencia de estos factores sobre la
dinamica del pastoreo a largo plazo es un punto critico para entender los
impactos de los herbivoros en los ecosistemas.

El objetivo de este Capitulo fue evaluar, usando CENTURY (Parton et al.,
1987), un modelo de simulacién biogeoquimico, el impacto de los herbivoros
domeésticos desde su introduccion por los colonizadores europeos en once sitios
distribuidos a lo largo del gradiente ambiental principal de los Pastizales del Rio
de la Plata, en el sur de Sudamérica. Los objetivos especificos fueron: (1) ajustar
los parametros internos del modelo en base a informacion bibliografica y luego
evaluar sus predicciones para la region; (2) analizar los cambios ocurridos en los
ciclos del C y del N después de la introduccion de los herbivoros domésticos; (3)
explorar los mecanismos por los que el pastoreo puede afectar el ciclo del C y
del N en el ecosistema; (4) comparar los efectos de mediano plazo con aquellos
de largo plazo, y finalmente (5) realizar un analisis de sensibilidad del modelo
incluyendo cambios en la composicion de la especies vegetales, el régimen de
fuego y la concentracion atmosférica de COs,.
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3.2. Materiales y métodos

3.2.1. Descripcion e historia del sitio de estudio

Los Pastizales del Rio de la Plata (PRP) ocupan un area superior a las 70
millones de hectareas en América del Sur, abarcando todo el Uruguay, el centro-
este de Argentina y el sur de Brasil (Figura 3.1) (Soriano 1992). La ganaderia es
una de las principales actividades en la regién y tiene diversas implicancias
sociales y culturales (Soriano 1992). La precipitaciéon media anual varia entre
600 mm en el SW y 1600 mm en el NE, mientras que la temperatura media anual
varia entre 10°C a 20 °C en el mismo gradiente (Soriano 1992). Los pastizales
cubren actualmente mas de la mitad de la regién, mientras que el resto se
encuentra bajo cultivos (Hall et al. 1992). Una pequefia porcion de los PRP se ha
forestado con especies exoticas como Eucaliptos y Pinos (INDEC 1988, MGAP
1999). Durante los ultimos 10.000 afios, los suelos de la region se desarrollaron
bajo vegetacion de pradera (Hall et al. 1992, Soriano 1992), con ausencia de
arboles en las subregiones de las Pampas y con arboles presentes solamente en
las areas riberefias o en las sierras rocosas, en la subregiones de los Campos
(Figura 3.1)(Soriano 1992). Los primeros colonos europeos introdujeron los
herbivoros domésticos (bovinos, equinos y ovinos) a mediados del siglo XVI,
pero su densidad se incremento significativamente a partir del afio 1600 (Soriano
1992). El incremento de los herbivoros domésticos alcanzé su maximo cerca del
afno 1900 (cuando toda la regidn se cerco con alambrados) y se mantuvo estable
en altas cargas hasta el presente (aproximadamente entre 178 a 302 kg.ha™),
consumiendo de 30 a 60% de la PPNA anual (Oesterheld et al. 1998).
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Figura 3.1. Mapa de los pastizales del Rio de la Plata y sus subregiones: la pampa
ondulada (A), la pampa interior (B) con dos subdivisiones, la pampa austral (C), la
pampa deprimida (D), la pampa mesopotamica (E), los campos del sur (F) y los
campos del norte (G) (Soriano, 1992). Los triangulos muestran los sitios de estudio
simulados con CENTURY.

3.2.2. Descripcion del modelo

El modelo de simulacion utilizado en la tesis fue la version 5.3 de
CENTURY (Parton et al., 1987, www.nrel.colostate.edu/projects/century5), un
modelo biogeoquimico mecanistico ampliamente usado en diversas regiones del
mundo. El analisis fue realizado para once sitios distribuidos a lo largo de los
PRP (Figura 3.1). El modelo opera para una variedad de usos de tierra
(pastizales, cultivos, bosques y sabanas) y simula la dinamica del C, N, agua,
fésforo y azufre (Parton et al. 1993, Parton y Rasmussen 1994). La materia
organica del suelo (MOS) es dividida en tres fracciones: activa, lenta y pasiva,
con una velocidad de ciclado de entre 1-5, 20-40 y 100-1000 afios,
respectivamente. El modelo simula la actividad microbiana en superficie y la
broza es dividida en dos fracciones, una que contiene los componentes
estructurales y la otra los metabdlicos (Parton et al. 1987). Los flujos de C al
suelo son controlados por variables ambientales (temperatura, agua y textura) y
por la relacion lignina/N y C/N. La produccion aérea y la subterranea son
controladas por el agua, los nutrientes y el sombreado. CENTURY puede simular
eventos episddicos como el fuego, las fertilizaciones, el pastoreo, el laboreo o el
riego. En esta tesis no simulamos limitaciones por fosforo o azufre. La
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informacion necesaria para correr el modelo se obtuvo de las agencias
nacionales y de la literatura (ver el Apéndice 1 por detalles).

3.2.3. Ajuste del modelo y descripcion de las simulaciones

3.2.3.1. Asignacion de valores a los parametros y evaluacion del
modelo

Para la asignacion de valores a los parametros del modelo utilizamos
datos publicados y datos locales inéditos, dejando los valores predefinidos por el
modelo en el caso de que no existiera informacion local (ver Apéndice 1 por mas
detalles y referencias). La evaluacion de CENTURY se realizé por medio de una
comparacion entre los valores simulados por el modelo, luego de su
parameterizacién, contra valores observados de carbono organico del suelo
(COS) y de productividad primaria neta aérea (PPNA) no utilizados en el
proceso del parameterizacion (Tabla 3.1). Debido a que los experimentos locales
y regionales sugieren que varios anos de agricultura disminuyen el carbono del
suelo en un 20 a 30% (Burke et al. 1989, Andriulo et al. 1999, Fabrizzi et al.
2003), los valores de COS de los sitios con historia agricola fueron corregidos
aumentando sus valores actuales en un 25% (Tabla 3.1). Se encontraron datos
de PPNA para solo 7 sitios, pero que incluian generalmente varios afios de
mediciones (Tabla 3.1). Debido a los escasos datos de PPNA disponibles,
también se realizo una comparacién de los valores simulados por CENTURY con
datos de PPNA obtenidos con modelos empiricos que relacionan la PPNA de
pastizales con la precipitacion (Sala et al. 1988b, McNaughton et al. 1993). Las
comparaciones fueron realizadas relacionando los valores observados con los
predichos por el modelo y comparando la significancia de la pendiente y la
ordenada en origen con la recta 1:1 (H,: pendiente =1, ordenada en origen =
H,)(Pifieiro et al. enviado). Los desvios totales entre las predicciones y los
valores observados fueron separados en distintas fuentes de variacion, por
medio de los Coeficientes de Desigualdad Parciales de Theil (U) (Smith y Rose
1995, Paruelo et al. 1998, Pifeiro et al. enviado).



Tabla 3.1. Descripcion de los sitios de estudio.

Caodigo Ta Tr Sa Co Ca Pe Ph Do Ty Pi As
Estacion - Tacuarembo Treintay Salto Colonia Canelones Pergamino Pehuajo Dolores Tres Pigué H. Ascasubi
meteorolégica tres Arroyos
Latitud -32.11 -33.08 -31.25 -34.37 -34.62 -33.91 -35.85 -36.21 -38.38 -37.6 -39.33
Longitud -55.29 -53.8 -57.87 -57.66 -56.3 -60.35 -61.9 -57.44 -60.29 -62.4 -62.55
TMA' (°C) 17.3 16.8 18.5 16.7 16.5 16.3 15.8 15.2 14.5 13.8 15.1
PMA' (mm) 1403 1323 1268 1115 1087 965 945 915 809 793 464
PMAa.,-us..2 (mm) 959 1323 760 775 902 917 945 915 650 793 464
RAD" (MJ.m?. afio™) 7264 6917 7537 6625 7318 6223 5548 6369 5293 5366 6698
PPNA?® (g.m™ aiio™) 400 389 422 602 840 399 240
cos*(g.m? 3408 5908 11040 3961 6353 4284 6826 4142 5980 4978 1373
COS’ Est. (g.m?) 3408 7877 11040 5281 8471 8000 9101 4142 7973 6637 1831
%C4/%C3° 100/0 75125 50/50 75125 75125 50/50 50/50 75/25 75125 75/25 0/100

. 7 Hapludoles  Argialboles Hapludoles Hapludoles Argiudoles  Argiudoles Hapludoles Argiudoles Argpdoles Argpdoles Natrargides
Tipo de suelo . A - - > 2 ] . tipicos tipicos .

tipicos tipicos liticos tipicos tipicos tipicos tapto argicos acuicos tipicos
someros someros
Uso Actual® Ganaderia Agricultura Ganaderia Gangderla / Lecheria Agricultura Agrlculturfa / Ganaderia Agrmgltura Agrlcgltura Agrlcultur:a /
(arroz) Agricultura Ganaderia (c. invierno) (c. invierno) Ganaderia

" Temperatura media anual, precipitacion media anual y radiacion media anual, provistas por INIA (www.inia.org.uy) y por INTA (www.inta.gov.ar).
2 Precipitacion media anual menos escurrimiento y drenaje profundo, estimado como el balance entre la pp diaria y el contenido de agua del suelo menos la evapotranspiracion.

® Productividad primaria neta aérea informada por Olmos (1994) en Ta; Berreta (1998) en Sa; Formoso (1994) en Co; Altesor, et al. (2005) en Ca; Oesterheld y Ledn (1987) en Pg, Sala et al.

51981) y Semmartin y Oesterheld (2001) en Do; Distel y Fernandez (1986) en As.

Contenidos de carbono organico del suelo en los primeros 20 cm, relevados por el MGAP (1979), INTA-SAGYP (1990), alrededor del afio 1970.

® Contenidos de carbono organico del suelo estimados para antes de la introduccion de la agricultura (25 % de reduccion). Ver el texto por detalles.
® Composicion de las especies expresado como % de C, y Cs, estimado de Paruelo et al. (1998), Perelman et al. (2001).
" Tipos de suelos dominantes, reportados por el MGAP (1979), INTA-SAGYP (1990).
8 Uso actual de la tierra reportado por INDEC (1988), MGAP (1994).



3.2.3.2. Patrones generales de los efectos a largo plazo del pastoreo
sobre la estructura y el funcionamiento de los ecosistemas

Simulamos 8000 afios de pastoreo por herbivoros nativos seguidos por
370 afos de pastoreo por herbivoros domésticos. A esta simulacién me referiré
de ahora en adelante como la "simulacion base". Los primeros 8000 afios
simulados sirvieron para estabilizar las reservas de materia organica del suelo
(MOS) en cada sitio y fueron utilizadas como referencia para contrastar los
efectos del los siguientes 370 afios. La simulacion base tenia los siguientes
supuestos (ver Apéndice 1 por mas detalles):

i. la estructura y la composicién de la vegetacion se mantuvo constante
durante todo el periodo de la simulacion

ii. se simularon cargas bajas de herbivoros nativos durante los 8000 afios
de estabilizacion y herbivoros domésticos en densidades crecientes
desde 1600 hasta 1970

iii. no se simularon efectos directos de corto plazo del pastoreo sobre la
PPNA o la particion tallo/raiz (el pastoreo afecté estas variables mediante
otros mecanismos como se discute en el Apéndice 1)

iv. se considero la deposicion de N atmosférico constante a través del
tiempo, pero variable entre los sitios y en relacién directa con la
precipitacion anual

v. se considerd que el 70% de N consumido por los herbivoros retorna al
suelo como orina y heces

vi. el C respirado por los herbivoros domésticos se estimé en base a la
digestibilidad de la biomasa consumida, que varié segun la proporcién de
especies C4/C; de cada sitio (ver Apéndice 1 por mas detalles)

vii. la concentracién atmosférica de CO, se mantuvo constante en 300 ppm

viii. no se simularon eventos de fuego antes o después de la introduccion de
los herbivoros domésticos

ix. el clima se mantuvo constante durante toda la simulacion en los valores
promedio de los ultimos 60 afios

A partir de la simulacion base realizamos diversos andlisis de los efectos
del pastoreo con herbivoros domésticos sobre los distintos flujos y reservorios de
C y N del ecosistema, por medio de comparaciones entre los valores de los
parametros del ecosistema alcanzados antes de la introduccion del ganado (afio
1600) y 370 afios después (afio 1970). Un calculo importante que se realiz6 fue
la estimacion del grado de apertura del ciclo de N, que refleja la importancia de
las entradas de N al ecosistema con respecto al reciclaje interno o a las reservas
de este elemento. La apertura del ciclo del N se estimé por medio de dos
aproximaciones distintas: a) dividiendo la magnitud de las entradas (o salidas) de
N por la cantidad almacenada en el ecosistema (Austin y Vitousek 1998),0 b)
dividiendo las entradas de N al ecosistema por el flujo interno de N en el mismo.
Este ultimo caso evita considerar la gran cantidad de N almacenado en formas
recalcitrantes de la materia organica que no esta facilmente disponible para las
plantas, pero se requiere la seleccion de una variable representativa del ciclo del
N en el ecosistema. La mineralizacion bruta mas la excrecién de N en la orina
fue considerada un buen indicador del ciclado de N, ya que entre ambos
comprenden todo el N que esta facilmente disponible para las plantas y el
crecimiento microbiano. A su vez, también se relacionaron los cambios
producidos por el pastoreo doméstico sobre el COS y la PPN con la temperatura
media, la radiacion solar, la precipitacién, la textura de los suelos, los valores de
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COS y ANPP previos a la introduccion de ganado y el % de consumo a lo largo
del gradiente ambiental estudiado.

3.2.3.3. Mecanismos de los efectos del pastoreo

Se realiz6 un experimento de simulacion factorial para explorar los
mecanismos mediante los cuales el pastoreo afecta el funcionamiento y la
estructura de los ecosistemas. Se modifico la cantidad de C respirado por el
ganado y la proporcion de N que retorna en la orina y heces, para simular un
retorno total de C o N al suelo después de haber sido consumidos por los
herbivoros. De esta manera se evalu6 el efecto relativo en el ecosistema de
suprimir las pérdidas de C y N, por separado o juntas, asociadas al ganado. Los
tratamientos considerados fueron la eliminacion de las pérdidas de C de los
herbivoros (C-off) o de N (N-off) y de ambas CyN (CN-off), los cuales se
contrastaron con los resultados obtenidos en la simulacion base. Aunque, estas
simulaciones no se corresponden con situaciones reales, son una valiosa
herramienta para explorar los mecanismos a través de los cuales el pastoreo
afecta el funcionamiento ecosistémico.

3.2.3.4. Efectos del pastoreo de mediano vs. de largo plazo

Se realiz6 un nuevo conjunto de simulaciones para estudiar los efectos
del pastoreo en el mediano plazo (20 afos). Se generd una situacion de
equilibrio del sistema bajo herbivoros nativos (igual al periodo de estabilizacion
de la simulacion base) y luego se simulo la introduccién de ganado en
proporciones similares a las actuales. Estas simulaciones reflejan los efectos del
pastoreo con altas cargas sobre los ciclos de C y del N en la escala de tiempo
mas comunmente analizada en los experimentos de campo que comparan
regimenes contrastantes de pastoreo (por ejemplo, situaciones pareadas de
clausura y pastoreo).

3.2.3.5. Analisis de sensibilidad

Se realiz6 un analisis de sensibilidad para evaluar algunos de los
supuestos generales usados en la simulacién base (la estructura y composicion
de las especies, el régimen de fuego y la concentracion atmosférica de CO.,).
Basados en informacién de la literatura (ver Apéndice 1 por mas detalles) se
realizaron tres nuevos conjuntos de simulaciones para evaluar estos supuestos
y comparamos sus resultados con la simulacion base. Primero, se aumenté
durante el periodo de estabilizacion, la proporcion de especies C; informadas en
cada sitio en un 25% (excepto en H. Ascasubi, sitio que ya tenia 100% de
especies de C3) y luego a partir del afio 1600 se simulo la composicion de
especies en sus proporciones actuales (que se detallan en la Tabla 3.1).
Segundo, se asumié que los PRP evolucionaron bajo un intenso régimen de
fuego durante la fase de estabilizacion del suelo (Pillar y Quadros 1997)
(Apéndice 1) y luego se establecieron tres escenarios posibles de fuego
inmediatamente después de la introduccion de los herbivoros domésticos. En el
primer escenario (Fuego 1), el fuego se mantuvo a altas frecuencias (cada 8
afos) e intensidades, en el segundo escenario (Fuego 2), la intensidad de fuego
disminuy6 gradualmente mientras se mantuvo la frecuencia constante y en el
tercer escenario (Fuego 3), se suprimieron los fuegos. Tercero, se simul6 un
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aumento gradual de la concentracion de CO, atmosférica de 280 ppm en 1800 a
370 ppm en el 2000 (Apéndice 1).

3.3. Resultados

3.3.1. Asignacion de valores a los parametros y evaluacion del modelo.

El modelo reprodujo aceptablemente los contenidos regionales de
carbono organico del suelo (COS) (Figura 3.2a), pero estimé pobremente la
productividad primaria neta aérea (PPNA)(Figure 3.2b). La regresion entre los
valores modelados y los valores predichos de COS presenté un alto r? y su
pendiente y ordenada en origen no difirieron de 1 y 0, respectivamente (Tabla
3.2). Sin embargo, los coeficientes de Theil indicaron que 40% de la variacién no
explicada por el modelo se debid a las desviaciones en la ordenada en origen
(ver Usesgo €n Tabla 3.2), sugiriendo que CENTURY sobrestimé el COS
ligeramente. La falta de datos del campo de PPNA restringié la comparacién
entre los valores modelados y los observados a sélo 7 sitios. CENTURY
sobrestimo los valores de PPNA en la mayoria de los sitios. El grafico de valores
observados vs. predichos mostré una baja variacion en los valores estimados por
CENTURY, estando la mayoria de las estimaciones cerca de 350 g de C.m?.afio”
' (Figura 3.2b). Por el contrario, las estimaciones de CENTURY fueron similares
a las obtenidas con otros modelos empiricos y datos de precipitacion y suelo
locales (para Sala et al. 1988b, ver Figura 3.2c; para McNaughton et al. 1993,
n=11, r* = 0.75, p <0.01). Sin embargo, CENTURY también sobrestimé la PPNA
en ralacion a estos modelos y casi el 70% de la variacion no explicada fue
debido al sesgo entre modelos (ver Figura 3.2c y Tabla 3.2 para el modelo de
Sala).

3.3.2. Patrones generales de los efectos de largo plazo del pastoreo sobre
la estructura y el funcionamiento de los ecosistemas

Después de 370 afios de pastoreo, los herbivoros domésticos redujeron
el tamano de las reservas de C y la PPN en todos los sitios. Las reducciones
mas grandes tuvieron lugar en el COS lento (Figura 3.3a). Las reducciones
relativas de C organico total fueron de 15% a 30% entre los distintos sitios. Las
reducciones absolutas variaron entre 15 y 40 toneladas de C por hectarea. La
PPN (la ganancia de C del ecosistema) disminuy6 después de 370 afios de
pastoreo, pero también la respiracion total del ecosistema (salidas de C). La
respiracion total del ecosistema disminuyo a pesar de los aumentos en la
respiracion de los herbivoros debido a la importante disminucién en la
respiracion de la MOS y la broza (Figura 3.3b). En sintesis, tanto las entradas de
C al ecosistema como las salidas disminuyeron después de la introduccion del
ganado y se encontraban por el afio 1970 nuevamente en equilibrio (entradas =
salidas). Sin embargo, circulaba mucho menos C (24.6%) y energia por el
ecosistema en relacion a los valores previos a la introduccién del ganado (afio
1600).

El pastoreo también redujo las reservas de N. Al igual que para el C, las
reducciones mas grandes ocurrieron en la MOS lenta (Figura 3.4a). Las
reducciones relativas de N organico total en el ecosistema fueron similares entre
los distintos sitios y variaron entre 12% y 28%. Las reducciones absolutas fueron
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importantes, con un maximo de 1.8 toneladas de N por la hectarea en Pergamino
(25% del volumen total de N) y ocurrieron principalmente en el suelo, como en el
caso de C. Tanto la proporcién como la magnitud de los cambios ocasionados
por el pastoreo en el N organico del suelo (NOS) estuvieron correlacionados con
las reducciones en el COS (r>0.93, el n=11, p <0.01).

12000

@ Figura 3.2. Relacion entre los valores
10000 { vy =1.08x - 1385 de carbono organico del suelo (COS) o
R?=0.86 de productividad primaria neta aérea
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Tabla 3.2. Relacion entre las predicciones de CENTURY y los valores observados
y otras estimaciones independientes de PPNA y COS.

COoSs PPNA PPNA

observado observada Sala

Valores de p
Ho, a=0 0.259 0.887 0.892
Ho b=1 0.592 0.592 0.377
Coeficientes de Desigualdad Parciales de Theil

Usesgo 0.37 0.38 0.69
Upendiente 0.02 0.04 0.03
Uerror 0.61 0.58 0.28

Se muestran los valores de p par las prueba de hipétesis (a=0, b=1) de la regresién de los valores observados
y los predichos y su desvio de la linea 1:1. Ademas se muestran los Coeficientes de Desigualdad Parciales de
Theil (U), que indican la proporcién de la variancia total que es explicada por la pendiente, la ordenada en
origen y el error. COS observado hace referencia a la relacion entre el carbono organico del suelo simulado
por el modelo y el observado en la bibliografia. PPNA observada hace referencia a la relacién entre la
productividad primaria neta aérea simulada por el modelo y la observada en la bibliografia y PPNA Sala hace
referencia a la relacion entre la PPNA simulada por el modelo y la estimada con la ecuacion de Sala et al
(1988).
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Figura 3.3. Variaciones en los contenidos (a) y en los flujos (b) de carbono del
ecosistema luego de 370 afios de pastoreo con herbivoros domésticos, para cada
sitio de estudio (ver tabla 3.1 por descripciones de los sitios). Las diferencias fueron
calculadas restando los valores simulados en el afio 1970 menos los del afio 1600.
La respiracion del suelo incluye todo el C respirado al descomponerse la materia
organica del suelo y la broza.

Las reducciones del NOS estuvieron asociadas con los cambios en las
salidas totales de N del ecosistema y con cambios en las fuentes de origen de
las emisiones de N. Después de 370 afios de pastoreo doméstico, las salidas de
N eran todavia mayores que las entradas (1.1 vs. 0.72 g de N.m?.afio™,
respectivamente), sugiriendo que el ciclo de N no habria alcanzado aun un
equilibrio (Figura 3.4b). Las fuentes de origen de las emisiones de N cambiaron
drasticamente entre 1600 y 1970. Las salidas derivadas de los herbivoros
aumentaron de 0.041 g.m™.afo” (6% de las emisiones totales) a 0.71 g.m?.afio
(63% de las emisiones totales), mientras que las emisiones del suelo y la
vegetacion se redujeron de 0.67 g.m?.afio” (94% de las emisiones totales) a
0.38 g.m™.afio™ (sélo 37% de las emisiones totales) (promedio para todos los
sitios, las variaciones en los flujos para cada sitio en Figura se detallan 3.4b).

1
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Figura 3.4. Variaciones en los contenidos (a) y en los flujos de salida (b) de nitrégeno
del ecosistema luego de 370 afos de pastoreo con herbivoros domésticos, en cada
sitio de estudio (ver tabla 3.1 por descripciones de los sitios). Las diferencias fueron
calculadas restando los valores simulados en el afio 1970 menos los del afio 1600.
Las entradas de N al ecosistema fueron consideradas constantes en las
simulaciones. Las salidas de N desde la “Veg+suelo” incluyen todas las emisiones
de N del suelo y de la vegetacion: la desnitrificacion y nitrificacion, asi como las
pérdidas de N por lixiviacion y las ocurridas durante la senescencia de las hojas. Las
salidas de N de los herbivoros incluyen las emisiones por volatilizacion o lixiviacion
de los parches de orina y heces.

El consumo, la excrecidn, la respiracion y las emisiones N por parte de
los herbivoros aumentaron inmediatamente después de la introduccion del
ganado y permanecieron en valores altos, aumentando la apertura del ciclo de N
(Figura 3.5). Una porcion mayor de la PPN fue respirada por los herbivoros
domésticos (aumentando desde 0.8% a 16% luego de 370 afios de pastoreo),
reduciendo la disponibilidad de C para la biota del suelo y por ende
disminuyendo la respiracién del suelo en un 35%. Esta desviacion del ciclo del C
produjo una reduccién de la cantidad de C que ingreso al suelo y podria haber
provocado las disminuciones del COS del suelo. Sin embargo, como mostramos
mas adelante, la dinamica de N fue la principal condicionante que provoco las
reducciones de COS simuladas. La excrecion de N por los herbivoros aumento
luego de la introduccion del ganado, pero los flujos de N desde la planta al suelo
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y la mineralizacion bruta del N disminuyeron en mayor magnitud (Figura 3.5). Por
consiguiente, los herbivoros redujeron la velocidad de circulacion del N y la
absorcion de N por las plantas en todos los sitios. Aunque el reciclado de N
(medido a partir de los g de N.m?.afio”" que son reciclados en el ecosistema
anualmente) fue reducido por el pastoreo, la tasa de ciclado de los diferentes
compartimentos de la materia organica del suelo no vari6 significativamente
(COS activo =1.77 y 1.76 anos, COS lento =27.6 y 27.9 afios y COS pasivo =
1235 y 1226 anos, promedio para todos los sitios, antes y después del pastoreo
con ganado respectivamente). Asi, las reducciones en el reciclado de N
estuvieron ocasionadas por los descensos en los contenidos de NOS, en lugar
de una menor tasa de descomposicion por unidad de NOS. La reduccion del
reciclado de N por parte de los herbivoros volvié al ecosistema mas dependiente
en las fuentes externas de N, que son principalmente las entradas anuales por
deposicion atmosférica. Como Odum (1969) propuso, los disturbios (en nuestro
caso la introduccion de los herbivoros domésticos) aumentan la apertura de los
ciclos biogeoquimicos, particularmente del N. El pastoreo aumento la apertura
del ciclo de N medida como la relacion entre las entradas de N/ las reservas de
N del ecosistema, pasando de 0.14 a 0.18%. Ademas, si caracterizamos la
apertura del ciclo del N utilizando como indicador al cociente de las entradas de
N/flujo de N en el ecosistema, los cambios fueron aun mayores, de 1.7 a 2.7%
(la mineralizacion bruta de N + la excrecion de N en la orina vario de 41.2 g.m’
%.afio”’ a 26.6 g.m™.afo™”). Ambas estimaciones sugieren que la deposicién
atmosférica de N se volvié gradualmente mas importante en el balance de N de
estos ecosistemas pastoreados.

Tabla 3.3. Contenidos de Cy N (g.m'z) y la relacion C/N en diferentes
compartimentos del ecosistema, antes (afo 1600) y después de la introduccion de
los herbivoros domésticos (afio 1970)*.

Carbono Nitrogeno C/N
Variable 1600 1970 1600 1970 1600 1970 Diferencia
Veg. aérea viva 126 70 4 2 33.2 38.4 5.1
Veg. subterranea viva 1003 802 15 11 65.0 72.2 7.2
Total vegetacion viva 1129 872 19 13 58.7 67.4 8.7
Muerto en pie 189 74 3 1 56.3 66.0 9.8
Broza y M.org en superficie 485 277 10 5 50.4 55.5 5.1
Total no suelo 1804 1223 32 19 56.0 64.2 8.2
Suelo F. activa 701 516 25 17 28.2 31.0 2.8
Suelo F. lenta 5429 3697 168 107 323 34.6 22
Suelo F. pasiva 3951 3754 273 254 14.5 14.8 0.3
Total del suelo 10082 7967 465 377 21.7 211 -0.5
Total del ecosistema 11886 9190 498 396 23.9 23.2 -0.7

*Valores promedio para todos los sitios.

La introduccion del ganado aumenté la relacién C/N de todos los
compartimentos del ecosistema, sugiriendo que el N limitd mas la acumulacion
de la materia organica que el C (Tabla 3.3). A su vez, cambié la proporcion de la
MOS activa, lenta y pasiva. La proporcion relativa de la fraccion lenta en el total
de COS disminuy6 de 54 a 46%, mientras la contribucion de la fraccion pasiva
aumenté de 39 a 47%. Es importante mencionar que los cambios en las
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relaciones C/N y en el tamafio de las fracciones de la MOS, produjeron un
resultado no intuitivo: mientras la relacion C/N de todos los reservorios del
ecosistema aumentd después del pastoreo, la relacion C/N del total del suelo y la
del ecosistema disminuy6 (Tabla 3.3). Este resultado paraddjico es debido a la
variaciéon en la proporcion de cada reservorio y sus causas matematicas e
importancia para el modelado de los ecosistemas e interpretacién de datos
publicados de la relacién C/N de la MOS han sido desarrolladas en profundidad
en el Apéndice 2.

Emisiones total es de N:
0.718? 1.08
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8897 679
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Figura 3.5. Flujos de carbono y nitrégeno en el ecosistema antes y después de 370
afios de pastoreo por herbivoros domésticos (g.m'z.aﬁo'1). Los valores son el
promedio de todos los sitios de estudio. Los numeros representan los valores de los
flujos antes de la introduccion del ganado (a la izquierda de la flechas) y después de
la introduccién (valores a la derecha de la flechas). Los valores en cursiva
representan los flujos de N y los normales los flujos de carbono. Los tamafios de los
compartimentos se muestran en la Tabla 3.3. Dentro de las emisiones de N de los
herbivoros se incluyen también las extracciones de animales para consumo.

Regionalmente, la magnitud de las reducciones en el COS y en la PPN
luego de la introduccién de los herbivoros domésticos estuvieron marginalmente
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correlacionadas (r=0.49 p=0.12, N=11) y su variacion entre sitios fue explicada
por diferentes factores. Los sitios con mayores contenidos de limo en el suelo y
elevadas precipitaciones sufrieron las mayores reducciones en el COS, mientras
que los suelos con altos contenidos de arena tuvieron las menores (Tabla 3.4).
Los cambios en la PPN sélo estuvieron asociados con los niveles de PPN
actuales y los previos al pastoreo. Los cambios mas negativos en la PPN
ocurrieron en los sitios con mayor PPN (Tabla 3.4).

Tabla 3.4. Correlacion entre distintos atributos del sitio y los cambios ocurridos
en el carbono organico del suelo (COS) y la productividad primaria neta (PPN)
luego de la introduccion de los herbivoros.

Variable Cambio en COS Variable Cambio en PPN
%Limo -0.76* PPN 1600 -0.85*
PMA adj.1 -0.60* PPN 1970 -0.64*
%Arena +0.54* COS 1600 -0.31 ns
COS 1600 ? -0.37 ns TAM -0.28 ns
TMA' -0.30 ns %Limo -0.25ns
PPN 1600 2 -0.29 ns %Arena +0.23 ns

"Wer tabla 3.1 por definiciones.
2PPN (0 COS) 1600 (o 1970) representa el valor de la variable simulado por CENTURY en ese afio.
Se muestran los coeficientes de correlacion (r) y su significancia para los 6 atributos con mayor r.

3.3.3. Mecanismos de los efectos del pastoreo

Las simulaciones en las cuales suprimimos la respiracion de los
herbivoros (C-off), las pérdidas de N de los herbivoros (N-off) o ambas (CN-off),
mostraron que tanto la reduccioén de C como del N luego de 370 afos de
pastoreo estuvieron mayormente ocasionadas por las mayores pérdidas de N
promovidas por el ganado. Cuando las emisiones de N de los herbivoros
(volatilizacion vy lixiviacion desde parches de orina y heces) fueron anuladas (N-
off), las reservas de N aumentaron después de 370 afos de pastoreo (Tabla 3.
5A), en contraste con las disminuciones registradas en la simulacion basica. En
total el N aumenté 17.3 g de N.m™, que representé un aumento del 3.3% (en
promedio para todos los sitios). Los aumentos mas grandes en el contenido de N
ocurrieron en el suelo (4.4%, Tabla 3.5A). Las reservas totales de C no
aumentaron bajo este escenario, pero las reducciones en las reservas de C del
ecosistema fueron notablemente mas bajas o estuvieron ausentes. El efecto de
anular las salidas de carbono de los herbivoros domésticos (respiracion), tuvo un
impacto mucho menor en el almacenamiento de C que la eliminacion de las
emisiones de N ocasionadas el ganado (ver el escenario C-off en Tabla 3.5A).
Sélo cuando la respiracion por herbivoros y las emisiones de N de los herbivoros
fueron anuladas en el modelo (CN-off), el pastoreo aumento las reservas de C y
N. Aligual que para las reservas de C del ecosistema, las pérdidas de N
promovidas por el ganado ocasionaron reducciones en las ganancias de C
(PPN) y el flujo de C a través del ecosistema. La productividad y el flujo de C
estan limitados por la disponibilidad de N en estos ecosistemas, debido a que los
valores mas positivos de cambio de C (que simbolizan efectos positivos del
pastoreo en los flujos de C) se obtuvieron en el escenario N-off (Tabla 3.5B).
Bajo este escenario, la PPN anual aumenté 71 g de C.m™, un aumento
importante comparado con la reduccién ocurrida luego de 370 afios de pastoreo
domeéstico en la simulacién basica (-219 g de C.m™). El consumo y las
excreciones de C y N de los herbivoros aumentaron notablemente después de la
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introduccion del ganado en todos los escenarios, mientras que el flujo de la
vegetacion al suelo de ambos elementos disminuyé. El balance entre flujos
ocasiond una reduccion en la cantidad de C y N que entré al suelo luego del
pastoreo en todos los escenarios excepto en el escenario CN-off, donde las
entradas al suelo fueron similares a la situacion original con herbivoros nativos.



Tabla 3.5. Cambios en el contenido de C y N en distintos compartimentos (A) y flujos (B), bajo distintos escenarios de pérdidas de Cy N
desde el ganado*.

C previo a la Cambios en el C (1970-1600) bajo distintos escenarios N previo a la Cambios en el N (1970-1600) bajo distintos escenarios
A. Contenidos (g.m?) o ooy BaeaZClOM Neoff  Cooff  CN-off  GOPCUCCIN  BMMIECON Nt Cooff  CN-off
Vegetacion viva 1129 -257 87 -344 19 19 -6.3 0.3 -7.8 -0.9
Muerto en pie 189 -116 -85 -128 -93 3.3 2.3 -1.7 2.4 -1.8
Broza y M.org en superficie 485 -208 -56 -63 141 9.6 -4.6 -1.8 -3.3 0.1
Total no suelo 1804 -581 -55 -535 67 32 -13.2 -3.1 -13.5 -2.6
Suelo F. activa 701 -185 40 -210 8 24 -8.2 2.1 -8.9 1.2
Suelo F. lenta 5429 -1732 -197 -1416 292 167 -61.0 10.3 -57.7 13.1
Suelo F. pasiva 3951 -197 -4 -193 18 272 -19.0 8.1 -20.8 5.7
Total del suelo 10082 -2115 -161 -1819 318 465 -88.2 20.5 -87.4 20.0
Total del ecosistema 11886 -2696 -216 -2353 384 497 -101.4 17.3 -100.9 17.4
B. Flujos (g.m'z. year")
PPN / absorcion de N 889 -219 71 -295 3 20.1 -6.8 0.9 -8.4 -0.6
Consumo de herbivoros 7.4 151 222 151 207 0.203 3.3 5.5 3.4 5.1
Emisiones de N de la vegetacién 0.249 -0.1 -0.1 -0.2 -0.1
Suelo: respiracién/ emisiones de N 884 -313 -63 -286 1 0.418 -0.2 -0.01 -0.2 0.00
Herbivoros: resp./ emisiones de N 5.2 103 151 0 0 0.041 0.7 0.0 0.7 0.0
Total: respiracion / emisiones de N 889 -210 88 -286 1 0.718 0.4 -0.1 0.4 -0.1
Excrecién 2.20 48 71 151 207 0.162 26 55 2.7 5.1
Senescencia 882 -371 -151 -446 -204 19.6 -9.9 -4.4 -11.6 -5.6
Total de C o N entrando al suelo 884 -322 -80 -295 3 20.6 -6.6 1.7 -8.2 0.2
Mineralizacion bruta de N 41.2 -16.0 0.7 -13.3 2.2

*En el escenario C-off todo el C es regresado al suelo via heces (no hay respiraciéon de herbivoros). En el escenario N-off todo el N consumido es devuelto al suelo via orina y heces. En el
escenario CN-off todo el C y N consumido es regresado al suelo. Valores promedio para todos los sitios. La 2% y 7™ columnas de la tabla muestran los contenidos y los flujos de Cy N
previos a la introduccion del ganado. El resto de las columnas muestran las diferencias ente 1970 y 1600 bajo los distintos escenarios.



Claramente, en la situacion C-off, las entradas de C al suelo no
cambiaron mucho en comparacién con la simulacién base (589 contra 562 g de
C.m2.afio™, respectivamente). Sin embargo, cuando los emisiones de N por los
herbivoros fueron eliminadas (escenario N-off), las entradas de C al suelo fueron
mucho més grandes que en la simulacién base (804 contra 562 g de C.m™.afio™,
respectivamente). Esto sugiere que el flujo de C al suelo esta fuertemente
limitado por la disponibilidad de N y, en el largo plazo, es afectado por las
emisiones de N inducidas por los herbivoros. Las salidas de C y N del
ecosistema fueron menores después de la introduccién de los herbivoros
domésticos debido a la menor mineralizacion y las disminuciones en el tamafos
de las reservas de MOS (ver simulacion base en Tabla 3.5A). Sélo en el
escenario CN-off, cuando se suprimieron la respiracion y las pérdidas de N por
los herbivoros, los flujos de entrada al suelo fueron similares a las cantidades
ingresadas en el afo 1600, con los herbivoros nativos a densidades muy bajas.

En todos los escenarios y en la simulacion base, las entradas y las
salidas de C del ecosistema se encontraba cercanas al equilibrio, tanto en el afio
1600 como luego de 370 afios de pastoreo con herbivoros domésticos (Tabla
3.5B). Contrariamente, el N no se encontraba en equilibrio y pérdidas netas de N
se obtuvieron en la simulacion base y en el escenario C-off después de 370 afos
de pastoreo, mientras que en escenario N-off y CN-off los ecosistemas
continuaban incrementando sus contenidos de N.

3.3.4. Efectos del pastoreo de mediano vs. de largo plazo

Las consecuencias en el mediano plazo (1 a 20 afios) de la introduccion
del ganado a altas cargas difirieron significativamente de los efectos de largo
plazo descriptos anteriormente. Las simulaciones de mediano plazo del pastoreo
domeéstico sugirieron aumentos en los retornos de N al suelo via orina y heces
del orden de los 40.2 kg.ha™'.mes™ (2564%). Estos mayores incrementos
sobrecompensaron las mayores emisiones de N via volatilizacién y lavado, que
fueron del orden de 9.2 kg.ha™.mes™ (127%), promoviendo un aumento
momentaneo del N inorganico del suelo de 11.8 kg.ha™ (51%), promedio para
todos los sitios. En el modelo, los sitios menos productivos (H. Ascasubi,
Dolores, Tacuarembo, Tres Arroyos, Piglié y Colonia, Tabla 3.1) respondieron a
la mayor disponibilidad de N inorganico, aumentando la absorcién de N por las
plantas y la PPN, asi como las reservas de COS y NOS en las fracciones labiles
del suelo durante los primeros afos después de la introduccién del ganado
(Figura 3.6b). En contraste, en los sitios mas productivos (Canelones,
Pergamino, Treinta y Tres, Salto, y Pehuajo) estos atributos de los ecosistemas
permanecieron inalterados o disminuyeron ligeramente (Figura 3.6a).

Considerando todos los sitios, el contenido inicial de N en la fraccion lenta
del NOS fue la variable que mejor explico las variaciones en el mediano plazo de
la PPN, el COS activo y el COS lento (los dos reservorios de nutrientes que
proporcionan nutrientes en esta escala temporal)(r’,,s= 0.64, 0.69 y 0.77;
respectivamente)(Figura 3.7). En los sitios con altos niveles de N en la fraccion
del NOS lenta, el pastoreo doméstico disminuyé la PPN y el COS activo,
mientras que lo contrario ocurrié en los sitios con bajos o intermedios contenidos
de N (Figura 3.7a y b). Los contenidos de COS en la fraccion lenta disminuyeron
luego de la introduccion del ganado, pero las reducciones fueron mas grandes
en los sitios con mayores volumenes de N en la fraccion lenta del NOS (Figura
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3.7¢). El modelo sugiere que las respuestas de mediano plazo del pastoreo
difirieren de los efectos a largo plazo y varian entre sitios de acuerdo al
contenido de N en la fraccién lenta del NOS, la cual refleja la disponibilidad en el
mediano plazo de N y la productividad de los sitios (debido a que los contenidos
de N en la fraccion lenta del NOS estuvieron correlacionados con la PPN,
r=0.72, p<0.01, n=11).
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Figura 3.6. Variaciones en el mediano plazo de atributos clave de los ecosistemas,
luego de la introduccion de los herbivoros, en dos sitios contrastantes del gradiente
ambiental analizado. Los herbivoros domésticos fueron introducidos a altas cargas en
el afio 0. Las trayectorias observadas para Canelones (a) fueron similares a las de los
sitios con suelos de mayor fertilidad (Pergamino, Treinta y Tres, Salto, y Pehuajo),
mientras que las trayectorias de H.Ascasubi (b) representan a aquellas observadas
en los sitios de menor fertilidad (Dolores, Tacuarembo, Tres Arroyos, Pigue y
Colonia).
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Figura 3.7. Gréficos en tres dimensiones de los cambios ocurridos en el mediano
plazo luego de la introduccion de los herbivoros domésticos en la PPNA (a), el COS
en la fraccion activa (b) y el COS en la fraccién lenta, en funcion del contenido de N

en la fraccion lenta y los afios de pastoreo. Los herbivoros domésticos fueron
introducidos a altas cargas en el afio 0. Los r ajustados de las regresiones multiples
fueron 0.64, 0.69 y 0.77 para la PPN, el COS activo y el COS lento, respectivamente.
El area sombreada indica cambios positivos en las variables graficadas en el eje y.

3.3.5. Anadlisis de sensibilidad

El analisis de sensibilidad mostrd que los resultados no fueron afectados
substancialmente por cambios en los supuestos iniciales sobre la frecuencia de
fuegos, composicion de especies y la concentracion de CO, atmosférico. Sin
embargo, estos analisis revelaron importantes interacciones entre el fuego y el
pastoreo, que pueden tener influencias importantes en la dinamica del Cy N en
estos pastizales. La Tabla 3.6 muestra el contenido de COS y la PPN antes y
después de 370 afios de pastoreo bajo distintos escenarios de fuego,
concentracion de CO, atmosférico y composicion de especies. En los escenarios
Fuego 1, 2y 3, los contenidos de MOS fueron estabilizados bajo altas

frecuencias de fuego (durante 8000 afos). Bajo este escenario, los valores de
PPN y de COS simulados en el afio 1600 fueron mas bajos que los valores
obtenidos para el mismo afio en la simulacion base. En el escenario Fuego 1,
donde se simularon altas intensidades y frecuencias de fuego antes y después
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de la introduccion del ganado, los efectos del pastoreo doméstico no difirieron
mucho de aquéllos obtenidos en la simulacién base, donde no se simularon
fuegos en absoluto. El escenario Fuego 2 representa la situacion mas probable
para la region, con altas frecuencias e intensidades de fuego antes de la
introduccion de los herbivoros domésticos y una disminucién gradual desde
entonces. En este escenario los efectos del ganado no difirieron mucho de la
simulacién base, pero las disminuciones en la PPN y el COS lento fueron menos
pronunciadas. El escenario Fuego 3, simula una situacion mas extrema e
improbable, en la cual el fuego desaparece inmediatamente después de la
introduccion del ganado. En este escenario, los efectos del ganado difirieron
substancialmente de la simulacién base. Aunque el COS activo y lento y la PPN
disminuyeron después de la introduccion de los herbivoros domésticos (y la
supresion del fuego), la reduccion fue significativamente mas pequefia que las
observadas en la simulacién base. A su vez, el contenido de COS pasivo
aumento a diferencia de la simulacion base. Asi, la sustitucion del fuego por
pastoreo cambio6 las proporciones relativas de las distintas fracciones del COS,
alterando la calidad de la materia organica.

Los efectos de los herbivoros domésticos sobre los ciclos del C y de N
fueron ligeramente afectados por los cambios en la composicion de especies y la
concentracién atmosférica de CO,. El escenario de cambio de especies
vegetales representa la situacion mas probable de reemplazo de especies luego
de la introduccién de los herbivoros domésticos (ver las evidencias en los
Materiales & los Métodos y Apéndice 1). Los efectos del reemplazo de especies
fueron pequenos, pero tendieron a compensar los cambios provocados por los
herbivoros en el ciclo del C, probablemente porque las plantas de C4 requieren
menos N para mantener altos niveles de productividad (mayor eficiencia en el
uso del N). Finalmente, los efectos de aumentar la concentracion atmosférica de
CO, fueron relativamente pequefios comparados con los cambios registrados en
los otros escenarios y el aumento la concentracion de CO, atmosférico no
incremento la PPN en el modelo. La disminucién del COS promovida por la
introduccion del ganado fue responsable de enmascarar los efectos positivos de
la mayor concentracién atmosférica de CO; sobre la PPN.



Tabla 3.6. Contendidos de carbono organico del suelo (COS) y valores de productividad primaria neta (PPN) en los pastizales del Rio de la
Plata, previo a la introduccion del ganado (afio 1600) y 370 afios después (afio 1970), bajo diferentes escenarios.

Simulacion

Cambio de

Tratamiento B Fuego 1 Fuego 2 Fuego 3 . CO,
ase especies

Estabilizacion S(I:Tuf:zi%gjpl\?gr:al Fuego Intenso Fuego Intenso Fuego Intenso E;goe/fgj actuales CO, normal
1600 a 1700 Idem Fuego Intenso Fuego Intenso Sin fuego Especies actuales CO; normal
1700 a 1800 Idem Fuego Intenso Fuego medio Sin fuego Especies actuales CO, normal
1800 a 1900 Idem Fuego Intenso Fuego leve Sin fuego Especies actuales CO, aumentado
1900 a 1970 Idem Fuego Intenso Sin fuego Sin fuego Especies actuales CO, aumentado
COS activo 1600 701 458 458 458 663 701
(g of C.m'z) 1970 516 319 375 416 522 519

% variacion -29% -33% -21% -12% -24% -28%
COS lento 1600 5429 3328 3328 3328 5096 5429
(g of C.m'z) 1970 3697 2173 2607 2936 3616 3656

% variacion -31% -33% -19% -8% -29% -32%
COS pasivo 1600 3951 2446 2446 2446 3706 3951
(g of C.m'z) 1970 3754 2310 2344 2512 3599 3751

% variacion  -5% -5% -3% 4% -3% -5%
PPN 1600 889 584 581 584 865 889
(gofC m?2 aﬁo'1) 1970 670 454 510 554 673 655

g T % variacion -25% -22% -12% -5% -22% -26%

En la columna de la simulacion base mostramos los valores obtenidos en esta simulacion, la cual fue descripta anteriormente (ver M&M por detalles). Los escenarios de Fuego simulan
distintos regimenes de fuego histdricos en la region. El escenario de Cambio de especies simula un aumento del 25% en la proporcion de especies C; luego de la introduccion del ganado.
El escenario CO, simula los aumentos en la concentracion de CO, atmosférico por acciones antrépicas. Los valores son promedio para los 11 sitios estudiados. Ver M&M y Apéndice 1 por
una detallada descripcién de cada escenario.
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3.4. Discusioén

Los resultados de las simulaciones sugieren que la deposicién de N via orina
y heces es la alteracion biogeoquimica mas importante inducida por el pastoreo y
que sus efectos sobre el funcionamiento del ecosistema en el mediano y en el largo
plazo son opuestos. Las deposiciones de N de los herbivoros produjeron dos
efectos principales en el ciclo del N: mayores pérdidas de N de los parches de orina
y heces por lixiviacién y volatilizacion (Lovell y Jarvis 1996, Frank y Evans 1997) y
retornos mas rapidos de N al suelo (Frank et al. 2000). En nuestras simulaciones,
tanto en el mediano como en el largo plazo, la mayor volatilizacién y lavado de N de
los parches de orina incrementaron las salidas totales de N del ecosistema. Las
mayores salidas de N del ecosistema, fueron compensadas en el mediano plazo por
el retorno mas rapido de N al suelo, aumentado transitoriamente la disponibilidad de
N en la solucién del suelo (Figura 3.6). En los sitios de menor fertilidad, esta
disponibilidad extra de N fue capitalizada por las plantas aumentando la absorcion
de N y consecuentemente la PPN y/o las reservas de NOS (Figura 3.6 y 3.7). Esta
mayor velocidad de ciclado de N inducida por el pastoreo en el mediano plazo, ha
sido informada por diversos estudios (Chaneton et al. 1996, Frank y Evans 1997,
McNaughton et al. 1997), pero cuestionada en otros (Ritchie et al. 1998, Verchot et
al. 2002). Estos estudios experimentales han sido realizados comparando
situaciones pastoreadas con clausuras al pastoreo adyacentes, la transicion
reciproca a la simulada en este capitulo de la tesis. Notablemente algunos de estos
estudios se realizaron en los mismos sitios (las mismas clausuras en el Parque
Nacional Yellowstone) con cinco afios de retraso (Frank y Evans 1997, Verchot et al.
2002) y mostraron un cambio en la velocidad de ciclado de N, de mas lenta
circulacion a mas rapida con el tiempo de clausura (considerando la situacién
reciproca, seria un cambio de mas rapida circulacion de N a mas lenta con el tiempo
de pastoreo). De similar modo, en CENTURY la circulacion de N mas rapida fue
compensada en el largo plazo por las mayores e ininterrumpidas emisiones de N
desde la orina y heces bajo pastoreo, las cuales redujeron la disponibilidad de N en
la materia organica del suelo y en el total del ecosistema (Figura 3.6).

Las reducciones observadas en el nitrégeno organico del suelo (NOS)
sumaron un total de 61.7 Tg de N, extrapoladas a toda regién de los PRP. Ademas,
la relacion mineralizacion bruta/NOS (o la mineralizacion bruta /COS) fue mas baja
después de 370 afos de pastoreo, indicando que la cantidad relativa de N liberada
por la mineralizacion del NOS disminuyo6 después del pastoreo a largo plazo. En
nuestras simulaciones, el ganado aumento el reciclado y la disponibilidad de N sélo
cuando las emisiones de N de los herbivoros fueron eliminadas (escenario N-off y
CN-off) (Tabla 3.5) y consecuentemente las mineralizacion bruta aumenté después
de la introduccion del ganado. De nuestros resultados podemos sostener que las
consecuencias biogeoquimicas en el mediano plazo del pastoreo son transitorias
mientras se estabilizan las reservas de C y N del ecosistema y se alcanza una
nueva situacion de equilibrio de masas bajo el nuevo régimen de pastoreo (esto
puede darse en 370 o en periodos mas largos de tiempo). Los efectos de mediano
plazo pueden ser revertidos en el largo plazo y su magnitud y signo dependeran de
las condiciones iniciales de fertilidad del ecosistema (contenido de N). Asi, la
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extrapolacion de los resultados obtenidos en experimentos de mediano plazo a
escalas de tiempo mayores puede llevar a conclusiones erroneas.

La reduccién en la PPN provocada por el pastoreo a largo plazo implica
menos energia fluyendo a través de los ecosistemas. A pesar de que el modelo no
estimé con precision la PPN, los cambios simulados en la PPN después de la
introduccion del ganado, son fiables debido a que se derivan de las reducciones del
COS (ver Tabla 3.5), las cuales fueron correctamente estimadas por el modelo.
Nuestras simulaciones sugieren que los cambios en PPN y MOS ocurrieron
lentamente y por eso probablemente imperceptibles para los productores pecuarios,
en contraste con las elevadas pérdidas de MOS comuUnmente asociadas a la
agricultura (Andriulo et al. 1999, Fabrizzi et al. 2003). A su vez, las pérdidas de MOS
no han sido identificadas como un componente importante de la degradacion del
suelo en estos pastizales, probablemente porque en experimentos locales de
mediano plazo no se encontraron diferencias claras y significativas entre la MOS de
sitios pastoreados y clausurados (Lavado et al. 1995, Chaneton y Lavado 1996). Sin
embargo, como mostramos en nuestras simulaciones, las reducciones de MOS por
el pastoreo ocurriran en el largo plazo, mientras que los efectos de mediano plazo
pueden ser variables entre sitios. Nuestros resultados sugieren pérdidas promedio
de C de 21.5 ton.ha™" en promedio para los 11 sitios estudiados, lo cual extrapolado
a toda la region resulta en reducciones totales de C luego de 370 afos de pastoreo
de 1.5 Pgde C.

Los resultados sugieren que las pérdidas de N promovidas por el ganado son
las principales determinantes de las pérdidas de C del suelo. Las simulaciones
realizadas eliminando las pérdidas de N y C del ganado mostraron claramente que
el N estaba condicionando la acumulacién de C en la MOS y no viceversa. La
relacion C/N de las MOS fue un indicador de la escasez de N luego de la
introduccion del ganado y podria usarse para descubrir los cambios en la calidad de
las MOS en experimentos a campo. Los resultados del modelo apoyan trabajos
anteriores que muestran la estrecha relacion entre la dinamica de N y la dinamica
del C en los ecosistemas (Neff et al. 2002, Baisden y Amundson 2003) y sugieren
que la adicion de N es necesaria para aumentar las reservas de C en estos
pastizales (Murty et al. 2002, Poulton et al. 2003, Conant et al. 2005). Varios
trabajos en la region y en otras regiones muestran que los contenidos de MOS
aumentan después de sembrar pasturas con leguminosas, principalmente debido a
la fijacion bioldgica del N (Drinkwater et al. 1998). El secuestro de carbono en el
suelo promovido por las leguminosas sembradas, podria ser una practica importante
para mitigar las pérdidas de N causadas por los herbivoros en los PRP. Sin
embargo, efectos secundarios de la introduccién de leguminosas, como la lixiviacion
de N hacia arroyos y acuiferos (Scholefield et al. 1993), los incrementos en las
emisiones de N,O a la atmésfera (Petersen et al. 2005), o cambios en la estructura y
la biodiversidad de la vegetacién (Vitousek et al. 1997a) deberan ser
cuidadosamente evaluados.

Los resultados del modelo resaltaron la importancia de las condiciones
previas a la introduccion de los herbivoros, como condicionantes de los efectos del
pastoreo sobre la estructura y el funcionamiento del ecosistema. La historia



Capitulo 3—62

evolutiva del pastoreo controla los cambios en la composicién de especies
ocasionados por el pastoreo (Milchunas et al. 1988, Sala 1988, McNaughton et al.
1993). De similar manera, el régimen de perturbacion histérico puede alterar las
consecuencias biogeoquimicas del pastoreo, a través de sus efectos sobre las
reservas de nutrientes. En nuestras simulaciones, las presiones de pastoreo
relativamente bajas de los herbivoros nativos durante el desarrollo del suelo
determinaron parcialmente las reducciones en el MOS observadas luego de la
introduccion del ganado. Sin embargo, los fuegos son muy comunes en los
pastizales con bajas densidades de herbivoros debido a las grandes cantidades de
biomasa inflamable que se acumula sobre el suelo (Oesterheld et al. 1999). Asi, el
fuego o los herbivoros consumirian la biomasa vegetal (Bond y Keeley 2005).
Cuando los fuegos fueron considerados durante el periodo simulado para alcanzar
la estabilizacion de las reservas de C del ecosistema, se obtuvieron los menores
contenidos de COS (debido a las elevadas emisiones de N en los eventos de
fuego). A consecuencia de esto, las pérdidas de COS debidas al ganado
disminuyeron (Tabla 3.6). Nuestro modelo sugiere que el régimen historico de
fuegos y la magnitud y la forma de la substitucién de fuego por pastoreo son los
principales condicionantes de los cambios biogeoquimicos en los PRP. En nuestras
simulaciones, la dinamica de N controlé los efectos de largo plazo del fuego y del
pastoreo en la acumulacion de MOS.

Nuestras simulaciones sugieren que la introduccion de los herbivoros
domeésticos no sdélo puede aumentar la volatilizacion de N, sino también modificar la
proporcion de las formas quimicas liberadas. La emisién de nitrégeno de las heces y
orina se produce principalmente como NHj3 y sélo una pequefia porcién como N,O y
NO, (Zheng et al. 2002). Por consiguiente, los animales domésticos son
globalmente la principal fuente de emisiones de NH3, mayor que cualquier otra
fuente humana o natural (Bouwman et al. 1997). En contraste, las emisiones de
nitrégeno reactivo desde el suelo (o sea sin considerar el N,) son principalmente
como N>O y NO, (Schlesinger 1991). Por consiguiente, el cambio en las emisiones
de N simulados por CENTURY (desde el suelo a los herbivoros domésticos) sugiere
aumentos en la volatilizacion de NH; y disminuciones en las emisiones de N,O y
NO, a la atmésfera. Estos resultados sugieren que el pastoreo puede tener impactos
beneficiosos disminuyendo las concentraciones de N,O en la atmdsfera (un gas de
efecto invernadero que también reacciona con el ozono estratosférico, eliminandolo)
y la generaciéon de ozono por los NO, en el troposfera (Schlesinger 1991). Ademas,
debido a que el NHj; se transporta pobremente en la atmdsfera (Schlesinger 1991),
las elevadas emisiones de N por los animales domésticos podrian aumentar las
entradas de N significativamente en los ecosistemas adyacentes
(redeposiciones)(Galloway y Cowling 2002). Las mediciones locales de la
deposicién de NH; y de NO, (que varian entre 7.0 a 19.7 kg de N.ha™".afio")(De
Hein et al. 1981, Morras 1983) son mas altas que las estimaciones realizadas por
los modelos globales para la region (NH; = 2.0 y NO, = 2.0 kg de N.ha™.afio
"(Holland et al. 1999), sugiriendo que los modelos probablemente no consideran
apropiadamente las emisiones de N de los herbivoros. Un aumento simultaneo en
las emisiones de N y las redeposiciones en sitos cercanos, probablemente
disminuira las reducciones en el NOS estimadas por CENTURY, ya que el modelo
considera las entradas de N constantes en el tiempo. Probablemente, el pastoreo ha
aumentado el pasaje de N a formas reactivas en la atmaésfera, lo cual hace al ciclo
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del nitrégeno mas abierto a nivel local. A pesar de esto, las redeposiciones de NH;
en sitios cercanos contrarrestarian en parte las mayores emisiones. Sin embargo, la
mayor abundancia de formas de N reactivas en la atmdsfera aumentara las
posibilidades de exportacion de N a otras regiones adyacentes, haciendo el ciclo de
N mas permeable. Futuras mediciones de las emisiones y deposiciones de N en la
region son necesarias para evaluar correctamente la importancia de nuestros
hallazgos, los cuales apuntan al NH; como una forma de N reactivo importante a
monitorear en la region.

3.5. Conclusiones

Utilizando una version del modelo CENTURY con sus parametros asignados en
base a datos de la bibliografia local y evaluada para los Pastizales del Rio de la
Plata (PRP), simulamos los cambios biogeoquimicos asociados a la introduccién del
ganado por los europeos. De nuestras simulaciones podemos concluir que:

e |uego de 370 anos de pastoreo, el ganado redujo los flujos y las reservas de
C en el ecosistema. Los contenidos de COS se redujeron en un 22% (10.5 a
35.0 toneladas de C.ha™", desde los sitios menos a los mas productivos).
Estos cambios fueron similares en magnitud a aquéllos ocurridos en
periodos mas cortos (20 a 40 afos) luego de laborear el suelo y sembrar
cultivos anuales. Las reducciones en el carbono organico del suelo luego del
pastoreo a largo plazo fueron de 21.5 ton.ha™ y sumaron 1.5 Pg de C, para
toda la regién. La PPN disminuyo un 24% en promedio para todos los sitios.
Las reducciones en la PPN y el COS fueron producidas por las mayores
pérdidas de N ocasionadas por el pastoreo.

e cuatro siglos de pastoreo con herbivoros domésticos cambiaron el ciclo del N
en los pastizales del Rio de la Plata, aumentando las salidas de N del
ecosistema (67%), lo cual disminuy6 el contenido de N del suelo (en 19% o
970 Kg de N.ha™) y el reciclaje de N en el ecosistema, incrementando la
apertura del ciclo del N (64%). Las reducciones en los contenidos de
nitrégeno ocurrieron principalmente como consecuencia de la volatilizacion y
lixiviacion de N desde los parches de orina y heces. Las emisiones de N del
ganado probablemente alteraron las deposiciones de N en la regién y las
formas de N reactivo en la atmésfera. Las reducciones en el contenido de
nitrégeno organico del suelo (NOS) extrapoladas para la regién entera
sumaron un total de 61.7 Tg de N.

¢ el periodo de tiempo analizado es un factor importante para comprender los
impactos de los herbivoros en los ciclos biogeoquimicos. La mayoria de los
experimentos sobre pastoreo analizan las consecuencias de corto y mediano
plazo. Aqui mostramos que los efectos de largo plazo podrian diferir, tanto
en magnitud como en direccion, de los efectos de corto o mediano plazo. Es
por esto que debemos ser cautos cuando extrapolamos resultados de
experimentos de campo (en general de mediano o corto plazo) en el largo
plazo.
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el régimen de fuego interactia con el régimen de pastoreo determinando en
el largo plazo el funcionamiento y la estructura del ecosistema. Nuestros
resultados sugieren que la acumulaciéon de C en el suelo de los pastizales
del Rio de la Plata esta principalmente determinada por estos dos disturbios,
a través de su restriccion en la disponibilidad de N. La historia evolutiva del
pastoreo y los regimenes de fuego histéricos, parecen ser los factores mas
importantes en determinar los efectos de los herbivoros domésticos en los
ecosistemas, principalmente a través de su efecto en las reservas de Cy N
del suelo.



Capitulo 4—65

CAPITULO 4. Efectos del pastoreo sobre las reservas
subterraneas de carbono y nitrégeno: una red de
exclusiones al pastoreo en los pastizales del Rio de la
Plata

Basado en: Pifieiro G., J.M. Paruelo, E.G. Jobbagy, M. Oesterheld y R.B. Jackson.
Understanding the effects of grazing on belowground C and N stocks: a network of cattle exclusion
experiments in grasslands of Southern South America, en preparacion.



Capitulo 4—66

4.1. Introduccion

Comprender las consecuencias y los mecanismos por los que el pastoreo
altera la biogeoquimica de los pastizales es importante para mejorar nuestro
conocimiento acerca del funcionamiento de los ecosistemas a escala global, ya que
las tierras de pastoreo ocupan cerca de la mitad de la superficie terrestre (Menke y
Bradford 1992). Varios autores sugieren que los efectos del pastoreo son
complejos, inconstantes entre sitios y, entonces, dificiles de generalizar (Brown y
Allen 1989, Milchunas y Lauenroth 1993, Oesterheld et al. 1999). El tipo, sentido y
magnitud de las alteraciones biogeoquimicas que ocasiona el pastoreo,
particularmente su impacto sobre las reservas de carbono y nitrégeno organico del
suelo (COS y NOS respectivamente) han generado controversias (Milchunas y
Lauenroth 1993, Schuman et al. 2002, Henderson et al. 2004). EI manejo del
pastoreo tiene grandes implicancias para el secuestro de C y un papel importante en
el mantenimiento de la productividad primaria a través de sus efectos sobre la
fertilidad del suelo (Conant y Paustian 2002). En este capitulo de la tesis
planteamos una serie de hipétesis acerca de los efectos del pastoreo sobre las
reservas de materia organica del suelo (MOS) y comparamos sus predicciones con
los resultados obtenidos en una red de sitios excluidos al pastoreo distribuidos en
distintas areas de los Pastizales del Rio de la Plata (PRP).

El pastoreo puede aumentar, disminuir o mantener inalteradas las cantidades
de materia organica del suelo (MOS) (Milchunas y Lauenroth 1993, Lavado et al.
1995, Chaneton y Lavado 1996, Frank y Evans 1997, Franzluebbers et al. 2000,
Schuman et al. 2002, Henderson et al. 2004). Sin embargo, los aumentos
observados en las condiciones pastoreadas son en general significativos solo en los
primeros centimetros del suelo y a su vez la mayoria de estos trabajos no realizan
correcciones que consideren la compactacion del suelo, la cual puede aumentar
espuriamente los contenidos de MOS (Henderson et al. 2004). También sobre otros
atributos ecosistémicos se han descripto efectos variables del pastoreo (Milchunas y
Lauenroth 1993, Oesterheld et al. 1999). Por ejemplo, Oesterheld et al. (1999)
muestran que el pastoreo tendria efectos predominantemente negativos sobre la
productividad primaria neta aérea (PPNA) y que la magnitud del efecto no esta
asociada a la precipitaciéon del sitio. Estos mismos autores muestran también que el
fuego aumenta la PPNA hacia el extremo humedo del gradiente de precipitacion y la
reduce hacia el extremo seco. Las fluctuaciones climaticas presentan efectos
positivos o negativos sobre la PPNA, pero su impacto relativo sobre la PPNA es
mas alto en el extremo seco que en el extremo humedo del gradiente de
precipitacién (Oesterheld et al. 1999). Los contenidos de MOS son afectados por el
clima, la textura del suelo y la vegetacion (Jobbagy y Jackson 2000). Al igual que
para la PPNA, es posible que el pastoreo interactie con estos factores en sus
efectos sobre la MOS. Recientemente, Derner et al. (2006) mostraron que los
efectos del pastoreo sobre la MOS varian entre distintos pastizales de Norte
Ameérica y que estan principalmente asociados al cambio producido por el pastoreo
en la particién de C a raices. En el Capitulo 3 de esta tesis se mostré que el
pastoreo a largo plazo puede provocar reducciones en la PPNA y en la MOS de los
PRP, principalmente debido a las mayores pérdidas de N.
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Los herbivoros pueden afectar la acumulacion de MOS a través de una
variedad de mecanismos simultaneos. La mayoria de estos mecanismos involucran
cambios en la cantidad de C y N (los dos elementos mas importantes que
componen la materia organica) que entra o sale del suelo (Schlesinger 1991,
Baisden et al. 2002). Estos mecanismos pueden ser, entre otros: (1) la redistribucién
de N en el ecosistema (Augustine 2003), que generalmente aumenta las pérdidas
de N; (2) la exportacion de N en la biomasa de plantas y animales, que también
aumenta las salidas de N; (3) los aumentos en la volatilizacion vy lixiviacion de N
(Frank y Evans 1997); (4) el consumo de C y la respiracion por los herbivoros, que
disminuye las entradas de C al suelo (Capitulo 3); (5) la compactacién del suelo por
pisoteo (Henderson et al. 2004), con efectos variables en las entradas y salidas de
C; (6) el aumento en la erosion del suelo, que acelera las perdidas de C y N (Neff et
al. 2005), (7) los cambios en la asignacion de C y N a raices (Pucheta et al. 2004),
que aumentan o disminuyen las entradas de C y N al suelo; (8) los cambios en la
calidad de la broza (Allard et al. 2003), que influyen en la descomposicién y las
salidas de C; (9) los cambios en la fijacion de N (Allard et al. 2003), que influyen en
las entradas de N; (10) los cambios en la productividad primaria ocasionados por la
remocion de biomasa muerta y verde (Oesterheld et al. 1999), que alteran las
entradas de C y (11) la destruccion fisica del material muerto en pie por el trafico
animal (Schuman et al. 1999), que puede aumentar la PPNA y favorecer la
descomposicion. Los cambios en la composicion de especies inducidos por la
herbivoria pueden activar algunos de estos mecanismos biogeoquimicos
mencionados. Por ejemplo, las variaciones en la calidad de la broza, la cantidad de
C y N que es asignada a las raices o la abundancia de leguminosas que fijen
nitrdgeno en el tapiz vegetal (Loiseau et al., Allard et al. 2003). Dependiendo de la
magnitud y el signo de los cambios provocados en las entradas y en las salidas de
C y N del suelo, el pastoreo tendra consecuencias positivas 0 negativas sobre la
MOS (Capitulo 3).

Mientras que en los pastizales semiaridos, en los cuales el agua es la
principal limitante de la PPNA, la acumulacion de MOS estaria controlada por el C
(Burke et al. 1998), en los pastizales subhumedos y himedos, los nutrientes,
particularmente el N, controlarian la PPNA y la acumulaciéon de MOS (Oesterheld et
al. 1999, Paruelo et al. 1999, Johnson y Matchett 2001). En este capitulo se plantea
la hipétesis de que la acumulacién de MOS en los pastizales humedos y
subhumedos del Rio de la Plata estaria regulada por dos efectos contrastantes del
pastoreo sobre el ciclo del N: (i) los aumentos de la volatilizacion y la lixiviacion de N
desde los parches de orina y heces favorecerian las pérdidas de MOS v (ii) los
aumentos de la retencidon de N en la biomasa subterranea, a través de cambios en
la alometria del ecosistema, favorecerian las ganancias de MOS. El balance entre la
importancia de uno u otro de estos mecanismos definiria las tendencias en la
acumulacion de MOS luego del pastoreo o de su suspension.

Los grandes herbivoros aumentan las pérdidas de N del ecosistema debido a
la volatilizacién y lixiviacion de N desde los parches de orina y heces,
potencialmente limitando la acumulacién de MOS. Aproximadamente el 20% de las
deposiciones de N en forma de orina y heces, son perdidas del ecosistema por
volatilizacién o lavado, dependiendo del pH del suelo, el contenido hidrico del suelo,
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la temperatura y la magnitud de las lluvias (Lockyer y Whitehead 1990, Whitehead y
Raistrick 1993). Aunque en general existe un consenso sobre las altas pérdidas de
N desde los parches de orina y heces, sus impactos en el balance de N del
ecosistema no estan aun claros. El pastoreo puede acelerar la circulacion de N en el
ecosistema, a través del retorno mas rapido de N en heces y orina (Seastedt 1995,
McNaughton et al. 1997), pero este proceso también aumenta las pérdidas de este
nutriente. Los incrementos en la velocidad de ciclado no pueden aumentar el
contenido de N del ecosistema, sino que solamente aumentan los flujos de N
momentaneamente. Es asi que el pastoreo a largo plazo disminuye la cantidad de C
y N que entra al suelo, debido a las constantes salidas de N (Capitulo 3). Esto esta
basado en el hecho de que la acumulacion de C en los suelos de pastizal, en una
escala ecoldgica de tiempo, esta fuertemente condicionada por la disponibilidad de
N, debido a la estrecha relacién C/N de la materia organica (Johnson y Matchett
2001, Conant et al. 2005)(ver también Apéndice 2). Sin embargo, la relacién C/N de
las MOS puede ser alterada luego de cambios severos en la vegetacion (por
ejemplo de pastizales a forestaciones)(Kaye et al. 2003) o durante escalas de
tiempo geoldgicas (Baisden et al. 2002). La hipdtesis de pérdida de N, sostiene
que el pastoreo aumenta las pérdidas de N provocando una disminucion en
los contenidos de NOS (y COS) después del pastoreo. Este efecto sera mayor
en el largo plazo. Se esperan, pues, aumentos de la MOS en sitios donde el ganado
ha sido excluido por un periodo largo de tiempo.

La acumulacién de MOS en las capas superficiales del suelo esta
principalmente determinada por la cantidad de raices y sus tasas de renovacién
(Jobbagy y Jackson 2000). Pastizales con similares valores de PPNA, pero con
distinta asignacién de recursos a érganos subterraneos, pueden tener una
acumulacion de MOS desigual, debido a que la biomasa aérea puede ser
fotodegradada, consumida o respirada antes de entrar al suelo (Vivanco 2003). Por
otro lado, la materia organica de los 6rganos subterraneos contribuye en mayor
medida a la formacion de MOS (Jobbagy y Jackson 2000). A pesar de que se ha
demostrado en experimentos con plantas individuales que la asignacion de biomasa
a raices disminuye después del pastoreo o la defoliacion (Ferraro y Oesterheld
2002), las evidencias recabadas en experimentos de campo (a nivel de comunidad)
son contradictorias y muestran que el pastoreo puede aumentar o disminuir la
cantidad de raices y otros érganos subterraneos (Milchunas y Lauenroth 1993,
McNaughton et al. 1998). Sin embargo, en los pastizales himedos y subhumedos
del Rio de la Plata, los cuales normalmente tienen periodos cortos de sequia en
verano, el pastoreo parece estimular la asignacién de recursos a los érganos
subterraneos (Doll y Deregibus 1986, Pucheta et al. 2004). La asignacion de
biomasa a raices no sélo aumenta el C que entra al suelo sino también la retencién
de N dentro del ecosistema (Heckathorn y Delucia 1996, Dell et al. 2005). La
hipotesis de retencion de N por raices sostiene que el pastoreo aumenta la
asignacion de biomasa a 6rganos subterraneos, aumentando las entradas de
C al suelo y Ia retencion de N dentro del ecosistema, determinando una mayor
acumulacién de MOS. Se espera que la MOS disminuya en aquellos suelos que
pierden raices luego de la exclusion del pastoreo, particularmente en la superficie
del suelo en donde los pastizales tienen la mayoria de su biomasa radical (Jackson
et al. 1996).
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Conjuntamente con los cambios en la MOS, el pastoreo de grandes
herbivoros aumenta la compactacion del suelo debido al pisoteo. Varios autores
muestran cambios en la densidad aparente del suelo ocasionados por el pastoreo
(Schuman et al. 1999, Henderson et al. 2004), mientras que otros no detectan
efectos significativos (Taboada y Lavado 1988). Hasta ahora ningun trabajo ha
relacionado estos efectos variables del pastoreo sobre la densidad aparente del
suelo con alguna otra variable. La densidad aparente es una propiedad importante
de suelo, estrechamente asociada a los contendidos de MOS (Franzluebbers et al.
2000). La densidad aparente influye en la aeracion del suelo y la capacidad de
retencion de agua y puede alterar las estimaciones de COS y NOS del suelo,
particularmente en las horizontes superficiales (Henderson et al. 2004).

Los experimentos que analizan los cambios ocurridos entre zonas
clausuradas al pastoreo y las zonas adyacentes pastoreadas tienen varios
problemas conocidos. Algunos de estos problemas son inherentes al tipo de estudio,
pero otros pueden ser solucionados con relativa facilidad. Los primeros incluyen los
supuestos de que el tiempo y el espacio son intercambiables y que los efectos del
pastoreo pueden inferirse de la situacion inversa, donde los herbivoros son
removidos (ausencia de histéresis). El intercambio de espacio por tiempo puede
suponerse con cierta confianza si se evalluan las variaciones espaciales de las
propiedades del suelo (topografia por ejemplo) y si se comprueba que ciertas
propiedades inalterables por los herbivoros (como la textura del suelo en el caso de
que la erosion no sea importante) sean similares entre ambas situaciones. Por otro
lado, la reversibilidad de los efectos del pastoreo ha sido cuestionada en algunos
estudios (Burke et al. 1997), por lo que los efectos de la suspensién del pastoreo
deben invertirse con cierta cautela. Un problema frecuente en estos estudios es la
pseudoreplicacion (Hurlbert, 1984), la cual puede evitarse considerando
correctamente las submuestras e incluyendo varios sitios apareados independientes
como verdaderas réplicas. Adicionalmente, los cambios ocurridos en la MOS bajo
distintos regimenes de pastoreo a menudo son medidos solamente en los primeros
centimetros del perfil del suelo, donde la compactacién del suelo por efecto del
pisoteo es mayor. En esta situacion es necesario corregir los contenidos de COS y
NOS medidos y llevarlos a una masa equivalente, para no subestimar los
contenidos de MOS en la situacion no pastoreada (Davidson y Ackerman 1993,
Henderson et al. 2004). A su vez, la MOS esta compuesta por varias fracciones con
distintas tasas de renovacién (Apéndice 2) y el pastoreo puede afectarlas de manera
distinta al igual que lo observado para cultivos agricolas por Fabrizzi et al. (2003).
Todos los factores arriba expuestos pueden haber contribuido parcialmente a
generar los efectos contradictorios del pastoreo sobre la MOS publicados en otros
estudios. Por consiguiente, es deseable que un estudio de los efectos del pastoreo
sobre la MOS incluya varios pares de sitios independientes, se base en un protocolo
comun de muestreo, incluya mediciones en los horizontes profundos, separe la
MOS en distintas fracciones y realice correcciones que consideren cambios en la
compactacion del suelo (Henderson et al. 2004).

Los objetivos de este Capitulo fueron evaluar regionalmente y con un
protocolo comun los efectos de la exclusién de los herbivoros de areas previamente
pastoreadas sobre: (1) la distribucion vertical de los contenidos de C y N organico
en el suelo y en la biomasa subterranea, (2) la densidad aparente del suelo y (3) su
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asociacion con el clima y las propiedades del suelo a lo largo de un gradiente
ambiental. A su vez, se contrastan los resultados obtenidos con las dos hipétesis
planteadas (la hipotesis de pérdida de N y la de retencion de N por raices).
Finalmente, se discuten las correcciones necesarias para estimar apropiadamente
los contenidos de C y N en experimentos pareados de clausura y pastoreo.

4.2. Materiales y métodos

4.2.1. Los sitios de estudio

La investigacién se realizé a lo largo de una gradiente ambiental en los
pastizales del Rio de la Plata (PRP), en Argentina y Uruguay (Figura 4.1). Estos
pastizales ocupan cerca de 70 millones de hectareas y abarcan una variedad de
tipos de suelos, floras y clima (Soriano 1992). El clima de los PRP es templado en el
sur a subtropical en el norte. La precipitacion media anual (PMA) varia desde 600
mm en el sudoeste a 1600 mm en el nordeste, mientras que las temperaturas
medias mensuales varian a lo largo del mismo gradiente de 7°C a 13°C en invierno
y de 22°C a 23°C en verano (Soriano 1992). Los suelos de los PRP se formaron
bajo vegetacién de pastizal. Los arboles estuvieron restringidos a areas riparias y a
algunos sitios rocosos en el norte de la regién (Soriano 1992). Los PRP han sido
pastoreados por herbivoros nativos dispersos aproximadamente hasta el afio 1500,
cuando los colonos europeos introdujeron el ganado. Desde entonces estos
pastizales han sido pastoreados por herbivoros domésticos y mas intensamente en
los ultimos 100 afos (Soriano 1992, Capitulo 3).
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Figura 4.1. Mapa de los pastizales del Rio de la Plata y sus subregiones: la pampa
ondulada (A), la pampa interior (B) con dos subdivisiones, la pampa austral (C), la
pampa deprimida (D), la pampa mesopotamica (E), los campos del sur (F) y los
campos del norte (G) (Soriano, 1991). Las cruces muestran los 5 sitios de estudio.

El estudio se realizé utilizando un disefio experimental de sitios apareados
de clausura y pastoreo (cada sitio considerado como un bloque con una repeticién).
Se buscaron potreros donde los herbivoros domésticos habian sido excluidos
durante al menos 3 afos, ya que los estudios locales sugieren que la mayoria de los
cambios floristicos inducidos por la exclusidn de los herbivoros ocurren durante este
periodo de tiempo (Rodriguez et al. 2003). Se identificaron 15 clausuras y sus pares
pastoreados respectivos a lo largo de los PRP. Las parcelas apareadas (PA) se
localizaron en cinco areas diferentes: la Reserva de Flora y Fauna privada “El
Relincho” (6 PA), la Estacion Experimental del Secretariado Uruguayo del la Lana
(SUL) (1 PA), la Estacion Experimental INIA-Glencoe (3 PA), todas en Uruguay, y en
el Parque Nacional “El Palmar” (3 PA) y la Estancia “Las Chilcas” (2 PA) ambos en
Argentina (Figura 4.1, Tabla 4.1). Los suelos de los sitios estudiados variaron en sus
contenidos de arena (72% a 13%), rocosidad (0% a 27%), pH (4.5a7.5)y
profundidad (5 a >100 cm)(ver Tabla 4.1 por detalles de cada sitio). Los sitios
estudiados incluyen buena parte de la heterogeneidad estructural de los suelos de
los PRP. La carga de herbivoros en las situaciones pastoreadas fue variable, pero
se mantuvo dentro de los rangos normales para la regién (entre 178 a 302 kg.ha™),
representando consumos de entre el 30 y el 60% de la productividad primaria neta
aérea (PPNA) (Oesterheld et al. 1998). En todos los sitios la vegetacion
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predominante fue de pastizal, con proporciones variables de gramineas C;y C, y
con arbustos como un componente menor de la comunidad. Una descripcién
detallada de la vegetacién de los PRP puede encontrarse en Soriano (1992),
Perelman et al. (2001). Los cambios ocurridos en la estructura de la vegetacion
luego de la exclusién del pastoreo fueron descriptos para el establecimiento “El
Relincho” por Altesor et al. (2006). Los cambios en el resto de los sitios fueron
medidos pero se presentaran en detalle en una futura publicacién y no en esta tesis
(Altesor et al, en la preparacién). Como una tendencia general, la exclusion del
pastoreo promovio el establecimiento de arbustos nativos en casi todos los sitios y
una disminucion en las especies de gramineas postradas C4 en pos de un aumento
de las Cas.
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Tabla 4.1. Descripcion de los sitios de estudio.

Reserva de floray fauna Parque Nacional Est. Estacion Experimental Estancia
El Relincho El Palmar Exp. Glencoe Las Chilcas
SUL
Latitud 33°19° S 31°50° S 33° 52’ 32°00° S 36° 30’ S
S
Longitud 56°58" W 58° 17" W 55° 33 57° 08 W 58° 30' W
w
PMA (mm) 1099 1300 1161 1406 861
TMA (°C) 17.4 18.9 16.3 17.3 14.9
Edad clausuras 11 5 9 3 7 11 30 30 30 13 8 18 18 19 30
(afios)
Tamario >10 >3 >5 >10 >10 <1 >1000 >1000 >1000 <2 <2 <2 <2 <2 <2
aproximado (ha) ;
Nombre sitio Lz Bl Bo Ns Dj Cc Pa Pb Pc Sa G994 G84 G84L Chb Chc
Tipo de suelo prof. inun prof sup. sup prof prof. prof. prof. prof. prof. sup. sup. inund. inund.
d. . . .
Rocas* (%) 56 6.8 80 64 12 3.2 0.50 0.69 0.94 7.8 3.9 27 6.5 0.0 0.0
Arena* (%) 43 25 18 32 47 36 70 72 44 35 13 26 26 22 18
pH (en agua)* 49 64 5.1 48 48 45 4.8 4.8 4.8 4.6 4.8 4.7 4.8 7.5 7.2
Profundidad (m) >1 >1 >1 030 03 >1 >1 >1 >1 >1 >1 0.10 0.05 >1 >1
0

*Datos promedio para los primeros 30 cm del suelo (o la maxima profundidad del suelo).
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4.2.2. Muestreo de campo y analisis de laboratorio

Se tomaron muestras de suelo y raices dentro de las clausuras y en las
zonas pastoreadas adyacentes en un area de cinco metros a cada lado del
alambrado perimetral de las clausuras. Las muestras fueron recolectadas en sentido
transversal a la pendiente (para evitar cambios topograficos) y obviando los
senderos animales. Se tomaron muestras de raices y érganos subterraneos con un
barreno de 7cm de ancho. Tres submuestras fueron extraidas en los tratamientos
pastoreados y cinco en las no pastoreadas, debido a la mayor heterogeneidad
espacial. Las muestras de raices fueron tomadas de 0-5, 5-10 y 10-30 centimetros
de profundidad. Las raices fueron cuidadosamente separadas del suelo y lavadas
con agua utilizando un tamiz de 2 mm de diametro. Luego fueron secadas en un
horno a 60°C y se pesaron con precision de miligramos. Cada submuestra fue
molida y analizada separadamente para obtener los contenidos de C y N. Los
valores de las submuestras fueron promediados para obtener un Unico valor por sitio
y tratamiento de pastoreo. Los contenidos de C y N fueron medidos por combustion
seca en un Analizador Elemental Carlo Erba en el Laboratorio DEVIL'S, de la
Universidad del Duke, EE.UU. (http://www.biology.duke.edu/jackson/devil /).

Las muestras para analisis de C y N, textura, contenido de rocas y pH
correspondientes a los primeros 30 centimetros del perfil del suelo se extrajeron con
un barreno de suelos de 2 centimetro de diametro. Se tomaron 10 muestras y se
mezclaron para hacer una sola muestra compuesta para cada tratamiento y sitio.
Las muestras fueron separadas en tres intervalos de profundidad: 0-5, 5-10 y 10-30.
Entre los 30 y los 100 centimetro de profundidad, se tomaron tres muestras de suelo
por tratamiento con un barreno de 5.5 centimetros de diametro, las cuales fueron
agrupadas para formar una muestra compuesta. Las muestras fueron separadas en
tres intervalos de profundidad: 30-50, 50-70 y 70-100 cm. Todas las muestras
compuestas fueron tamizadas a 2 mm antes de ser separadas en distintas
fracciones.

La materia organica del suelo fue separada en fracciones segun el método
descrito por Cambardella y Elliott (1992). Brevemente, para dispersar el suelo se
agitaron durante 18 horas 10 g de suelo tamizado a 2 mm en 50 ml de solucién de
hexametafosfato de sodio al 0.5%. La solucion fue luego pasada a través de tamices
de 500-pm y 53-um puestos en tandem. El material retenido en los tamices fue
removido utilizando agua destilada y colectado en vasos de precipitado, colocado en
la estufa a 60°C hasta que se evaporara toda el agua y finalmente pesado. El
material retenido en el tamiz de 500 um se denomina materia organica particulada
(POM 500) y el material retenido en el tamiz de 53 ym POM 53. El material que
pas6 ambos tamices fue recogido en un vaso de precipitado grande, colocado en la
estufa hasta que se evaporara toda el agua y luego pesado. Esta fraccién de la
MOS se denomina materia organica asociada a los minerales (MAOM). Solamente
aquellas muestras tomadas a 0-5 centimetros de profundidad, fueron pasadas a
través de ambos tamices de 500 y 53-um, mientras que las muestras tomadas a
profundidades inferiores fueron separadas solamente utilizando el tamiz 53 ym.
Para facilitar la comparacion de los valores de C y N medidos en la POM 53 a 0-5,
con aquellos medidos en los intervalos de suelo mas profundos, es que los
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contenidos de C y N en la fraccion POM 53 en la profundidad 0- 5 incluyen la
cantidad de materia organica medida en la POM 500. Todas las muestras fueron
secadas en la estufa a 60-70°C durante 72 hs y luego molidas a polvo utilizando un
molinillo analitico (IKA®, modelo A10). Los contenidos de C y N en cada fraccién de
las MOS (POM 500, POM 53 y MAOM) fueron determinados en un Analizador
Elemental Carlo Erba en el Laboratorio DEVIL’S, de la Universidad del Duke,
EE.UU.. Los contenidos de C y N en la POM 53 se midieron solo en los primeros 30
cm del suelo, ya que en las muestras tomadas a profundidades mayores los
contenidos fueron muy bajos (menos de 0.3% de C y 0.03% de N). Antes de medir
los contenidos de C y N en las muestras profundas, se evaluoé la presencia de
carbonatos, los cuales fueron removidos de las muestras usando 0.5M HCI. El &cido
fue luego extraido de la solucion agregando agua destilada y centrifugando a 4000
rpm durante 10 minutos. El agua con acido se separo cuidadosamente de la
muestra con una micropipeta. Este procedimiento se repitié al menos 3 veces.

Los contenidos de arena fueron determinados a partir del peso del material
retenido en el tamiz de 53 ym, mientras los contenidos de arcilla y limo fueron
determinados por el método del hidrémetro o de Buoycous (Elliot et al. 1999). El pH
del suelo se estimé en agua destilada con un medidor de pH. Cuatro muestras de
suelo se tomaron para estimar la densidad aparente en cada sitio con un barreno de
2 centimetro diametro. Cada submuestra fue analizada separadamente usando el
método propuesto por Elliot et al. (1999) y luego se promediaron las medidas para
obtener un unico valor por sitio y tratamiento. Las muestras de densidad aparente se
tomaron a los mismos intervalos de profundidad que las muestras tomadas para los
analisis de C y N y solamente en los primeros 30 centimetros del perfil. La densidad
aparente del suelo entre 30 y 100 centimetros de profundidad se estimé en base a
la textura y al contenido de MOS (Rawls 1983).

4.2.3. Correccion y evaluacion de las mediciones

Los contenidos de COS y NOS en esta tesis se expresan en base a la masa
equivalente del suelo, para proporcionar una medida cuantitativa independiente de
las diferencias provocadas por el pastoreo al compactar el suelo (Davidson y
Ackerman 1993, Henderson et al. 2004). Al compararse regimenes de pastoreo,
generalmente las clausuras son establecidas en zonas previamente pastoreadas. La
exclusion de los herbivoros (y el pisoteo) produce generalmente una expansion del
suelo, necesariamente en altura. Esta expansién del suelo provoca que las
muestras tomadas a profundidades fijas tengan distintas masas de suelo en cada
tratamiento y puedan incluso abarcar diferentes horizontes (Davidson y Ackerman
1993, Henderson et al. 2004). Es por esto, que la correccion de los valores a una
masa equivalente es necesaria para comparar correctamente ambas situaciones. Se
ha demostrado que la falta de esta correccion puede alterar significativamente las
diferencias encontradas en los contenidos de C entre distintas situaciones de
laboreo (Davidson y Ackerman 1993). Los contenidos de C y N organicos medidos
en las fracciones de la MOS en cada uno de los sitios clausurados, fueron
convertidos a una masa equivalente a la observada en su respectiva area
pastoreada. Esto se hizo agregando al intervalo superior una cantidad de C o N
adicional proveniente del intervalo de suelo inmediatamente mas profundo. La masa
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adicional de C o N agregada se substrajo de la capa inferior, a la cual se le agrego
una cantidad adicional de C o N de la profundidad subsiguiente, hasta alcanzar la
misma masa observada en condiciones de pastoreo. Esto se repitié para todas las
profundidades del suelo. Es por esto que los espesores y las profundidades del
suelo informados en los gréaficos de este Capitulo de la tesis hacen referencia a las
condiciones pastoreadas, mientras que el espesor del intervalo medido en la
situacion clausurada vario para obtener una masa igual de suelo a la observada en
pastoreo.

Sélo una réplica de cada muestra se envio al analizador de CN debido a los
altos costos de procesamiento. Los contenidos de C y N y la relacion C/N fueron
cuidadosamente examinados y se compararon con las capas de suelo superiores e
inferiores, en busca de valores anémalos. Muestras con valores anémalos fueron
reanalizadas. Debido a valores muy bajos de N, que no obtuvieron una sefial en el
analizador elemental de CN, los contenidos de N de cuatro muestras de suelo de la
fraccion POM 500 (en un total de mas de 269 muestras) fueron estimados en base a
los contenidos de N de la fraccion POM 53.

4.2.4. Analisis estadisticos

Una fortaleza de este estudio es que cada sitio (con un area clausurada y su
par pastoreado) fue considerado como una réplica independiente, evitando asi un
disefo experimental pseudoreplicado (Hurlbert, 1984). Los cambios en las
propiedades del suelo a cada profundidad fueron analizados a partir de una prueba t
para muestras pareadas. Para evaluar la asociacion entre las propiedades del suelo
y los efectos del pastoreo en los contenidos de COS y NOS, se utilizé el analisis de
la regresion. Los sitios fueron agrupados en funcién de las caracteristicas de los
suelos clasificandose en: profundos aquellos sitios que presentan suelos de pH<6,
con profundidades mayores a los 30 centimetros y situados en posiciones altas del
terreno; superficiales aquellos sitios con suelos acidos pero que poseen contacto
litico a menos de 30 centimetros; e inundadbles aquellos sitios que poseen suelos
de pH>6, situados en las partes bajas del terreno y con eventos frecuentes de
inundacion. Se evaluo la interaccion de los efectos del pastoreo con éstas clases de
suelo a partir de un ANOVA de las diferencias entre clausura y pastoreo
considerando al tipo de suelo como factor. Las diferencias entre los tratamientos
fueron consideradas significativas a p <0.05 e indicadas con nomenclatura
estadistica clasica (* = 0.1>p>0.05, ** = 0.05>p>0.01, *** = p<0.01).

4.3. Resultados

4.3.1. Biomasa Subterranea

La exclusion del pastoreo disminuyé significativamente la biomasa
subterranea (raices y otros 6rganos subterraneos) en los pastizales del Rio de la
Plata (PRP). El contenido de C en 6rganos subterraneos se redujo, en promedio
para todos los sitios, en -1770 kg.ha™' (-53%) en los primeros 5 centimetros del perfil
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del suelo (Figura 4.2a). Los cambios en los contenidos de C a 0-5 centimetros
variaron entre 473 kg.ha™ y -4511 kg.ha™ (s6lo un sitio, Bl, gané C luego de la
exclusion del pastoreo). La reduccion total del contenido de C en los 6rganos
subterraneos para los primeros 30 centimetros del perfil fue en promedio -1925
kg.ha™ (-41%), representando una pérdida de -128 kg.ha™.afio™" (Figura 4.2a). Se
encontré una reduccion mas pequefia pero significativa del contenido de N organico
en los érganos subterraneos de -27.1 kg.ha™ (-38%), después de la exclusion de los
herbivoros (de 0-5 centimetros y en promedio para todos los sitios - Figura 4.2b).
Las diferencias en los contenidos de N en la biomasa subterranea variaron a esta
profundidad desde 52 kg.ha™ a -62 kg.ha™ (sélo un sitio, Bl, gané N luego de la
exclusion del pastoreo). La reduccion del contenido de N en los érganos
subterraneos para los primeros 30 centimetros del perfil fue en promedio de -28
kg.ha™ (-31%), que equivale a una pérdida de -2 kg.ha™.afio™.

Contenidos de C en los

i i Contenidos de N en los
organos subterraneos (g.cm-)

b) organos subterraneos (g.cm)

0.000 0.002 0.004 0.006 0.008 0.00000  0.00005  0.00010  0.00015
0 L L L I 0 Il L |
oA T A
= 51 o —~ 51 i
5 £
= o
8 10 4 . 8 10 -
2 g 5000 S % 100
S5 15 85 4000 2 25 80
° § % 3000 5 191 8
& = o Sg ©
20 | 2 £ 2000 o S 2 40
5 E 1000 20 ST 20
(@] 9 Z o
2 2
25 | a ° 2 °
Pastoreo Clausura 25 - Pastoreo Clausura
C/N de los 6rganos
c) subterraneos
0 20 40 60 80
1 1 1 | . .
0 Figura 4.2. Contenidos de C y N y la
” relacion C/N de la biomasa subterranea
o 51 4 bajo pastoreo y clausura, a distintas
% Y profundidades y en promedio para todos
g 101 \ los sitios (n=15). Los contenidos estan
2 \ expresados en g de C o N por cm™ de
=} s ~
5 157 \ suelo. Los graficos pequefios muestran
~ \ .
o ) los contenidos totales de C y N en la
— \ . , .
20 Clausura A biomasa subterranea para los primeros
~ _a - Pastoreo 30 cm del suelo.
25

La exclusion del pastoreo promovié una reduccion mas pequefia en los
contenidos de N en los 6rganos subterraneos que en los contenidos de C, debido a
un aumento en la concentracion de N en los 6rganos subterraneos de las clausuras.
La concentracion de N en érganos subterraneos aumenté de 0.89 a 1.19%, de 0.72
a 0.81% y de 0.60 a 0.78%, en los distintos intervalos medidos 0-5, 5-10 y 10-30
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respectivamente. Sin embargo, las diferencias solo fueron significativas a 0-5 y 10-
30 (p <0.03, n=15). La concentracion de C en la biomasa subterranea permanecio
inalterada en ambos tratamientos y por esto la C/N fue mayor bajo pastoreo (Figura
4.2c). Los cambios en los contenidos de C y N de los érganos subterraneos, de 0 a
30cm, estuvieron correlacionados significativamente a través de los distintos sitios
estudiados (r=0.77, p <0.001, n=15) (Figura 4.3). En este intervalo de profundidad,
sélo un sitio gané C y N en los 6rganos subterraneos (Bo) y dos sitios Ns 'y Bl
ganaron solo C o N, mientras todos los otros sitios perdieron ambos elementos
después de la exclusién del ganado. Una relacion similar existioé en el intervalo de O-
5 centimetros (r=0.81, p <0.001, n=15) y cuando se consideraron las tasas de
cambio anuales de C y N (en lugar de los cambios acumulados) para ambos
intervalos de profundidad del suelo, 0-30 (r=0.71, p <0.001, n=15) y 0-5 centimetros
(r=0.81, p <0.01, n=15).
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Figura 4.3. Relacion entre los cambios ocurridos en los contenidos de Cy N en la
biomasa subterranea luego de la exclusion pastoreo, en los primeros 30 cm del
suelo. Véase la Tabla 4.1 por una descripcion de los sitios.

La cantidad de C (y N) en biomasa subterranea bajo pastoreo o clausura no
estuvo asociada a lo largo de la region, y las diferencias entre ambos tratamientos
fueron mayores, en sitios con mayores contenidos iniciales de C (bajo pastoreo)
(Figura 4.4). Las mayores disminuciones en los contenidos de C en la biomasa
subterranea ocurrieron en los sitio que inicialmente tenian mayores reservas y la
mayoria de las clausuras alcanzaron un valor similar de C en biomasa subterranea
cercano a los ~1000 kg.ha™(Figura 4.4). A su vez, en esta figura puede observarse
que los tres sitios inundables (Chc, Chb y Bl) tuvieron mayores contenidos de C en
raices y que el valor final en las clausuras fue superior a los otros sitios. Este
mismo patron de los sitios inundables fue observado en Bo, un sitio muy
compactado y que a veces sufre inundaciones y en Ns una clausura muy reciente
(de 3 afos). Tanto la magnitud como la proporcién de los cambios en los contenidos
de C o N no estuvieron significativamente asociados con la edad de la clausura, las
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propiedades del suelo medidas (pH, textura, densidad aparente, contenido de rocas
y profundidad del suelo) o el clima (PMA y TMA). Los efectos del pastoreo sobre los
contendidos de C, N o la relacion C/N de los érganos subterraneos no difirieron
(p=0.66, 0.74 y 0.19, respectivamente, n=15) entre los distintos tipos de suelo
(profundo, superficial e inundable). La masa total de C o N en los 6rganos
subterraneos estuvo relacionada con la PMA (r2>0.40, p <0.01, n=15), la TMA
(r*>0.26, p <0.01, n=15) y el % de arena (r*>0.17, p <0.05, n=15), tanto en los sitios
pastoreados como en los clausurados.
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Figura 4.4. Relacion entre los contenidos de C de la biomasa subterranea entre las
situaciones pastoreadas y clausuradas. Los datos corresponden a los primeros 5
cm del perfil del suelo, en donde las diferencias entre ambos tratamientos fueron
maximas. Véase la Tabla 4.1 por una descripcion de los sitios.

4.3.2. Materia organica del suelo

Los efectos del pastoreo sobre el carbono organico del suelo (COS) y el
nitrégeno organico del suelo (NOS) difirieron entre los distintos tipos de suelo y
entre las fracciones de suelo analizadas. En los suelos bien drenados y profundos,
los contenidos de C y N en la fraccion POM 53 de la MOS no variaron entre las
zonas clausuradas y pastoreadas, mientras que los contenidos de Cy N en la
fraccion MAOM aumentaron significativamente en los sitios clausurados (Figura 4.5
y 4.6). En contraste, en los suelos inundables los contenidos de C y N en la MAOM
fueron menores en las situaciones clausuradas, principalmente en los primeros 30
centimetros del perfil. En los suelos superficiales los contenidos de C y N en la POM
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53 y en la MAOM fueron mayores en las situaciones pastoreadas, principalmente en
los primeros 5 cm del suelo. Los contenidos de C en la fraccidon mas gruesa de la
MOS (la POM 500) disminuyeron luego de la exclusién pastoreo en todos los sitios,
mientras que el contenido de N en esta fraccidon disminuyd poco o se mantuvo
inalterado. Los cambios en los contenidos de COS para todo el perfil del suelo
(pastoreo — clausura) fueron: 13726 Kg.ha™ (12.2% y 1137 Kg.ha™.afio™") para los
suelos bien drenados y profundos, -7381 Kg.ha™ (-16.6% y -1305 Kg.ha™.afio™") para
los suelos superficiales y -9052 Kg.ha™ (-9.8% y -989 Kg.ha™.afio™") para los suelos
pobremente drenados e inundables (Figura 4.5)(las diferencias fueron
significativamente distintas entre sitios p <0.001). Los cambios en los contenidos de
NOS para todo el perfil del suelo (pastoreo — clausura) fueron: 1295 Kg.ha™ (12.8%
y 98 Kg.ha™.afio™") para las suelos bien drenados y profundos, -480 Kg.ha™ (-13.9%
y -80 Kg.ha™.afio™") para los suelos superficiales y -1094 Kg.ha™ (-9.8% y -124
Kg.ha".afo™) para los suelos pobremente drenados e inundables (Figura 4.6) (las
diferencias fueron significativamente distintas entre sitios p <0.001)..
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Figura 4.5. Variaciones en profundidad del contenido de C organico en diferentes fracciones de la materia organica del suelo bajo
pastoreo y clausura, para distintos tipos de suelos (profundos n=8, superficiales n=4 e inundables n=3). Las mediciones corresponden a
los siguientes intervalos 0-5, 5-10, 10-30, 30-50, 50-70 y 70-100 cm. MAOM es la materia organica asociada a los minerales, POM 53
es la materia organica particulada separada utilizando un tamiz de 53 ym y POM 500 es la materia organica particulada separada
utilizando un tamiz de 500 um, ver materiales y métodos de este Capitulo por mas detalles. Los graficos pequefios muestran el
contenido de C organico en el total del perfil de suelo analizado. EI C en los sitios clausurados corresponde una masa de suelo
equivalente a la registrada en los sitios pastoreados.
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Figure 4.6. Variaciones en profundidad del contenido de N organico en diferentes fracciones de la materia organica del suelo bajo
pastoreo y clausura, para distintos tipos de suelo (profundos n=8, superficiales n=4 e inundables n=3). Las mediciones corresponden a
los siguientes intervalos 0-5, 5-10, 10-30, 30-50, 50-70 y 70-100 cm. MAOM es la materia organica asociada a los minerales, POM 53
es la materia organica particulada separada utilizando un tamiz de 53 ym y POM 500 es la materia organica particulada separada
utilizando un tamiz de 500 um, ver materiales y métodos de este Capitulo por mas detalles. Los graficos pequefios muestran los
contenidos de N organico en el total del perfil de suelo analizado. ElI N en los sitios clausurados corresponde a una masa de suelo
equivalente a la registrada en los sitios pastoreados.
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Figure 4.7. Variaciones en profundidad de la C/N en diferentes fracciones de la materia organica del suelo bajo pastoreo y clausura,
para distintos tipos de suelo (profundos n=8, superficiales n=4 e inundables n=3). Las mediciones corresponden los siguientes
intervalos 0-5, 5-10, 10-30, 30-50, 50-70 y 70-100 cm. MAOM es |la materia organica asociada a los minerales, POM 53 es la materia
organica particulada separada utilizando un tamiz de 53 ym y POM 500 es la materia organica particulada separada utilizando un tamiz
de 500 pym, ver materiales y métodos de este Capitulo por mas detalles.



A pesar de que los efectos de la exclusion del pastoreo sobre la MOS
variaron entre los distintos tipos de suelos (profundos, superficiales e
inundables), los cambios en la C/N de las distintas fracciones fueron similares
para todos los tipos de suelos. La relacion C/N de la MAOM permanecio
inalterada en todos los suelos, mientras que la C/N de la POM 53 y POM 500
siempre disminuyo en las zonas no pastoreadas (Figura 4.7),
independientemente del los balances positivos o negativos en los contenidos de
COS o0 NOS. La fraccién POM 500 disminuyé mas que la POM 53,
probablemente sustentada por los cambios en la C/N de la biomasa subterranea
(Figura 4.2c). Como era esperable, en todos los suelos los valores de C/N fueron
mayores en la fraccion POM 500, intermedios en la POM 53 y menores en el
MAOM, debido a la respiracion del C durante la descomposicion. Las diferencias
en los contenidos de COS y NOS entre los tratamientos pastoreados y
clausurados, estuvieron fuertemente asociadas a lo largo de todo el gradiente, a
pesar de las diferencias en la profundidad del suelo y el régimen de inundacién
(r*=0.90, p <0.001, n=15) (Figura 4.8). La ordenada de origen de la regresién no
fue significativamente diferente de 0 (p <0.26) y la pendiente de la regresion
sugiere que por cada g de N ganado/perdido se ganaron/perdieron 10.5 g de C.
Se encontraron asociaciones similares en todas las fracciones del suelo (POM
500, r*=0.71, p <0.001, n=15; POM 53, r>=0.84, p <0.001, n=15; MAOM, r’=0.89,
p <0.001, n=15), sugiriendo una estrecha relacion entre los cambios ocurridos en
el COS y en el NOS.
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Figura 4.8. Relacion entre los cambios ocurridos en los contenidos de C y N
organico del suelo luego de la exclusion del pastoreo. Se encontré una
asociacion similar para las distintas fracciones de la materia organica del suelo
(ver texto). Los circulos agrupan sitios con un mismo tipo de suelo.

A nivel regional y en los primeros 5 cm del suelo, los contenidos de
materia organica bajo clausura o pastoreo estuvieron asociados (Figura 4.9),
excepto para la fraccion POM53. A su vez, los cambios ocurridos en la MOS en
profundidad estuvieron asociados a la textura del suelo, pero solamente al
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considerar los suelos profundos y bien drenados (Figura 4.10). En los primeros 5
cm del suelo, la mayoria de los sitios tuvieron menores contenidos de COS y
NOS en las clausuras, reflejando los cambios ocurridos en la biomasa
subterranea. En los suelos profundos cerca de la mitad de los sitios mostraron
contenidos de COS mas altos en las parcelas no pastoreadas, particularmente
en la MAOM (ver cambios en los contenidos de C de la MAOM en Sa, Pa, Cc,
G94 y Bo en la Figura 4.9). Para el contenido de N los resultados fueron
similares (datos no presentados). Los cambios ocurridos en los contenidos de
COS o NOS no tuvieron ninguna asociacién con la edad de la clausura, los
cambios en los contenidos de biomasa subterranea, el clima (la PMA y la TMA) u
otras propiedades del suelo (el pH, densidad aparente o contenidos de rocas).
Sin embargo, al considerar sélo los suelos profundos y bien drenados, los
cambios en los contenidos de C y N en la MAOM ocurridos luego de la exclusion
del pastoreo estuvieron significativamente asociados con la textura del suelo
(Figura 4.10). Por otra parte, los cambios ocurridos en la POM 53 no estuvieron
asociados con esta propiedad del suelo. Estas relaciones podrian deberse al
importante papel que tienen las arcillas y limos en la estabilizacion de la materia
organica mas recalcitrante. En estos suelos, la acumulacion de C parece estar
controlada ademas de por el contenido de arcillas y limos, por la disponibilidad
de N ya que los suelos que mas aumentaron sus contenidos de C en los sitios
clausurados también presentaron los mayores incrementos en la relacion C/N de
sus ganancias de C.
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Figura 4.9. Relacién entre los contenidos de materia organica del suelo en las situaciones
clausuradas y pastoreadas, para las distintas fracciones de la materia organica. Los datos
son para los primeros 5 cm del suelo. MAOM, materia organica asociada a los minerales,
POM 53 materia organica particulada separada usando un tamiz de 53 ym y POM 500
materia organica particulada separada usando un tamiz de 500 ym, ver materiales y
métodos de este capitulo por mas detalles.
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Los contenidos totales de COS estuvieron fuertemente asociados a los
contenidos de NOS en la region, tanto en los sitios pastoreados como los no
pastoreados (r?=0.73, p <0.001, los n=15 y r’=0.86, p <0.001, el n=15,
respectivamente). A su vez, no estuvieron relacionados con otras variables
medidas en los sitios como el pH del suelo, la densidad aparente, los contenidos
de roca, la textura, la TMA o la PMA. Sin embargo, al considerar sélo los suelos
profundos y bien drenados (n=8), los contenidos de COS, bajo pastoreo o
clausura, estuvieron fuertemente asociados con la densidad aparente del suelo
(r*>0.78, p <0.001) y en una menor proporcién a la PMA (r>>0.22, p <0.01) y al %
de arena (r>>0.19, p <0.05), sugiriendo que los controles de la MOS difieren
entre los distintos tipos de suelo. Estos andlisis no fueron realizados para los
otros tipos de suelo debido a la falta de replicas suficientes (n=4 y n=3).

4.3.3. Densidad aparente del suelo

La densidad aparente fue menor en los sitos clausurados que en los
pastoreados, tanto en los suelos profundos como en los superficiales, pero no en
los suelos inundables (Figura 4.11). La compactacion del suelo bajo pastoreo fue
mayor en las capas superficiales y disminuy6 en profundidad. Los cambios
regionales en la densidad aparente ocasionados por la exclusién del pastoreo
estuvieron significativamente asociados con la textura del suelo (Figura 4.12),
luego de excluir los dos sitios con contacto litico a menos de 10 centimetros
(G84 y G84L). Las disminuciones en la densidad aparente ocurridas en estos
dos sitios fueron mucho mayores (~ -0.20 g.cm™) que las esperadas en funcion
de sus contenidos de arena (~26%). Diez de los quince sitios estudiados
sufrieron una expansion del suelo luego de la exclusion del ganado, de hasta 4.9
centimetros en altura en los suelos mas arenosos.
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Figura 4.11. Variaciones en profundidad de la densidad aparente del suelo bajo
pastoreo y clausura en distintos tipos de suelos (profundos n=8, superficiales n=4 e
inundables n=3). Las mediciones fueron tomadas en los siguientes intervalos 0-5,
5-10, 10-30 cm de profundidad.
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Figura 4.12. Relacién entre las diferencias en la densidad aparente entre clausura y
pastoreo y el porcentaje de arena del suelo. Los datos son promedio para los
primeros 30 cm del suelo. Los dos sitios con contacto litico a menos de 10 cm no
fueron incluidos (G84 y G84L). Véase la Tabla 4.1 por una descripcion de los sitios.

4.4. Discusion

La exclusion del pastoreo disminuyd la biomasa subterranea en los PRP.
La mayor cantidad de biomasa subterranea observada en las situaciones de
pastoreo puede deberse a varias razones no excluyentes: a) una menor
disponibilidad de N bajo pastoreo que aumentaria la exploracién radical
(Johnson y Matchett 2001), b) un mayor estrés hidrico en superficie, que
aumentaria la competencia por agua y la particién de biomasa a raices
(Milchunas y Lauenroth 1989) y ¢) un aumento en la cobertura basal de la
vegetacion, ocasionada por una mayor cantidad de individuos por unidad de
area, pero de menor tamafio (Smoliak et al. 1972, Milchunas y Lauenroth 1989,
Frank et al. 1995). Altesor et al. (2006) encontraron que la cobertura vegetal, en
especial la de especies postradas rizomatosas, fue significativamente mayor en
las areas pastoreadas en algunos de los sitios estudiados en esta tesis.

Aunque no presentamos datos de biomasa aérea en la tesis, los valores
informados de C y N en la biomasa subterranea y en el suelo son
representativos de las contenidos totales del ecosistema, ya que una porcién
muy pequefa de las reservas de C y N se encuentran en la biomasa aérea en
los ecosistemas de pastizal. A su vez, la cantidad de C y N en la biomasa aérea
es variable estacionalmente (Altesor et al. 2005, Semmartin et al. 2006) y muy
dependiente de la presion de pastoreo (Sala et al. 1981, Bertol et al. 1998).
Mediciones realizadas en el Parque Nacional El Palmar (ver Tabla 4.1),
mostraron que el 1.7% del C total del ecosistema se encontraba en la biomasa
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aérea (vegetacion verde y muerta en pie) y un 0.9% como broza. EI N mostro
proporciones aun mas bajas (0.5% y 0.2%, respectivamente).

Los resultados obtenidos sugieren que en estos pastizales los balances
de C y N estan estrechamente ligados. Regionalmente, los contenidos de Cy N
y sus variaciones después de la exclusion del pastoreo estuvieron altamente
correlacionados entre si, tanto en la MOS como en la biomasa subterranea
(Figura 4.3 y 4.8). Estos resultados concuerdan con las simulaciones realizadas
en el Capitulo 3 y sugieren que las ganancias o pérdidas de C subterraneo estan
asociadas a la disponibilidad de N. A su vez, mediciones realizadas por mi en
una parcela cercana a la clausura de la Estacion Experimental del SUL, en
donde una leguminosa exotica (Lotus pedunculatus) habia sido sembrada y
luego pastoreada por mas de 18 afos, muestran que los contenidos de MOS
pueden aumentar, aun bajo pastoreo, si existen altas entradas de N al
ecosistema. En la parcela con L. pedunculatus los contenidos de COS en los
primeros 30 cm del suelo fueron 49% y 39% mas altos que en los tratamientos
de pastoreo y clausura, respectivamente. A su vez, en esta parcela, los
contenidos de 3'°N en la fraccion POM 53 fueron 35% y 36% maés bajos que en
los sitios pastoreados y clausurados, mientras que los valores de 5'°N en la
MAOM fueron 47% y 50% mas bajos, respectivamente. Estos datos sugieren
altas entradas de N por fijacion bioldgica en las parcelas con leguminosas
(Shearer 1986). Estas evidencias apoyan la idea de que el N controla el ciclo del
C en los pastizales humedos (Burke et al. 1998, Johnson y Matchett 2001) y que
acumulaciones grandes de MOS pueden ocurrir en periodos relativamente cortos
de tiempo, sustentadas por las adiciones de N, incluso en las fracciones mas
recalcitrantes de la MOS.

Los resultados apoyan la hipotesis de que la exclusion del pastoreo
disminuye las pérdidas de N en estos pastizales (la hipotesis de pérdida de N) y
puede aumentar las reservas de COS y NOS. Diversos trabajos informan de las
elevadas pérdidas de N provocadas por disturbios como el pastoreo o fuego
(Johnson y Matchett 2001, Dell et al. 2005). Los resultados de este Capitulo
sugieren ademas que la suspension de las pérdidas de N ocasionadas por los
herbivoros (mediante la exclusion del ganado de una parcela), sélo impactaran
en las reservas de MOS en aquellos sitios con suelos capaces de convertir la
mayor disponibilidad de N en MOS. La adsorcién de la materia orgénica a las
arcillas y limos es un importante mecanismo para retener MOS (Hassink 1997,
Jobbagy y Jackson 2000). Es asi que los suelos profundos y bien drenados con
altos contenidos de arcilla y limo aumentaron sus contenidos de COS después
de la exclusioén del pastoreo en la fraccion MAOM pero no en la POM 53 (Figura
4.10). Recientemente, Fierer et al. (2005) mostraron que entre un 20 y un 50%
de la respiracion del suelo en las estaciones secas puede provenir de las capas
profundas y que el CO, respirado procede de la mineralizacion del C organico
joven trasladado en profundidad como C organico disuelto durante la estacion
hameda. Estas evidencias sugieren que, en los pastizales humedos, grandes
cantidades de materia organica disuelta pueden alcanzar las capas profundas de
suelo y ser respiradas alli o retenidas por la arcilla y el limo. A su vez, en los
suelos poco profundos que no pueden retener MOS en profundidad, no se
registraron aumentos en la MOS luego de la exclusién del pastoreo. Por el
contrario, en estos suelos, otros procesos como la retencion de N por las raices
prevalecieron en el balance global de la MOS, disminuyendo los contenidos de
COS y NOS luego de la exclusion del pastoreo, como se discute mas adelante.
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Los mayores contenidos de C y N en la biomasa subterranea registrados
en las situaciones pastoreadas posiblemente favorecieron la acumulacion de
MOS en la superficie del suelo (la hipétesis de retencion de N por las raices).
Los sitios con los mayores contenidos iniciales de biomasa subterranea y de
MQOS, fueron los que sufrieron las mayores disminuciones en todas las
fracciones de la MOS después de la exclusion del pastoreo (Figura 4.9),
sugiriendo que bajo pastoreo las raices mantuvieron altos los contenidos de
MOS en la superficie del suelo (Smoliak et al. 1972, Frank et al. 1995, Frank et
al. 2000). Sin embargo, a pesar de que los contenidos de biomasa subterranea
disminuyeron luego de la exclusién del pastoreo en la mayoria de los sitios
estudiados, sus impactos en las reservas de MOS fueron importantes en los
suelos superficiales y los inundables, mientras que su impacto fue limitado en los
suelos profundos bien drenados. Estos patrones son posiblemente el resultado
de dos mecanismos que operan simultaneamente: la hipétesis de pérdida de Ny
la hipétesis de retencién de N por las raices. A su vez, soportan la idea de que
los aumentos en los contenidos de MOS estan gobernados por los mayores
aportes de N al suelo de las raices (mas que por los aportes de C)(Johnson y
Matchett 2001). En la Figura 4.13, se presenta un modelo conceptual de los
efectos del pastoreo sobre la MOS, abarcando los distintos tipos de suelo
estudiados y representando ambas hipotesis planteadas. En los primeros 5
centimetros de los suelos profundos y bien drenados, la mayor disponibilidad de
N en los sitios clausurados fue contrarrestada por las pérdidas de biomasa
subterranea sufridas bajo este tratamiento, manteniendo a la MOS inalterada. A
su vez, en los horizontes mas profundos, en donde la biomasa de raices no
vario, la retencion de MOS por las arcillas y limos en la fraccion MAOM
prevalecio y entonces las clausuras presentaron mayores contenidos de MOS
(Figura 4.13). En suelos superficiales la retencion por las arcillas esta limitada
por la profundidad del suelo y entonces la pérdida de biomasa subterranea
disminuyd los contenidos de MOS en los sitios clausurados, mientras que en los
sitios pastoreados el N fue retenido eficazmente dentro de la zona radical (Figura
4.13). En estos suelos se esperan altas pérdidas de N organico disuelto por
lixiviacion luego de la exclusion del pastoreo (Jackson et al. 2006). Como plantea
Dell et al. (2005) “la conservacion de N en los tejidos de las plantas y durante su
circulacion dentro de la zona radical hace pensar en mecanismos por los cuales
el pastizal puede ser un ecosistema muy productivo a pesar de la limitada
disponibilidad de N”.
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Figure 4.13. Modelo conceptual de los efectos del pastoreo sobre la materia
organica del suelo en distintos tipos de suelos.

Las parcelas no pastoreadas de los suelos inundables no aumentaron los
contenidos de MOS como se esperaba, probablemente porque no pudieron
capitalizar la mayor disponibilidad de N en la MOS y entonces la menor retencion
de N por las raices en areas clausuradas prevalecio al igual que en los suelos
superficiales (Figura 4.13). El régimen de inundacién de estos sitios
probablemente interactud con el pastoreo alterando sus efectos finales
(Chaneton y Lavado 1996). La inundacién puede haber reducido la disponibilidad
de N en los sitios clausurados mediante varios mecanismos que se describen a
continuacién. Los eventos frecuentes de inundacion, en conjunto con el escaso
drenaje de estos suelos, podria promover una redistribucion lateral del N entre
las pequefas clausuras y la matriz pastoreada circundante. Lavado et al. (1995)
encontraron mayores contenidos de N inorganico (NH,; y NO3) en areas no
pastoreadas que podrian ser lavados o redistribuidos espacialmente por la
inundacion. A su vez, Lavado y Taboada (1985) y Chaneton y Lavado (1996),
encontraron en uno de los sitios analizados en esta tesis (Las Chilcas), menores
niveles de salinidad en los sitios clausurados que en los pastoreados y lo
atribuyeron a un mayor lavado de sales de las clausuras durante los eventos de
inundacion. Los aumentos en los contenidos de agua del suelo en las
situaciones clausuradas podrian aumentar la desnitrificacion (Lavado et al. 1995,
Lovell y Jarvis 1996). Ademas, su pobre drenaje puede disminuir la cantidad de
N que es lixiviado desde los parches de orina y heces. Los cambios en la
composicion de especies también podrian inducir los cambios observados en la
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MOS. El aumento de la proporcion de hierbas invernales bajo las situaciones
pastoreadas, con altas relaciones C/lignina y bajas concentraciones de N, pudo
aumentar la retencién de N en la MOS, particularmente en la fraccidon mas
recalcitrante (Chaneton y Lavado 1996, Semmartin et al. 2006). Al parecer, el
régimen de inundacion y el pastoreo interactian alterando los efectos
individuales de cada disturbo sobre los contenidos de MOS. Sin embargo, los
mecanismos por los cuales la inundacién modifica las consecuencias del
pastoreo sobre la MOS aun son inciertos.

En la mayoria de los suelos disminuyé la relaciéon C/N en la POM 53 y
500 luego de la exclusion del ganado, independientemente de si ganaron o
perdieron COS o NOS luego del pastoreo. Esta tendencia comun podria deberse
a un cambio en la composicion de especies luego de la exclusion del pastoreo
y/o a una mayor limitacion de N en condiciones pastoreadas. En la mayoria de
los sitios la proporcion de arbustos y gramineas C; fue mayor en las zonas
clausuradas que en las pastoreadas (Altesor et al., en preparacion) y la relacion
C/N de los d6rganos subterraneos fue menor en la clausuras (Figura 4.2c). Estos
cambios probablemente determinaron las tendencias observadas en la C/N de la
MOS. Sin embargo, la mayor disponibilidad de N en los sitios clausurados
también podria estar promoviendo (por lo menos en parte) las reducciones en la
relacion C/N de la MOS en estas zonas. Ademas, es aun incierto si los cambios
en la composicion de especies ocurren como resultado de la seleccion de los
herbivoros o debidos a cambios en la disponibilidad de recursos (luz o N).

La magnitud de los cambios en la densidad aparente ocurridos entre
ambos regimenes de pastoreo estuvo significativamente asociada a la textura
del suelo (Figura 4.12). Esta relacion permite explicar los resultados
contradictorios obtenidos por otros autores en suelos de texturas finas (Taboada
y Lavado 1988) y en suelos de texturas gruesas (Reeder et al. 2004). Los suelos
de texturas finas podrian estar contrarrestando la compactacioén por pisoteo,
mediante los procesos de expansion de las arcillas del grupo de las
montmorillonitas (usualmente presentes en los suelos de los PRP). Los
aumentos en la densidad aparente del suelo pueden aumentar falsamente las
estimaciones de COS y NOS realizadas a partir de muestreos a profundidad fija
en los sitios pastoreados (Henderson et al. 2004). La Figura 4.14 muestra
estimaciones de los contenidos de COS en el sitio Pa calculados a una
profundidad fija (sin corregir por la compactacién ocurrida en los tratamientos
pastoreados) y los contenidos de COS estimados para una masa equivalente de
suelo (como fue presentado en este Capitulo)(Henderson et al. 2004). Los
efectos del pastoreo cambian entre los dos métodos de estimacion y ponen en
duda muchos de los resultados informados en otros trabajos que no realizan esta
correccion. Por ejemplo, Schuman et al. (1999) muestran que los contenidos de
NOS en los primeros 30 centimetros del suelo bajo pastoreo intenso son
significativamente mas altos (4807 kg.ha™") que los medidos en un sitio
adyacente clausurado (4297 kg.ha™). Sin embargo, si a partir de los datos de
densidad aparente presentados por los autores corregimos los contenidos de N
en el sitio clausurado llevandolos a una misma masa de suelo que la presente en
el sitio pastoreado, la clausura realmente tiene 4582 kg.ha™'de N y las diferencias
no son significativas entre ambos tratamientos a p=0.05 (LSD=301).



Capitulo 4—93

C organico del suelo (g.cm) C organico del suelo (g.cm)
0.000 0.010 0.020 0.030 0.000 0.010 0.020 0.030
0 1

10 4%
20 |

30

40 + 40 -

50 - 50

60 - 60

Profundidad (cm)
Profundidad (cm)

—eo— Clausura MAOM
.-.0--- Pastoreo MAOM 70 +
—a— Clausura POM 53
---A--- Pastoreo POM 53
[ Clausura POM 500

o Pastoreo POM 500
90 - 90 -

70

80 - 80 -

100 - 100 4

Figura 4.14. Variaciones en profundidad de los contenidos de C organico del suelo
bajo pastoreo y clausura, medidos en el sitio Pa del Parque Nacional el Palmar. El
panel de la izquierda muestra los contenidos de C corregidos a una masa
equivalente y el panel de la derecha muestra los contenidos de C a intervalos de
profundidad constantes.

4.5. Conclusiones

Los resultados presentados en este Capitulo muestran que en los PRP,
las consecuencias del pastoreo sobre los contenidos y la calidad de MOS
dependen principalmente del tipo de suelo y la vegetacion, probablemente
debido a que las variaciones climaticas entre los sitios estudiados son pequefias.
Los cambios en los contenidos de MOS entre los tratamientos pastoreados y no
pastoreados resultaron del balance entre los cambios en la particion de N (la
hipotesis de retencion de N por las raices) y la capacidad del suelo de acumular
la mayor disponibilidad de N ocasionada por la suspension de las pérdidas de N
desde los parches de orina y heces (la hipétesis de pérdidas de N).

La exclusion del pastoreo en los PRP promovio:

1. una disminucion en los contenidos de biomasa subterrdnea en todos los
tipos de suelos.

2. un aumento de los contenidos de MOS en los suelos profundos y bien
drenados, probablemente debido a una eficiente captura de la mayor
disponibilidad de N, que contrarresto las pérdidas de N ocasionadas por
la disminucion en la biomasa de raices.

3. una disminucion en los contenidos de MOS en los suelos superficiales,
probablemente debido a que no pudieron capitalizar en los horizontes
profundos la mayor disponibilidad de N y entonces las reducciones en la
biomasa subterranea ocasionaron pérdidas de MOS.
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4. una disminucién de los contenidos de MOS en los suelos inundables,
pero los mecanismos por los cuales esto ocurrié no estan claros.
Probablemente el régimen de inundacion interactué con el pastoreo,
obstaculizando la formacién de MOS a partir de la mayor disponibilidad
de N en las areas clausuradas.

5. una disminucién en la densidad aparente del suelo en los sitios con altos
contenidos de arena.

6. una disminucioén en la relacion C/N de la biomasa subterranea
(probablemente producido por los cambios en la composicion de
especies), lo cual a su vez aumentd la C/N de las fracciones POM, pero
no la C/N de la fraccion MAOM.
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CAPITULO 5. Los ciclos del C y N en los pastizales del Rio
de la Plata: sintesis y conclusiones generales.
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A lo largo de esta tesis se han analizado los ciclos del C y N en los
pastizales del Rio de la Plata. En el primer capitulo se comenté la importancia de
analizar estos ciclos en los ecosistemas de la regién y como las actividades
humanas influyen sobre su dinamica. En el Capitulo 2 se estudiaron los controles
de la PPNA a escala regional. En el Capitulo 3 se analizaron, mediante un
modelo de simulacién, los mecanismos por los cuales el pastoreo altera las
entradas de C (PPNA) y las reservas de C y N en el ecosistema, a distintas
escalas temporales. En el Capitulo 4 se evaluaron los efectos del pastoreo sobre
las reservas de C y N en los 6rganos subterraneos y en la MOS, por medio de
comparaciones entre sitios pastoreados y clausurados.

En este capitulo se presenta una sintesis de los principales hallazgos de
la tesis, comenzando por los controles de la PPNA a escala regional. Luego se
sintetizan los principales efectos del pastoreo sobre las ganancias de C y sobre
las reservas de materia organica del suelo (MOS). Sus efectos se analizan a
diferentes escalas de tiempo y considerando otros factores ademas del pastoreo.
Finalmente se discuten los resultados sobre la influencia del uso de la tierra
sobre el ciclo del N a escala regional. En cada seccion se comentan las
potenciales aplicaciones de los resultados, asi como futuras lineas de
investigacion o trabajos actualmente en marcha.

5.1. Estimacion de la PPNA

La productividad primaria neta (PPN) es la variable que define las
entradas de C al ecosistema y por lo tanto es un determinante central del
almacenamiento de C. En general la PPN aérea (PPNA) es utilizada como un
descriptor de las ganancias de carbono de los ecosistemas debido a la dificultad
que presentan las mediciones de la PPN subterranea (PPNS). Sin embargo,
poco se sabe sobre la variabilidad espacial de la PPNA. Esto se debe a que
dado lo laborioso que resulta su estimacion mediante cortes la cantidad de
estimaciones a realizar y por lo tanto la cobertura espacial de esta es baja. Por
otra parte no se cuenta con buenos protocolos de extrapolacion de las
mediciones puntuales. En esta tesis desarrollamos una metodologia para estimar
las variaciones estacionales de la PPNA utilizando sensores remotos, que es
barata y rapida de implementar en areas extensas. Los resultados apoyaron la
Hipdtesis 2.2, que planteaba la posibilidad de estimar las variaciones
estacionales de la PPNA mediante sensores remotos. La metodologia
desarrollada permite analizar las variaciones espaciales de la PPNA a escala
regional, pero también a escala de paisaje utilizando los nuevos satélites de alta
resolucion espacial y temporal como MODIS.

Los resultados presentados en el Capitulo 2 muestran que es posible
estimar las variaciones mensuales de la PPNA directamente a partir del indice
verde normalizado (IVN), unicamente cuando el IVN, la radiacion
fotosinteticamente activa (RFA) y la eficiencia de conversion de la energia en
biomasa (g,) se encuentran correlacionadas en el tiempo. Por ello en muchos
casos en donde esto no sucede, es necesario considerar las variaciones en la
radiacion fotosinteticamente activa absorbida por la vegetacion verde (RFAA,) y
€, para realizar estimaciones precisas de las variaciones estacionales de la
PPNA. Considerar a las variaciones estacionales del IVN como equivalentes a
las de la PPNA puede ser incorrecto para muchos pastizales de la region.
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Resultados similares fueron hallados por otros autores (Bartlett et al. 1989,
Nouvellon et al. 2000). Los analisis realizados en esta tesis muestran entonces,
que en los PRP la PPNA esta significativamente asociada a la RFAA, (Hipotesis
2.1) y que es posible estimar las variaciones de ¢, a partir de variables climaticas
(Hipotesis 2.3).

Los analisis presentados en el Capitulo 2, sugieren que es necesario
construir modelos detallados del balance de agua y nutrientes en el suelo para
estimar con precision las variaciones de ¢€,. El tipo de suelo es una variable cuya
inclusion seria importante ya que afecta las reservas de agua y la provisién de
nutrientes, factores, que junto con la temperatura y el tipo de vegetacion,
determinan la eficiencia en el uso de la radiacion (Potter et al. 1993, Ruimy et al.
1994, Myneni et al. 2002). Por ejemplo, es posible que en sitios con suelos
someros la precipitaciéon efectiva y no la precipitacion total explique las
variaciones de ¢,. Introducir al tipo de vegetacion en los modelos que estiman €,
es también importante cuando se trabaja a escalas espaciales detalladas. Por
ejemplo, (Grigera et al. 2004) muestran que el tipo de recurso forrajero determina
variaciones importantes en la €, en el sudoeste de la provincia de Buenos Aires.
A su vez, estimar €, en base a variables de la vegetacion, del suelo y del clima
permite utilizar los modelos de PPNA con estimaciones de la fraccion de la
radiacion fotosinteticamente activa que es absorbida por la vegetacion verde
(fRFAA,), derivadas de valores de IVN provistos por cualquier sensor. Esto es
importante ya que la vida util de los sensores a bordo de satélites es
relativamente corta.

El desarrollo de algoritmos para la estimacion de la PPNA a partir de
imagenes satelitales a escala local y regional es un importante producto de esta
tesis. La disponibilidad creciente de informacion espectral generada a partir de
sensores remotos a bordo de satélites, aviones u otras plataformas, hace de esta
un importante insumo para el analisis y monitoreo de los recursos naturales. La
interpretacion en términos biofisicos de los valores espectrales, es un paso clave
para utilizar esta herramienta en sistemas productivos. La calibracién de la
relacion entre indices espectrales y PPNA en la region, permitira la realizacion
de analisis espaciales y temporales de la productividad de la vegetacion, asi
como generar una herramienta de evaluacién periodica de los recursos
naturales. Basado en las metodologias propuestas en el Capitulo 2, el
Laboratorio de Analisis regional y teledeteccion (LART) de la Facultad de
Agronomia de la UBA (www.agro.uba.ar/lart), del cual formo parte, realiza
actualmente el seguimiento forrajero de mas de 200.000 ha en la provincia de
Buenos Aires. A partir de imagenes del satélite MODIS y de ecuaciones
calibradas para distintas zonas por Grigera et al., 2004, se realizan estimaciones
mensuales de la PPNA por potrero (Figura 5.1).
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Figura 5.1. Imagenes de IVN tomadas por el satélte MODIS en el
Establecimiento San Juan, en dos fechas contrastantes. Se muestra ademas un
mapa del campo con los pixeles MODIS utilizados para el analisis en cada
portero. En las tablas se muestra el uso por potrero y la PPNA estimada en cada
fecha. En el grafico se muestra la variacion de la PPNA por portero durante el
afno 2005, estimadas a partir del IVN con ecuaciones especificas para la regién
desarrolladas por Grigera et al., (2004), similares a las presentadas en el Capitulo
2 (Gentileza de F. del Pino y M. Durante, Laboratorio de Andlisis Regional y
Teledeteccion, FAUBA).

5.2. Efectos del pastoreo sobre la PPNA

Si bien las variaciones regionales de corto plazo (a escala mensual) de la
PPNA estan principalmente controladas por la RFAA, (Capitulo 2), los resultados
del Capitulo 3 muestran que en el largo plazo, la biogeoquimica del N es uno de
los principales controles de la PPNA en los pastizales pastoreados de Rio de
Plata (Hipodtesis 3.5). Chapin et al. (2002) propone en su libro un esquema
general para comprender los controles (y sus interacciones) de los procesos
ecosistémicos como la PPNA a distintas escalas temporales. Basandonos en
estos esquemas construimos uno que representan los controles de la PPNA en
los ecosistemas pastoreados (Figura 5.2). Los “factores de contexto” son
aquellos factores que restringen a la PPNA en el largo plazo. Tanto el clima, la
biota potencial, la topografia o la roca madre condicionan la estructura y el
funcionamiento de los ecosistemas afectando el rango potencial de variacion de
la PPNA. El tiempo, como factor de desarrollo de los ecosistemas
(principalmente para la pedogénesis), es también un condicionante de la PPNA
(Torn et al. 1997, Hedin et al. 2003).
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Los “controles interactivos”, son aquellos que si bien controlan a la PPNA,
estan a su vez afectados por esta en el largo plazo. La diversidad de la biota del
suelo o de la vegetacion, asi como la materia organica del suelo (MOS) son
ejemplos de este tipo de controles. Varios experimentos realizados en los
pastizales del Rio de la Plata, muestran que el pastoreo puede cambiar la
proporcion de tipos funcionales (Chaneton et al. 1988, Perelman et al. 2001,
Rodriguez et al. 2003) y asi modificar la PPNA (Altesor et al. 2005). Los

resultados del analisis de sensibilidad del Capitulo 3, muestran que los tipos

funcionales alteran la PPNA en el largo plazo. Existen también evidencias que

muestran que el pastoreo altera la biota del suelo (Altesor et al. 2006)(Figura

5.2). Sin embargo, no se conocen estudios que relacionen cambios en la biota

del suelo con la descomposicién en los PRP. Futuras investigaciones deberian

analizar estos procesos. La materia organica del suelo, que como se muestra en

el Capitulo 3 y 4 es afectada por el pastoreo, es otro de los controles de la PPNA
en el largo plazo, a través de sus efectos sobre la disponibilidad de nutrientes

(Figura 5.2).
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Figura 5.2. Esquema de los controles de la productividad primaria neta aérea
(PPNA), mostrando los efectos del pastoreo sobre éstos. RFAA, es radiacion
fotosinteticamente activa absorbida por la vegetacion verde, ¢, es la eficiencia de
conversion de energia en biomasa y MOS es materia organica del suelo. Consultar

el texto por detalles. Modificado a partir de Chapin et al. (2002).

Los “controles indirectos” son aquellos que determinan a la PPNA en el
corto plazo, pero no directamente sino a través de algun otro “control directo”
(Figura 5.2). Ejemplos de controles indirectos son la descomposicion, el
contenido de broza y la biomasa verde y seca. Los controles indirectos de la
PPNA son afectados tanto por los controles interactivos como por el pastoreo.
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Por ejemplo, el pastoreo puede alterar la descomposicion de los residuos
vegetales a través de su impacto en la proporcién de tipos funcionales presentes
(Figura 5.2). A su vez, los herbivoros pueden alterar la proporciéon de biomasa
verde o seca a través del consumo. La proporcion de biomasa verde o seca
también varia entre los distintos tipos funcionales, principalmente entre
gramineas erectas y postradas (Leoni et al., 2005).

Los controles directos determinan a la PPNA en el corto plazo y son
principalmente la RFAA, y la eficiencia de conversién de la energia en biomasa
(¢a) (Figura 5.2). En periodos cortos de tiempo, la remocién de biomasa por los
herbivoros junto a los tipos funcionales presentes afecta la intercepcion de
radiacion de la vegetacion verde (RFAA,). La RFAA, es el principal control de la
PPNA a esta escala temporal, como se mostro en el Capitulo 2. Trabajos en
marcha en algunos de los sitios experimentales descriptos en el Capitulo 4,
sugieren que la RFAA, anual de las areas clausuradas es menor que la de las
zonas pastoreadas, pero que en algunos periodos del verano la intercepcion
podria ser mayor en las areas clausuradas, principalmente debido a la mayor
RFAA, de los arbustos presentes en las clausuras. La disponibilidad de N afecta
la conversién de energia en biomasa, €,, y esta principalmente determinada por
la descomposicién de materia organica del suelo, el clima y la calidad de los
residuos vegetales (Knops et al. 2002, Vivanco y Austin 2001). Los resultados
del Capitulo 3 muestran que la disponibilidad de N depende de la cantidad de
MOS y como el pastoreo puede disminuir la MOS y la disponibilidad de N en el
largo plazo. Los tipos funcionales también afectan directamente a ¢,, por
ejemplo, las gramineas C; necesitan mayores cantidades de N para producir la
misma biomasa que la especies C4, debido a que poseen una C/N mas baja en
sus tejidos (Craine et al. 2002). En el analisis de sensibilidad realizado en el
Capitulo 3, este mecanismo aparece como uno de los responsables de las
disminuciones en la PPNA producidas luego del pastoreo. La temperatura y la
disponibilidad de agua afectan ¢, y por medio de esta a la PPNA en el corto
plazo, y dependen del clima regional y el microclima local (Chapin et al. 2002).
La acumulacién de biomasa senescente y broza en ausencia de pastoreo, altera
el balance de energia y modifica la evaporacion directa y la temperatura del
suelo (Burke et al. 1998)(Figura 5.2). No existen trabajos locales que
documenten la magnitud de los cambios en la evapotranspiracion o en la
temperatura del suelo ocasionados por el pastoreo. Resultados de trabajos en
marcha sugieren que la temperatura del suelo superficial en verano en las
clausuras disminuye unos 10°C al mediodia con respecto a las situaciones
pastoreadas y que ademas presenta menos amplitud térmica (Pifieiro et al.,
datos no publicados).

5.3. Efectos del pastoreo sobre la MOS

Los efectos del pastoreo sobre la materia organica del suelo mostraron
ser complejos y estar mediados por distintos factores. Sin embargo, desde el
punto de vista de balances de masas, estos efectos estan determinados por
alteraciones en las entradas y/o salidas de C y N del suelo. En la Figura 5.3 se
presenta un diagrama de los efectos del pastoreo sobre las entradas y salidas de
C y N del ecosistema.

El pastoreo altera principalmente de forma directa, las entradas de C al
suelo y no asi las salidas de este elemento (Figura 5.3). Como se mostré
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anteriormente, el pastoreo afecta la magnitud de la PPNA a través de varios
mecanismos (Figura 5.2). También influye, via el consumo, en la proporcion de
la PPNA que ingresa al suelo ya que la mayoria del C ingerido por los herbivoros
es respirado (en proporcion inversa a las excreciones de C y proporcional a la
digestibilidad del material consumido). Los herbivoros también afectan la
proporcion de la PPN que es almacenada en las raices (Capitulo 4)(Figura 5.3).
Cuanto mayores sean los incrementos en la PPN subterranea (PPNS), mayor
sera la cantidad de C que entra al suelo y que esta disponible para formar MOS.
A su vez, la eficiencia de conversién de la biomasa de raices y otros érganos
subterraneos en MOS es mucho mayor que la de biomasa aérea (Jobbagy y
Jackson 2000)(Capitulo 3 y 4). La magnitud relativa de la pérdida de C
ocasionada por la respiracion de los herbivoros y el aumento de la PPNS,
determinara un aumento o una disminucion de la entrada de C al suelo. A pesar
de que en las simulaciones con CENTURY (Capitulo 3) no se consideraron
aumentos en la PPNS por pastoreo, los experimentos de campo sugieren que en
los PRP los incrementos en la PPNS provocados por el pastoreo,
sobrecompensarian la mayor respiracion de los herbivoros, aumentando las
entradas de carbono al suelo e incrementando la materia organica joven (o
particulada -POM-) en los primeros centimetros (Capitulo 4). En el esquema de
la Figura 5.3 también observamos que el pastoreo no estaria afectando
directamente las salidas de C del ecosistema, aunque si podria hacerlo de
manera indirecta, por ejemplo a través de la compactacion del suelo (Capitulo 4).
Esto provocaria una menor aireacion del suelo, disminuyendo la respiracion de la
MOS.

A diferencia de lo que ocurre en el ciclo del C, el pastoreo altera
principalmente las salidas de N del ecosistema al concentrar el N en los parches
de orina y heces, aumentando las pérdidas de este elemento (Hipdtesis 3.1). Los
Capitulos 3 y 4 aportan evidencias que apoyan esta hipétesis. En tal sentido al
aumentar las perdidas de N, la herbivoria reducira la MOS. Sin embargo, el
pastoreo también puede disminuir las salidas de N desde suelo, por otro
mecanismo indirecto. Al incrementar la particion y la biomasa de raices, el
pastoreo puede disminuir las pérdidas de N del suelo a través de una mayor
absorcion y conservacion de N por las plantas (Heckathorn y Delucia 1996). La
disminucion de las salidas de N por este mecanismo podra contrarrestar las
pérdidas directas de N desde los parches de orina y heces, cuando la lixiviacion
sea grande (en suelos poco profundos) o la desnitrificacion sea importante (en
suelos inundables). El resultado neto de ambos mecanismos, determinara
aumentos o disminuciones en las reservas de N del ecosistema. A su vez, las
mayores emisiones volatiles de N reactivo a la atmdsfera podrian incrementar las
entradas de N por redeposicién en sitos cercanos (Capitulo 3). El pastoreo
también podria cambiar la proporcion de leguminosas en el tapiz vegetal,
alterando las entradas de N al sistema (Capitulo 4).
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Figura 5.3. Diagrama simplificado de las entradas y salidas de C y N al suelo,
mostrando los efectos directos del pastoreo sobre estas. Ver texto por mas
detalles. MOS, es materia organica del suelo, COS es carbono organico del

suelo, NOS es nitrégeno organico del suelo, PPN es productividad primaria neta,
PPNA es la PPN aérea y PPNS es la PPN subterranea.

De la descripcion de la Figura 5.3, surge que tanto la magnitud como el
sentido de los efectos del pastoreo resultaran del balance entre las alteraciones
provocadas por los herbivoros en distintas partes de los ciclos de ambos
elementos. En los PRP el efecto mas importante del pastoreo estaria dado por el
aumento en las entradas de C y N subterraneo (ocasionados por un aumento en
la particion a raices) y en las salidas de N desde los parches de orina y heces,
apoyando la Hipétesis 4.5. La evidencia presentada en los Capitulos 3 y 4,
sugiere que el N (y no el C) es el principal limitante de la acumulacién de materia
organica en los pastizales pastoreados del Rio de la Plata (como fue planteado
en la Hipotesis 3.2). A su vez, en todos los tipos de suelos el pastoreo
aumentaria las salidas de N desde los parches de orina y heces y aumentaria la
retencion de N en los 6érganos subterraneos. Sin embargo, la magnitud relativa
de estos procesos opuestos varia con la profundidad del suelo y el régimen de
inundacion. En los suelos profundos, primarian las pérdidas a las ganancias de
N en condiciones de pastoreo y por lo tanto los suelos perderian N al ser
pastoreados, como fue previamente planteado en la Hipotesis 4.2. En suelos
donde las pérdidas de N son grandes (suelos superficiales e inundables), el
pastoreo aumentaria el N edafico, al favorecer la retencion de N en raices, y por
ende la MOS.

Una revisiéon de trabajos que evaluan los impactos del pastoreo sobre el
suelo y las raices en el mediano plazo, muestra resultados variables pero
también tendencias comunes. Los incrementos en la relacion C/N de la MOS
luego del pastoreo (o las disminuciones al realizar clausuras al pastoreo)
parecen ser una constante en la mayoria de los trabajos analizados (Tabla 5.1),
coincidiendo con los resultados de esta tesis y apoyando la Hipotesis 4.3. Estos
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cambios podrian esta debidos a las mayores perdidas de N en los sitios
pastoreados o al cambio de tipos funcionales ocasionado por el pastoreo
(Capitulo 4). La mayoria de los trabajos de la Tabla 5.1 muestran incrementos en
la densidad aparente luego del pastoreo, aunque algunos no presentaron
cambios. Los resultados obtenidos en el Capitulo 4 sostienen que la
compactacion por pastoreo puede ser mayor en sitios de texturas gruesas (ver
también Potter et al. 2001en Tabla 5.1), aunque légicamente la carga de
herbivoros también afectara la magnitud del cambio en la densidad aparente.

En los trabajos recopilados no existid un efecto unico del régimen
pastoreo sobre la biomasa de raices. La cantidad de raices aumento, disminuyo
0 se mantuvo inalterada en condiciones pastoreadas (Tabla 5.1). Sin embargo, al
ordenar las variaciones en el gradiente de precipitacion, parece existir una
tendencia a que los contenidos de raices sean mayores bajo condiciones
pastoreadas, en ambos extremos del gradiente. En la mitad del gradiente (entre
~380 y ~850 mm) las zonas pastoreadas presentaron menores contenidos de
raices. Posiblemente los efectos del pastoreo sobre la biomasa de raices
dependan de la existencia de periodos con alto estrés hidrico (como los
existentes en el extremo seco del gradiente), en donde la mayor particion de C y
N a raices representaria una ventaja competitiva (Heckathorn y Delucia 1996,
Burke et al. 1998). A su vez, en el extremo humedo la ventaja competitiva de una
mayor PPNS se asociaria a la captacion y retencién de N en la planta. Sin
embargo, como éstos u otros mecanismos pueden producir el patrén observado
no esta claro aun. Un analisis mas detallado del balance hidrico y de nutrientes
en cada uno de los sitios podria aclarar esta incégnita.

La MOS por su parte, aumentd, disminuy6 o se mantuvo inalterada en
condiciones de pastoreo, pero en los lugares donde aumento, las diferencias
fueron significativas generalmente solo en los primeros centimetros del suelo. La
diferencia de MOS entre situaciones pastoreadas y clausuradas no parece variar
de manera predecible a lo largo del gradiente de precipitacion (Tabla 5.1) y
probablemente este determinada por las caracteristicas del suelo (Capitulo 4).
La variacion en los contenidos MOS en los trabajos analizados no estuvo
asociada con los cambios ocurridos en la biomasa de raices luego de la
exclusion del pastoreo (al igual que en los resultados obtenidos en el Capitulo 4).
Esta evidencia contradice a la Hipotesis 4.4 que afirma que la menor cantidad de
raices en las zonas pastoreadas provoca disminuciones en la MOS. Los
resultados de los Capitulos 3 y 4 sugieren que si bien el aumento de la biomasa
subterranea favorece la formaciéon de MOS, la consecuencia final de este cambio
variara en funcion de las otras alteraciones provocadas por el pastoreo sobre los
ciclos del Cy N.

Es importante sefalar aqui, que la mayoria de los trabajos recopilados en
la Tabla 5.1 no presentan correcciones a masa equivalente (excepto Henderson
et al., 2004 y Mikhailova et al., 2000) y por lo tanto las diferencias entre
tratamientos pueden deberse a los aumentos en la compactacién del suelo y no
realmente al régimen pastoreo (véase discusion en Capitulo 4). Sin embargo los
cambios en la relacion C/N de la materia organica, en la densidad aparente y en
la biomasa de érganos subterraneos, no afectados por este problema, presentan
una tendencia comun en los trabajos analizados.



Tabla 5.1. Efectos del pastoreo (o de la exclusién del pastoreo) sobre distintas propiedades del suelo y la biomasa de raices.

s n . .
Autor Prec!pltac;lon Temperatura A MOS* A Raices* A C/N A Dens. (total Profunq[dgd Experlm?nto/edad Observaciones
media anual | media anual MOS Aparente 47) de analisis (afhos)
(Frank et — _ ) Pastoreo
al. 1995) s/d s/d Disminuye Aumenta s/d 1 0-100 Clausura, 75 moderado
(Frank et s/d s/d = Aumenta = s/d 1 0-100 Clausura, 75 Pastoreo
al. 1995) intenso
(Neff et al. N Aumenta, _ ) Nunca Erosion por
2005) 207 11.6 Disminuye s/d _ = 1 0-30 pastoreado viento
(Smoliak et 310 s/d Aumenta Aumenta Aumenta = 1 0-10 Clausura, 42 3 cargas de
al. 1972) pastoreo
(Derner et _ _ ’
al. 2006) 321 8.6 Aumenta = s/d = 1 0-30 Clausura, 65 Shortgrass
(Reeder et 325 s/d Aumenta Aumenta Aumenta | Aumenta 1 0-90 Clausura, 56 Eastoreo
al. 2004) intenso
(Manley et g Significativo
al. 1995) 338 s/d Aumenta s/d s/d Aumenta | 2 0-90 Pastoreo, 11 s0loa 0-7.6
(Czu(')g;)""" 350 0.2 = Aumenta s/d s/d 2 0-80 Clausura, 20 Veg. natural
(Cui et al. 350 0.2 Dismi /d /d /d 1 0-80 cl 10 Degradad
2005) . isminuye s s s - ausura, egradada
(Schuman 384 s/d Aumenta | Disminuye Aum_enta, Aumenta 2 0-60 pastoreo,12 (40 Rastoreo
et al. 1999) = clausura) intenso
(Henderson 350-480 6.25 _ s/d s/d Aumenta 8 0-100 Clausuras, 20 a Correccion a
et al. 2004) 71 masa eq.
(Xie y 4 niveles de
Wittig 411 5.9 Disminuye | Disminuye s/d Aumenta 1 0-40 Clausura, 18
2004) pastoreo

*Aumenta, significa que las MOS, las raices, la C/N o la densidad aparente son mayores en condiciones pastoreadas.
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Tabla 5.1. (continuacién

L n . .
Autor Prec!pltamon Temperatura A MOS* A Raices* A C/N A Dens. (total Profunq[dgd Experlm?nto/edad Observaciones
media anual | media anual MOS Aparente 47) de analisis (afhos)
(Mikhailova 587 54 = = Aumenta | Aumenta 1 0-10 Clausura, 72 Correccion a
et al. 2000) masa eq.
(Derner et _ I _ : .
al. 2006) 588 11.9 Disminuye s/d 1 0-30 Clausura, 96 Midgrass
(Fuhlendorf N I ) Restauracion
et al. 2002) 766 18.3 Disminuye | Disminuye | Aumenta s/d 1 0-10 Clausura, 50 de areas cult.
(Zerznoeoré;t 835 12.8 Disminuye | Disminuye s/d = 1 0-30 Clausura,35 Tallgrass
(:Iogggf)t 842 17 Aumenta s/d = Aumenta 1 0-60 Clausura,11 Suelo arcilloso
(:Iogggf)t 842 17 Disminuye s/d Aumenta = 1 0-60 Clausura,11 Suelo arenoso
(Chaneton
y Lavado 900 14.5 Aumenta s/d Aumenta s/d 1 0-10 Clausura, 12 Bajo inundable
1996)
(Chaneton
y Lavado 900 14.5 = s/d Aumenta s/d 1 0-10 Clausura, 16 Loma
1996)
(Lavado et 900 14.5 = s/d = s/d 1 0-15 Clausura, 13
al. 1995) ) ’
Esta tesis 1000 15 Aumenta Aumenta Aumenta = 3 0-100 Clausura, max 30 . Suelos
inundables
(Welker et _ . de 0-60cm no
al. 2004) 1200 s/d Aumenta s/d Aumenta = 1 0-10 Clausura, 73 hay diff
Esta tesis 1300 15 Disminuye | Aumenta Aumenta | Aumenta 8 0-100 Clausura, max 30 Suelos
produndos
Esta tesis 1300 15 Aumenta Aumenta Aumenta | Aumenta 4 0-100 Clausura, max 18 SUG’TIQS
superficiales

*Aumenta, significa que las MOS, las raices, la C/N o la densidad aparente son mayores en condiciones pastoreadas.



A pesar de que el objetivo principal de fraccionar la materia organica era
detectar cambios en las fracciones mas labiles de la MOS (Hipotesis 4.1), se
encontraron importantes cambios en la materia organica recalcitrante como
consecuencia de la exclusion del pastoreo (Capitulo 4). Esto podria significar
que las fracciones separadas no fueran realmente de distinta edad o que la
materia organica recalcitrante tuviera una recuperacion rapida a pesar de
degradarse lentamente. En base a estudios isotépicos realizados en los mismos
sitios descriptos en el Capitulo 4, se calculé la velocidad de ciclado promedio de
la materia organica particulada (POM) en 30 afios, mientras que la de la materia
organica asociada a los minerales (MAOM) fue de 359 afios (Pifieiro et al. 2003).
Si bien estos resultados muestran que la tasa de renovacion promedio de toda la
MAOM es lenta (considerar que es promedio y existe un continuo donde parte es
degradada en siglos y parte en periodos similares a los de la POM), los
resultados obtenidos en el Capitulo 4 sugieren que la MAOM puede formarse en
un lapso relativamente breve o menor al esperado para su descomposicion. Esto
ha sido sugerido muy recientemente por algunos trabajos en otras regiones del
mundo (Fierer et al. 2005, Mclauchlan et al. 2006) y tiene importantes
implicancias para la comprension del ciclo del C y el desarrollo de estrategias de
secuestro de carbono. La captacién de materia organica por las arcillas y limos
del suelo, podria ser el mecanismo detras de estos aumentos rapidos de la
MAOM (Hassink 1997, Fierer et al. 2005).

5.4. Factores de contexto que condicionan la respuesta al
pastoreo

De esta tesis se desprende que los efectos del pastoreo deben analizarse
a la escala de tiempo y en el nivel de organizacién en el cual fueron estudiados.
Muchos trabajos analizan el efecto del pastoreo (o la defoliacion en realidad) a
nivel de individuos, generalmente en experimentos en macetas. Las respuestas
de las plantas al pastoreo en este nivel de organizacion pueden diferir de las
registradas a nivel de ecosistema y a escalas temporales mayores (Oesterheld et
al. 1999, Ferraro y Oesterheld 2002). En la Figura 5.4a presentamos una lista de
los atributos que son afectados por el pastoreo en los distintos niveles de
organizacién y en la Figura 5.4b las variaciones en el tiempo de algunos
atributos seleccionados. Los atributos funcionales afectados por el pastoreo en
ambos niveles de organizacion difieren, lo cual facilita su separacién, aunque
muchas veces han sido confundidos (por ejemplo, a veces se confunde la tasa
de crecimiento de una planta y la PPNA del ecosistema). Sin embargo, los
atributos estructurales son similares y pueden ser confundidos con mayor
facilidad.

El pastoreo interactua con otros factores y juntos determinan la estructura
y el funcionamiento del ecosistema, dentro de un marco establecido por los
factores de contexto (Figura 5.4a). Los efectos del pastoreo sobre los atributos
funcionales o estructurales del ecosistema estan condicionados por los factores
de contexto, como se mostraba para la PPNA en la Figura 5.2. Ademas, el
pastoreo puede alterar la biodiversidad e interactiia con otro disturbio, el fuego.
En sitios fuertemente pastoreados la frecuencia e intensidad de los fuegos
disminuye y viceversa (Oesterheld et al. 1999). Los resultados del Capitulo 3,
que incluyen varios escenarios de fuego y pastoreo, sugieren que los impactos
contemporaneos del pastoreo estan condicionados por la historia anterior de
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fuegos (Hipotesis 3.4). Por otro lado, el pastoreo puede alterar la diversidad de
especies vegetales directamente mediante la seleccion de especies palatables o
indirectamente modificando la disponibilidad de recursos (Dorrough et al. 2004).
El pastoreo también puede alterar la diversidad de la biota del suelo (Altesor et
al., 2006; Bardgett 1998; Bardgett y Wardel 2003). Ambos cambios provocan
alteraciones en los tipos funcionales de plantas, la fijacion bioldégica de N y la
demografia de especies, los que a su vez modifican los atributos estructurales y
funcionales del ecosistema (Figura 5.4a).

En escalas de tiempo intermedias, los atributos ecosistémicos (o de las
poblaciones o comunidades involucradas) son en general similares a los
analizados en escalas de tiempo mayores (Figura 5.4b). Sin embargo, los
efectos del pastoreo en el mediano plazo pueden diferir de los de largo plazo,
como se demostro en el Capitulo 3. A partir de los resultados obtenidos en ese
capitulo quedo refutada la Hipotesis 3.3, que planteaba que los efectos del
pastoreo eran similares en ambas escalas de tiempo. Muchos trabajos que
analizan los efectos del pastoreo confunden estas dos escalas de tiempo. Esta
puede ser en parte la causa que genere resultados contradictorios sobre el
efecto del pastoreo sobre la PPNA o la MOS en estudios realizados en lugares
cercanos o incluso en el mismo lugar, pero con cierto tiempo de diferencia (ver
discusion en el Capitulo 3). Es importante entonces separar los efectos
ocurridos en plazos en torno a los 50 afios en donde el ecosistema en general se
encuentra en un estado no estable, de aquellos de mas largo plazo en donde el
ecosistema adquiere un nuevo estado estable alternativo resultante de la nueva
situacion de disturbios (pastoreo y fuego) y los cambios en la biodiversidad
(vegetal y animal) derivados de éstos (Figura 5.4).
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Figura 5.4. Esquema representando los atributos ecosistémicos y a nivel individual que son afectados por el pastoreo y otros factores
interrelacionados (a), mostrando ejemplos en los distintos niveles de organizacion y sus posibles variaciones a distintas escalas temporales (b).
El tiempo, la biota potencial, el clima, la topografia y el material madre son considerados por Chapin et al. (2002) “factores de contexto” con
influencias en el muy largo plazo sobre los atributos ecosistémicos, mientras que el fuego y la biodiversidad son “controles interactivos” que
interactuan con el pastoreo para modificar el ecosistema.
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5.5. Efectos del pastoreo sobre el contenido de nitréogeno
reactivo en la atmésfera

Las evidencias presentadas en esta tesis sugieren que los efectos del
pastoreo sobre el ciclo del N deben ser abordados considerando el N reactivo en
la atmésfera. Las formas reactivas de N (o N reactivo) son aquellas formas
quimicas de N que no son estables en la atmdsfera y que generalmente
reaccionan con otros gases o son rapidamente redepositados en sitios cercanos
(Schlesinger 1991). Ejemplos de estas formas son el NH,, NOx y el N,O. Los
resultados del Capitulo 3 sugieren que los herbivoros domésticos provocan altas
emisiones de N, en forma de NH,, desde los parches de orina y heces. Por lo
tanto, los herbivoros podrian aumentar la cantidad de N reactivo en la atmdésfera.

Los resultados conjuntos de los Capitulos 3 y 4 sugieren que la alta
acumulacién de N observada en los suelos de las clausuras, es debida a la
redeposicion de NH, emitido desde los parches de heces y orina en la matriz
pastoreada circundante. En los experimentos de campo (Capitulo 4) se encontré
que en los suelos profundos la tasa de acumulacion de N fue muy alta, entre 20
a 60 Kg de N.ha™.afio™". Esta tasa de acumulacién puede ser usada como un
estimador de los minimos valores que asumiria la tasa de deposicion atmosférica
de N, suponiendo que no existen entradas de N por leguminosas y que la fijacion
asimbidtica de N es despreciable. Esto hace pensar que las tasas de deposicién
de N en la regién son elevadas, ya que los valores esperados en ausencia de
industrias o de altas poblaciones de herbivoros, serian cercanos a los 5 Kg de
N.ha".afio™(Holland et al. 1999). Calculos muy sencillos muestran que la
cantidad de N reactivo emitido por los herbivoros a la atmdsfera es similar a la
cantidad acumulada en las clausuras de los suelos profundos (Tabla 5.2). Un
analisis de sensibilidad de los supuestos utilizados en este calculo varia las
emisiones de N entre 6 y 40 Kg de N.ha™.afio™

Tabla 5.2. Estimacion de la emision de N reactivo por el ganado

Productividad kg.ha™.afio™ (Sala et al., 1981) 5000
Porcentaje consumo (Oesterheld et al., 1992) 58
Consumo de forraje kg.ha'1.aﬁo'1 2900
Carbono Consumido kg.ha'1.aﬁo'1 1450
C/N de forraje consumido (estimado en base a una relacion verde/seco de 4, ver 14
Capitulo 3)

N consumido kg.ha™.aiio™ 104
% de N consumido que retorna al suelo (Whitehead et al. 1993) 80
Emisiones de N kg.ha.afio™ 20.7

En la Figura 5.5 se representa un esquema con los compartimentos y los
flujos del ciclo del N en pastizales pastoreados que incluye los descubrimientos
realizados en esta tesis (nétese la diferencia con la Figura 1.2 planteada en la
introduccion de la tesis). En la Figura 5.5 se observa que las mayores emisiones
de N desde los parches de orina y heces (Flujo 1) pueden ser redepositadas
localmente (Flujo 3), ya que la vida media del NH, en la atmdsfera es corta. Sin
embargo, el NH, también puede ser redepositado en regiones adyacentes (Flujo
5), como zonas agricolas, areas protegidas, lagunas u océanos. A su vez, los
resultados del Capitulo 3 muestran que la emision de N reactivo desde el suelo
disminuye con el pastoreo (Flujo 2) y principalmente la emision de N,O (Flujo 6),
el cual reacciona en la estratésfera con el ozono. A su vez, el N puede ingresar
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al ecosistema desde el reservorio estable de N,, a través de la fijacion biologica
de N (Flujo 4) o via descargas eléctricas (Flujo 7). EI N también recircula en el
ecosistema (Flujo 9), ya sea a través de la biota del suelo, la vegetacion o los
herbivoros y puede ser lixiviado (Flujo 8). Este esquema muestra la importancia
de considerar al N reactivo para entender los efectos del pastoreo en la region y
hace suponer que las re-deposiciones de N podrian en parte atenuar las
mayores pérdidas de N ocasionadas por el pastoreo. Sin embargo, la mayor
apertura del ciclo del N, ocasionada por los herbivoros domésticos, vuelve a los
ecosistemas mas dependientes de la circulacion atmosférica de N y menos de la
recirculacion interna. Aparece como necesario realizar en la region mediciones
de las deposiciones de NH, y NO,, asi como también estudios sobre la emisién
de gases traza (N,O y NO,) en situaciones pastoreadas y clausuradas.

Ciclo del Nitrogeno en Ecosistemas Pastoreados

Atmésfera
(N estable)

(N reactivo)

i

1

i

| Atmosfera
1

i Nuevos
i

Plantas/animales
Aéreo

Plantas/animales
Subterraneo

Materia
organica

del Suelo Suelo

Figura 5.5. Ciclo del N en los ecosistemas pastoreados mostrando los
flujos y compartimentos considerados cominmente y nuevos flujos y
compartimentos sugeridos para mejorar nuestra compresion del ciclo del N. Los
flujos nuevos se muestran con lineas punteadas. El nuevo compartimiento es el
nitrégeno reactivo en la atmosfera. El tamafio de los flujos y cajas es proporcional a
la magnitud de los mismos. Los niumeros sefialan los nombres de los flujos, (1)
volatilizacion de N desde los parches de orina y heces, (2) emisiones de N reactivo
desde suelo, (3) redeposicion, (4) fijacion biolégica de N, (5) exportacion a sistemas
adyacentes, (6) emisiones de N,O, (7) conversién de N, en N reactivo por
descargas eléctricas, (8) lixiviacion, (9) reciclado a través de la biota del suelo, la
vegetacion o los herbivoros.
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5.6. Importancia de los modelos conceptuales
desarrollados

La construccion de modelos conceptuales que expliquen los efectos del
pastoreo en la region adquiere particular relevancia para el desarrollo de
estrategias productivas/conservacionistas en los agroecosistemas del Rio de la
Plata. La importancia de la ganaderia en la region ha sido destacada en la
introduccion de esta tesis. Los establecimientos ganaderos se caracterizan por
su baja adopcién de tecnologia, por su dependencia casi exclusiva de los
pastizales naturales como base forrajera y por la degradacion de los mismos
debido a periodos alternados de sobre y subpastoreo (Deregibus y Soriano 1980,
Duran 1985, Deregibus 2000). Alternativas de manejo que logren aumentar la
productividad de los pastizales naturales tendran un fuerte impacto en la
estructura productiva de la regién. Estas deberan estar basadas en el
conocimiento de los mecanismos que subyacen a las respuestas del ecosistema
al pastoreo y no simplemente en la prueba y error. Salvo excepciones, los
estudios de los efectos del pastoreo en la regién se limitan a probar sus
consecuencias en el ambito de la disponibilidad de forraje y eventualmente su
calidad, pero no ahondan en los mecanismos involucrados en los procesos
ecosistémicos modificados. En esta tesis hemos desarrollado modelos
conceptuales de los efectos del pastoreo en los PRP. Estos modelos podran ser
utilizados tanto por cientificos, productores, tomadores de decisiones o politicos,
para el desarrollo de sistemas productivos sostenibles.
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APENDICE |

Informacion accesoria a las simulaciones realizadas con el modelo CENTURY
en el Capitulo 3.

Basado en la informacion suplementaria del articulo: Pifieiro Gervasio, José Maria Paruelo y Martin
Oesterheld. 2006. Potential long-term impacts of livestock introduction on carbon and nitrogen cycling
in grasslands of Southern South America. Global Change Biology, 12: 1267-1284.

1. Parametros de los sitios
Tabla A.11. Parametros del modelo usados para cada sitio.

Sitios
Propiedades Ta Tr Sa Co Ca Pe Ph Do Ty Pi As

Unidad de suelo’ Ta LCh QCh CAN  TI- MIT MJ:a Mlac MIT MKt DDT
Rd Cc1 g11 20 c28 c¢5 c-11

Escurrimiento? Si no Si Si Si Si no no Si no no
Pendiente® 8 0.5 6 6 2 2.5 0.5 1 25 0.5 1
NIayer4 6 6 1 6 3 7 5 5 3 4 3
NIaypg4 4 6 1 5 2 6 4 4 2 3 2
Drain* 03 015 09 075 075 066 06 033 066 066 06
Basef* 0.9 0.3 0.9 0.9 0.9 0.9 0.3 0.3 0.9 0.3 0.3
Storm* 0.9 04 0.9 0.9 0.9 0.9 0.4 04 0.9 04 0.7
Swflag4 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3
pH del suelo 53 6 59 7 6.6 5.8 7 8.2 6.6 7 8.2

" Unidades de suelo (MGAP 1979, INTA-SAGYP 1990). Cada unidad de suelo incluye varios tipos de suelos. Se
tomaron del suelo dominante de la unidad los valores de textura, profundidad de horizonte y otras caracteristicas.

2 Estimacion del escurrimiento basada en la pendiente, la capacidad de retencion de agua y los eventos de lluvia. Si,
significa que en ese suelo se realizaron calculos para estimar el escurrimiento superficial.

® Pendiente promedio de la unidad de suelo (%).

*Paramteros de agua y suelo de CENTURY. Por una descripcion de cada parametro consultar
http://www.nrel.colostate.edu/projects/century5

2. Asignacién de valores a los parametros del modelo y supuestos
establecidos en la simulacion base

Parametros para simular la vegetacion

Debido a que la composicion de especies originaria de la regidén no se
conoce con exactitud, se realizé la simulacion basica suponiendo una composicion
de especies similar a la actual para cada sitio. Para estimar los parametros del
modelo, se utilizé la proporcién de especies C; y de C4 de cada sitio (ver Tabla 3.1),
informada por Paruelo et al. (1998) y Perelman et al. (2001). Las leguminosas
nativas son un componente menor de estos pastizales y probablemente no juegan
un papel importante en la fijacion bioldgica de N (Perelman et al. 2001, Formoso y
Colucci 2003, Altesor et al. 2005). La abundancia relativa de arbustos es
generalmente menor al 20% y a menudo nula. En base a las relaciones C4/Cs
presentadas en la Tabla 3.1, se estimé la productividad maxima y las temperaturas
6ptimas para el crecimiento de la vegetacion en cada sitio (Tabla A.1.2). La relacién
raiz/tallo y los contenidos de lignina de la vegetacién se estimaron mediante
ecuaciones de CENTURY y datos de precipitacion de cada sitio. Los contenidos de
lignina en la vegetacién estimados por el modelo fueron similares a los pocos datos
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locales disponibles (Vivanco y Austin in preparation). La volatilizacion de N de la
vegetacion senescente y la maxima y minima relacion C/N de los tallos y raices fue
estimada a partir de los parametros desarrollados para los pastizales altos de Norte
América por Metherell et al. (1993). Estos pastizales son similares en
funcionamiento y estructura a los del Rio de la Plata (Paruelo et al. 1995, Paruelo et
al. 1998). Las tasas de senescencia de los tallos y hojas y los parametros de
retraslocacién de nutrientes fueron estimados para cada sitio en base a datos
publicados de las variaciones a lo largo del afio de la biomasa viva, muerta en pie y
la broza (Sala et al. 1981, Oesterheld y Ledn 1987, Altesor et al. 2005)(Tabla A.1.3).

Tabla A.1.2. Parametros de CENTURY utilizados en la “simulacién base” para simular
la productividad maxima y las temperaturas 6ptimas de crecimiento vegetal para cada
proporcién de especies (C4/C;).

Composicion de especies C4/Cs

Parametro 100/0 75/25 50/50 25/75 0/100
prdx(1) 300 300 300 270 240
ppdf(1) 30 27 22 18 15
ppdf(2) 45 45 38 35 32
ppdf(3) 1 1 0.3 1.2 1
ppdf(4) 25 3.0 5.0 3.0 3.5

Por una descripcion de cada parametro y unidades, consultar http://www.nrel.colostate.edu/projects/century5

Tabla A.1.3. Parametros utilizados en la simulacién base para simular la
retranslocacion de nutrientes y las tasas de muerte de tallos y raices en cada sitio

Sitios

Parametro Ta Tr Sa Co Ca Pe Ph Do Ty Pi As

fsdeth(1) 0.2 0.3 0.2 0.2 0.3 0.3 0.2 0.2 0.2 0.1 0.1
fsdeth(2) 0.4 0.4 0.4 0.4 0.4 0.4 0.4 0.4 0.4 0.4 0.4
fsdeth(3) 02 03 02 025 035 04 0.2 0.2 0.2 0.2 0.2
fsdeth(4) 60 50 50 50 50 50 50 50 40 40 30
fallrt 0.2 0.3 0.2 02 025 03 0.2 0.2 0.1 0.1 0.1
rdr 0.05 005 005 005 005 0.05 005 005 005 0.05 0.05

Por una descripcion de cada pardmetro y unidades, consultar http://www.nrel.colostate.edu/projects/century5

Parametros para simular el pastoreo

A pesar de que no existen estudios detallados, es muy probable que los PRP
hayan sido pastoreados por ungulados nativos durante la formacion del suelo
(Soriano 1992). El venado de la pampas (Ozotoceros bezoarticus) era
probablemente el herbivoro nativo mas abundante y extendido (Vervoorst 1967,
Soriano 1992, Vidart 2000). En las simulaciones del modelo se supuso que los
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herbivoros nativos y los domésticos consumen una proporcion de material
verde/seco de 4 (Formoso 1993). En el modelo la digestibilidad de la biomasa
consumida varié segun la proporcién de especies C4/C3 presentes en cada sitio. Las
pérdidas de N promovidas por los herbivoros (principalmente por la volatilizacion y
lixiviacion desde los parches de orina y heces) fueron consideradas como un 20%
del N consumido (Lockyer y Whitehead 1990, Whitehead y Raistrick 1993). La
presion de pastoreo de los herbivoros nativos fue estimada a partir de Oesterheld et
al., (1992). La presion de pastoreo de los herbivoros domésticos fue 0 en el afio
1600 y aumento siguiendo una curva de crecimiento logistica hasta el afio 1900. A
partir de ese afio la carga se mantuvo constante en valores estimados para cada
sitio en funcién de su PPNA (Oesterheld et al. 1992). A partir de esta informacion se
confeccionaron cuatro archivos de pastoreo para realizar las simulaciones en el
modelo. Por consiguiente, cuatro aumentos discretos en la presion de pastoreo de
los herbivoros domésticos fueron simulados en el afio 1600, 1700, 1800 y 1900 (ver
Tabla A.1.4).

No se simularon efectos directos del pastoreo sobre la PPNA o sobre la
relacion raiz/tallo. El modelo CENTURY permite simular efectos directos del
pastoreo sobre la PPNA (reducciones o incrementos). La evidencia empirica
recabada en los PRP muestra aumentos o disminuciones en la PPNA por efecto del
pastoreo (Rusch y Oesterheld 1997, Semmartin y Oesterheld 2001, Altesor et al.
2005), por lo que se escogio no incluir efectos directos del pastoreo sobre la PPNA
en las simulaciones. En las simulaciones los efectos del pastoreo sobre la PPNA
ocurrieron por otros mecanismos como la disponibilidad de nitrégeno, el sombreado,
cambios en la temperatura del suelo, etc. Con respecto a las relacién raiz/tallo, las
evidencias disponibles, tanto locales (Doll y Deregibus 1986) como de otros
pastizales del mundo (Milchunas y Lauenroth 1989, McNaughton et al. 1998) no
mostraron un Unico patréon de cambio. Debido a esto, se decidid que la relacién
raiz/tallo varié en las simulaciones solamente en funcién de la temperatura de sitio
(Parton et al. 1993).
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Sitios
Pardmetros  Ta Tr Sa Co Ca Pe Ph Do Ty Pi As
Herbivoros nativos
Parametros usados desde el afno -8000 a el afno 1600
FLGREM 0.0036 0.0104 0.0038 0.0039 0.0069 0.0117 0.0060 0.0061 0.0034 0.0047 0.0032
FDGREM 0.0004 0.0012 0.0005 0.0005 0.0008 0.0013 0.0007 0.0007 0.0004 0.0006 0.0005
GFCRET 04 0.363 0.363 0.325 0.325 0.325 0.325 0.325 0.288 0.288 0.288
GRET 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8
GREZEFF 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FECF 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
FECLIG 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25
Herbivoros domésticos
Parametros usados desde el ano 1600 al afio 1700 Pastoreo 1
FLGREM 0.0102 0.0330 0.0108 0.0119 0.0210 0.0356 0.0151 0.0179 0.0102 0.0123 0.0104
FDGREM 0.0013 0.0041 0.0015 0.0016 0.0026 0.0044 0.0018 0.0023 0.0014 0.0017 0.0018
GFCRET 04 0.363 0.363 0.325 0.325 0.325 0.325 0.325 0.288 0.288 0.288
GRET 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8
GREZEFF 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FECF 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
FECLIG 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25
Parametros usados desde el ano 1700 al afio 1800 Pastoreo 2
FLGREM 0.0360 0.1106 0.0366 0.0383 0.0724 0.1256 0.0627 0.0614 0.0342 0.0460 0.0316
FDGREM 0.0055 0.0169 0.0062 0.0066 0.0111 0.0192 0.0096 0.0101 0.0058 0.0079 0.0059
GFCRET 04 0.363 0.363 0.325 0.325 0.325 0.325 0.325 0.288 0.288 0.288
GRET 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8
GREZEFF 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FECF 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
FECLIG 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25
Parametros usados desde el ano 1800 al afio 1900 Pastoreo 3
FLGREM 0.083 0.248 0.083 0.085 0.144 0.280 0.144 0.137 0.077 0.102 0.078
FDGREM 0.023 0.064 0.025 0.027 0.033 0.072 0.039 0.043 0.024 0.032 0.018
GFCRET 04 0.363 0.363 0.325 0.325 0.325 0.325 0.325 0.288 0.288 0.288
GRET 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8
GREZEFF 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FECF 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
FECLIG 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25
Parametros usados desde el aino 1900 al afio 1970 Pastoreo 4
FLGREM 0.104 0.322 0.100 0.104 0.210 0.365 0.182 0.167 0.099 0.125 0.096
FDGREM 0.043 0.134 0.041 0.052 0.088 0.152 0.076 0.084 0.056 0.063 0.024
GFCRET 0.4 0.363 0.363 0.325 0.325 0.325 0.325 0.325 0.288 0.288 0.288
GRET 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8 0.8
GREZEFF 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
FECF 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5
FECLIG 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25 0.25

Por una descripcion de cada parametro y unidades, consultar http://www.nrel.colostate.edu/projects/century5
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Parametros para simular la deposicion y fijacion de nitrogeno

Las entradas de nitrogeno el ecosistema fueron consideradas constantes
para toda simulacién y dependientes de la precipitacién de cada sitio. Estudios
locales han estimado las tasas de deposicién atmosféricas de N entre 7.0 a 19.7
Kg/ha para sitios con casi 1000 mm de lluvia (De Hein et al. 1981, Lavado 1983,
Morras 1983). En estos estudios no se detalla el método de recoleccién de lluvia
utilizado, pero suponemos que los estudios fueron realizados dejando colectores en
el campo y recogiendo los mismos luego de cada evento de lluvia, por lo que las
mediciones incluyen las deposiciones secas de N asi como las humedas. Basado en
estos datos, modificamos los parametros de deposicion de N de CENTURY a los
siguientes valores: EPNFA(1)=0.21 y EPNFA(2)=0.0109. No existen datos medidos
de la magnitud de la fijacion no simbidtica del N en la regién, pero algunos
investigadores sostienen que estas deben ser muy escasas (R. Alvarez,
comunicacion personal). En nuestras simulaciones no consideramos ingresos de N
al ecosistema por fijacidn no simbidtica.

3. Parametros utilizados en el analisis de sensibilidad
Parametros para simular los cambios en la composicion de especies

La cambios ocasionados por el pastoreo en la composicion de especies han
sido analizados en la region comparando sitios clausurados al pastoreo con sitios
pastoreados adyacentes (Sala et al. 1986, Chaneton et al. 1988, Altesor et al. 1998,
Perelman et al. 2001, Altesor et al. 2005). Estos estudios muestran que los efectos
del pastoreo no son iguales en toda la regién de los PRP. En las Pampas
Argentinas, el pastoreo promueve la invasién de dicotiledoneas exéticas (Sala et al.
1986, Rusch y Oesterheld 1997) y en conjunto con la precipitacion determina la
abundancia relativa de especies exodticas (Chaneton et al. 2002). Este cambio en la
biodiversidad provocado por el pastoreo es importante solo en términos de la
presencia de especies (la riqueza), pero no en términos de la cobertura o
abundancia relativa de las especies (Chaneton et al. 2002). Con respecto a los
cambios en la cobertura, la abundancia relativa o la contribucion relativa de los
grupos funcionales a la PPNA, la informacion disponible sugiere que el pastoreo
aumenta las gramineas C4 en la lomas (Chaneton et al. 2002) y las disminuye en los
bajos de la Pampa deprimida (Rusch y Oesterheld 1997, Chaneton et al. 2002). En
los Campos Uruguayos y Brasilefios la invasion por dicotiledoneas exéticas es
menos importante que en la Pampa y el pastoreo provoca principalmente aumentos
en la contribucion relativa de las gramineas C, nativas a la PPNA total (Altesor et al.
1998, Formoso y Colucci 2003, Altesor et al. 2005). Por simplicidad, se establecio
que el pastoreo aumenta la abundancia relativa de la especies de C, en toda la
region de los PRP. Por consiguiente, para nuestro analisis de sensibilidad se
disminuyo la proporcion de especies de C4 en un 25% (aumentando la proporcion
de C;) en cada sitio (excepto en H. Ascasubi que ya contaba con un 100% de
especies de C;) durante la estabilizacién del suelo y los pardmetros de la vegetacion
fueron ajustados para simular esta nueva composicién de especies (Tabla A.1.2).
Después del periodo de estabilizacidn del suelo bajo pastoreo por herbivoros
nativos, la composicion de la especies se cambio a los valores actuales (Tabla 3.1).
El analisis de sensibilidad representa entonces el caso mas extremo, donde un
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cambio drastico en la composicion de especies ocurre inmediatamente después de
la introduccion del ganado en el afio 1600.

Parametros para simular el régimen de fuegos

El régimen de fuegos en la region previo a la introduccion de los herbivoros
domésticos es desconocido. Las referencias histéricas del siglo XVIII y XIX sugieren
que los eventos de fuego era frecuentes en estos pastizales (tanto los naturales
como los inducidos por los aborigenes)(Vervoorst 1967, Soriano 1992, Vidart 2000).
La baja densidad de herbivoros nativos también sugiere que grandes cantidades de
biomasa muerta podrian acumularse ofreciendo combustible abundante para los
fuegos. Actualmente, los fuegos no son frecuentes en los PRP, aunque en los
suelos bajos con matas de pastos C4 como el Paspalum quadrifarium, muchos
productores ganaderos realizan fuegos prescriptos para mejorar la calidad del
forraje (Picone et al. 2003). Los fuegos son disturbios que interactuan con el
pastoreo (Oesterheld et al. 1999). Para analizar los efectos del fuego se realizaron
tres nuevas simulaciones por sitio como se describe en el Capitulo 3. En estas
nuevas simulaciones, se supuso que los PRP evolucionaron bajo un régimen de
fuego severo, con fuegos recurrentes cada 8 afios y de alta intensidad (Tabla
A.1.5)(Pillar y Quadros 1997), a diferencia de la simulacion basica en donde no se
simularon eventos de fuego durante la estabilizaron de la MOS. En la Tabla A.1.5 se
muestran los parametros utilizados para simular las distintas intensidades de fuego
(intenso, medio y leve).

Tabla A.1.5. Parametros utilizados para simular las distintas intensidades de fuego.
Intensidades de fuego

Parametros Leve Medio Intenso
FLFRE 0.60 0.70 0.80
FDFREM(1) 0.60 0.70 0.80
FDFREM(2) 0.20 0.30 0.40
FFCRET 0.05 0.05 0.05
FRET(1) 0.30 0.20 0.20
FRET(2) 1.00 1.00 1.00
FRET(3) 1.00 1.00 1.00
FRTSH 0.20 0.20 0.20
FNUE(1) 10.00 10.00 10.00
FNUE(2) 30.00 30.00 30.00

Por una descripcion de cada parametro y unidades, consultar http://www.nrel.colostate.edu/projects/century5
Parametros para simular los aumentos en la concentracién atmosférica de CO,

El aumento de la concentracién atmosférica de CO, provoca cambios en la
PPNA y en otros atributos del ecosistema (Bultot et al. 1988, Gifford R.M. 1996,
Wand et al. 1999). EI modelo CENTURY tiene algoritmos que permiten simular
diversos efectos del CO, sobre vegetacion. En el modelo los aumentos de la
concentracién atmosférica de CO, aumentan la productividad, la transpiracion, la
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relaciéon C/N y la particion raiz/tallo. Los parametros que simulan los efectos del CO,
no fueron modificados de sus valores por defecto.
(http://www.nrel.colostate.edu/projects/century5 /).
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APENDICE I

Cambios opuestos entre la C/N total del suelo y la de sus distintas fracciones:
un caso de la paradoja de Simpson con implicancias en el ciclo del N

Basado en: Pineiro, G. Oesterheld M.; Batista W.B. and Paruelo J.M. 2006. Opposite
changes of whole-soil vs. pools C/N ratios: a case of Simpson's paradox with
implications on nitrogen cycling. Global Change Biology, 12:804-809.

Resumen

En ecologia y en las ciencias de la tierra frecuentemente se usa la relacion C/N del
suelo para estimar la mineralizacién del N durante la descomposicion de la materia
organica del suelo (MOS). Sin embargo, la MOS esta realmente compuesta de
varias fracciones y al ignorar esta heterogeneidad se puede estimar incorrectamente
la mineralizacion de N del suelo, ya que la mineralizacion desde las fracciones mas
pequenas del suelo (que son normalmente las mas activas) puede ser enmascarada
por las fracciones mas grandes. En este apéndice de la tesis, se agrega nueva
evidencia contra el uso de la relacion C/N del total del suelo: se muestra que un
disturbio puede disminuir la C/N del total del suelo, pero aumentar la C/N de todas
y cada una de las fracciones que lo componen. Este curioso fendmeno matematico,
conocido como la paradoja de Simpson, cuestiona el significado de la relacién C/N
del total del suelo frecuentemente informada en los trabajos cientificos, asi como las
estimaciones de la mineralizacién de N derivadas de modelos que consideran a la
materia organica como un unico compartimiento. La C/N del total del suelo no solo
puede enmascarar las propiedades de las fracciones mas labiles de la MOS, si no
que también puede obscurecer los cambios ocurridos en las fracciones mas
recalcitrantes de la MOS, las cuales determinan la disponibilidad de N a largo plazo.

INTRODUCCION

La relacién entre el carbono (C) y el nitrégeno (N) de la materia organica del
suelo (MOS) es el principal indicador de su calidad y ha sido usado extensamente
para estimar la produccion de N inorganico después de la descomposicion de la
MOS. La C/N de la MOS determina cuanto N se mineraliza por unidad de C
respirado e influye en la cantidad de N que es inmovilizado por los
descomponedores (Accoe et al. 2004). Por estas razones, la C/N es una variable
critica en los modelos biogeoquimicos que analizan los impactos de la agricultura 'y
otros disturbios sobre la descomposicién de la MOS y el ciclo del N en los
ecosistemas terrestres (Chapin et al. 2002). Estos modelos han asumido
tradicionalmente que la MOS esta compuesta por un Unico compartimiento
homogéneo, cuya C/N total regula la descomposicion y la mineralizacion de de N.
Sin embargo, en las ultimas décadas, se ha hecho notar que la MOS esta
compuesta por una variedad de formas quimicas, con distintos contenidos de
nutrientes y velocidades de ciclado, las cuales pueden agruparse en distintas
fracciones (Parton et al. 1987, Parton et al. 1988, Cambardella y Elliot 1992, Accoe
et al. 2004, McLauchlan y Hobbie 2004, Probert et al. 2005). Las propiedades de
estas fracciones primarias que forman la MOS, las cuales realmente determinan la
dinamica del C y de los nutrientes, se pierden cuando todo la MOS es considerada
como un solo compartimiento (Davidson et al. 2000, Melillo et al. 2002, Knorr et al.
2005). Por ejemplo, en ecosistemas templados dénde la mayor parte de las
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reservas de C se encuentran en las fracciones pasivas de la MOS, las fracciones
labiles (en general pequenas) hacen una contribucion relativa mayor a la
descomposicion de la materia organica y a la mineralizacidén de N, en el corto plazo
(Andriulo et al. 1999, Alvarez y Alvarez 2000). Por consiguiente, las estimaciones de
la descomposicién de la materia organica y la mineralizacion de N basadas en los
cambios en la C/N del total del suelo han sido imprecisas porque esconden las
propiedades de las fracciones en un promedio general (Fabrizzi et al. 2003, Accoe
et al. 2004). En este apéndice de la tesis se muestra que un cambio en la relacion
C/N del total del suelo, no sélo puede esconder cambios ocurridos en la C/N de las
fracciones mas pequenas (pero importantes), sino que también puede enmascarar
los cambios ocurridos en todas las fracciones, incluso la fraccién pasiva de la MOS
normalmente grande y cuya dinamica determina el almacenamiento de N a largo
plazo.

Al considerar la C/N del total del suelo y la de sus fracciones puede ocurrir la
paradoja de Simpson (Simpson 1951), una caracteristica de los promedios que
hacen imposible determinar los cambios en las partes basado en las variaciones
ocurridas en el total. La paradoja implica la inversion de la asociacién entre dos
variables, después de que una tercera variable es considerada. Un ejemplo clasico
ocurrié en una Universidad en donde la proporcién de rechazo en la admision de
mujeres con respecto a los hombres aumentd de un afo a otro, mientras que la
proporcion de rechazos en el mismo periodo disminuyd en todas las facultades que
la formaban. Cuando la paradoja de Simpson es una posibilidad, es necesario
decidir si el interés esta en el comportamiento de las partes o del todo. 4 En nuestro
ejemplo, lo importante es la universidad en su conjunto o cada facultad? Con
respecto a la dinamica de la MOS, la paradoja de Simpson se manifiesta cuando los
cambios en la C/N del total del suelo ocurren en una direccion, mientras la C/N de
cada una y de todas las fracciones cambia en la direccién opuesta. La C/N del total
del suelo y de cada una de sus fracciones estan relacionadas por la férmula,

R=2rpi

donde R es la relacion C/N de la MOS total, r; es la C/N de la i-esima fraccion de la
MOS vy p; es la proporcion de N organico contiendo en esa fraccion. Es facil verificar
que R disminuira después de un disturbio aun cuando cada r;aumente, si p;
disminuye lo suficiente en alguna fraccion con un r; relativamente alto (Figura A.2.1).
Se espera entonces que la paradoja ocurra cuando la C/N de esta fraccién de la
MOS disminuya mucho luego de un disturbio (ver en la Figura A.2.1, la reduccion en
P2 de 48.5% a 27.1% después de ocurrido el disturbio).

Si la relacion C/N del total de la MOS disminuye después de un disturbio,
investigadores que son conscientes de las multiples fracciones que componen la
MOS, pero no concientes de la paradoja de Simpson, normalmente asumirian que
todos o por lo menos las fracciones mas grandes han disminuido su C/N. Sin
embargo, la paradoja de Simpson introduce una nueva posibilidad contra intuitiva:
que todas las fracciones pueden aumentar su C/N a pesar de la disminucién en la
C/N del total del suelo. Esto determinaria que las predicciones de los impactos de
los disturbios en la mineralizacion bruta de N (o la inmovilizacién de N), basadas en
la relacion C/N del total del suelo, pueden ser opuestas a aquéllas basadas en las
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diferentes fracciones de la MOS (incluyendo las fracciones con tasas de renovacion
rapidas y aquellas de tasas muy lentas).
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nitrégeno (10xg.m2) organico del suelo

*

&

Antes del disturbio " Después del disturbio

Figura A.2.1. Ejemplo hipotético de la paradoja de Simpson para un caso de cambios
en los contenidos del carbono (C) y nitrégeno (N) en el total del suelo y en cada una de
las distintas fracciones de la materia organica, antes y después de un disturbio. Las
C/IN (r) de cada fraccion del suelo se muestra sobre cada barra. La C/N del total del
suelo (R) se muestra sobre la barra de la MOS total. Los valores de p; (la proporcion de
N organico total que contiene la i-esima fraccion), se muestra debajo de cada fraccion
de la MOS. Noétese que se expresan los contenidos de N como 10xg.m'2, para incluirlos
en el mismo eje que el carbono.

La paradoja de Simpson ha sido documentada para otras propiedades
biolégicas (Thomas y Parresol 1989, Allison y Goldberg 2002), pero ignorada en las
ciencias de la tierra y se desconocen trabajos que la relacionen con la C/N de la
MOS. Debido a que la mayor parte de los procesos biogeoquimicos del suelo son
determinados por el comportamiento de las fracciones, y no del total de la MOS, es
importante evaluar la incidencia de la paradoja en la dinamica de la MOS. Los
objetivos de este apéndice de la tesis son: (1) presentar un ejemplo de los cambios
en la relacién C/N del total del suelo y en la de sus fracciones donde ocurre la
paradoja de Simpson y (2) evaluar las implicancias de usar la C/N del total del suelo
o la de cada fraccion por separado para estimar el mineralizacion bruta de N cuando
la paradoja de Simpson ocurre. Aunque el ejemplo presentado se basa en datos
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simulados, las conclusiones derivadas de este apéndice de la tesis también se
aplican a datos medidos experimentalmente.

METODOS

Para evaluar la ocurrencia de la paradoja de Simpson en los cambios
sufridos por la C/N del suelo (objetivo 1), se comparé el impacto del pastoreo por el
ganado doméstico en la C/N total del suelo y en la de cada fraccion utilizando
CENTURY, un modelo de simulacién biogeoquimico comunmente utilizado para
analizar los cambios en el funcionamiento de los ecosistemas en el largo plazo
(Parton et al. 1987, Parton et al. 1988, Parton et al. 1993, Glimanov 1997). El
modelo divide la materia organica del suelo en tres fracciones con diferentes tasas
de renovacion: activa, lenta, y pasiva (Parton et al. 1987, Metherell et al. 1993). Los
flujos del suelo son controlados por variables climaticas, la relacion lignina/nitrogeno
y la C/N (véase el Apéndice 1y el Capitulo 3 por mas detalles).

Se simularon los efectos de 400 afios de pastoreo por herbivoros domésticos
sobre la materia organica del suelo en 11 sitios de pastizales en Argentina 'y
Uruguay. Se estimaron las cantidades de C y N en la materia organica del suelo
(MOS) y se calculo la C/N del total del suelo y en las distintas fracciones para cada
sitio, bajo dos escenarios de pastoreo: uno sin pastoreo doméstico (llamado "antes
del pastoreo”) y otro alcanzado luego de 400 afios de pastoreo doméstico (llamado
"después del pastoreo"). Estas simulaciones reproducen la introduccion de los
herbivoros domésticos por los europeos ocurrida aproximadamente en el afio 1600
(Soriano 1992). Para las simulaciones se utilizaron datos de suelos publicados por
agencias gubernamentales de Argentina (INTA-SAGYP 1990) y Uruguay (MGAP
1979, 1994) y datos climaticos de INIA (www.inia.org.uy) e INTA (www.inta.gov.ar).
La calibracion y evaluacion del modelo CENTURY para estos sitios fue realizada en
el Capitulo 3 de esta tesis. La cantidad de la productividad primaria neta aérea
(PPNA) consumida por los herbivoros nativos y los domésticos en cada sitio se
derivé de Oesterheld et al. (1992). La carga de herbivoros en cada sitio fue
incrementada desde los valores esperados en afio 1600 (herbivoros nativos) hasta
los niveles actuales siguiendo una curva de crecimiento logistica (véase el Apéndice
1y el Capitulo 3 por mas detalles).

El segundo objetivo de este apéndice es evaluar las consecuencias de
utilizar la relacion C/N total del suelo vs. la de cada fraccion para estimar los
cambios ocurridos luego de un disturbio en la mineralizacion bruta de N, cuando
ocurre la paradoja de Simpson. Para ello se estimé la cantidad total de N
mineralizada por gramo de C descompuesto, antes y después de 400 afios de
pastoreo, usando la C/N del total del suelo o la de cada una de sus fracciones. Para
este analisis se utilizaron los contenidos de C y N estimados con CENTURY (ver
Capitulo 3), pero los calculos de mineralizacion bruta de N fueron realizados fuera
de CENTURY por medio de operaciones matematicas sencillas (CENTURY sélo
hace los calculos de mineralizacion bruta de N basado en las C/N de cada fraccion
de la MOS). Nuestro andlisis esta basado en el supuesto que cuando la
descomposicién de la MOS ocurre, la biota del suelo respira C organico del suelo y
por consiguiente una cierta cantidad de N se mineraliza que depende de la relacién
C/N de la materia organica respirada. En los experimentos de laboratorio o de
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campo, tanto la mineralizacién neta como la bruta son dificiles medir, debido a que
es complejo poder estimar el C que realmente se descompone y su C/N especifica
(Davidson et al. 1991). Sin embargo, conceptualmente y en los modelos de
simulacion, la mineralizacion bruta de N puede ser estimada mediante un calculo
simple, si la cantidad de materia organica descompuesta y su C/N es conocida (sin
considerar la inmovilizacion) (Probert et al. 2005). Entonces, para alcanzar el
objetivo 2, se estimé la cantidad de N mineralizado cuando 100 g de C de la MOS
fueron descompuestos, mediante dos aproximaciones: primero, considerando a toda
la MOS como una fraccion Unica y homogénea y estimando la mineralizacién bruta
de N en base a la C/N del total del suelo (llamada “Estimacién mediante una
fraccioén unica”), y segundo considerando que la descomposicion ocurrid
separadamente en cada fraccién de la MOS y estimando la mineralizacion bruta de
N en base a la C/N de cada fraccion de la MOS (llamada “Estimaciéon mediante
varias fracciones). En esta segunda aproximacion, la cantidad de C respirada desde
cada fraccion de la MOS se estim6 en base a las tasas de renovacion de cada
fraccion propuestas por (Parton et al. 1987), 1-5, 30-40 y 200-1500 afos, para la
MOS activa, lenta y pasiva, respectivamente. Por simplicidad, se asumieron tasas
de renovacion de las fracciones de 1.5; 35 y 1000 afios, respectivamente.
Finalmente, en base a la C/N de cada fraccion, se estimo la liberacion de N de cada
fraccion para las dos condiciones de pastoreo. Asumiendo distintas tasas de
renovacién de las fracciones de la MOS dentro de los rangos mencionados arriba no
cambi6 cualitativamente nuestros resultados.

RESULTADOS Y DISCUSION

En 9 de los 11 sitios estudiados las simulaciones mostraron que el pastoreo
disminuye la C/N total, pero al mismo tiempo aumenta la C/N de las tres fracciones
del suelo (activa, lenta y pasiva). Los resultados para dos sitios demostrativos se
presentan en la Tabla A.2.1. El pastoreo produjo en el largo plazo una disminucion
drastica de la fraccion lenta de la MOS, que tenia la C/N mas alta (r), reduciendo su
proporcion (p) en el total del suelo, generando la paradoja de Simpson. Después del
pastoreo, la MOS lenta con una C/N relativamente alta (32.4 y 33.9 en los distintos
sitios) disminuyo su proporcién, mientras que la fraccion pasiva, con una C/N
relativamente baja (14.9 a 14.6) aumento. Asi, en el total del suelo la C/N que era
22.5y 22.6 en cada sitio antes del pastoreo, tendié a ser mas similar a la fraccion
pasiva, disminuyendo el C/N después del pastoreo. Esta disminucién de la fraccién
lenta de la MOS es comun luego de muchos afios de uso agricola y lleva al
predominio de la fraccién pasiva en la MOS (Cambardella y Elliot 1992, Fabrizzi et
al. 2003). A pesar de que se ha explicado la paradoja utilizando datos simulados, se
espera que ocurra en aquellos experimentos en dénde una fracciéon grande de la
MOS decrece luego de un disturbio.
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Tabla A.2.1. Contenidos de C, N y su C/N en distintas fracciones de la MOS antes y
después de 400 aiios de pastoreo, en dos sitios de Argentina y Uruguay.

Fracciones Carbono (g.m'z) Nitrégeno (g.m'z) CIN
del suelo Antes del Después del| Antesdel Despuésdel| Antesdel Después del Diferencia
pastoreo pastoreo pastoreo pastoreo pastoreo pastoreo

Pergamino, Argentina

Activa 943 602 38.6 23.4 24.4 25.7 1.30

Lenta 6993 4147 216 125 324 33.2 0.80

Pasiva 4339 4024 291 268 14.9 15.0 0.10

Total 12275 8773 546 416 22.5 211 -1.40

Canelones, Uruguay

Activa 707 504 17.5 11.2 40.4 45.0 4.60

Lenta 5369 3462 163 97.9 32.9 354 2.50

Pasiva 3611 3439 247 230 14.6 15.0 0.40

Total 9687 7405 428 339 22.6 21.8 -0.80

Estos resultados demuestran que la C/N del total del suelo puede estimar
errbneamente el impacto de una perturbacién en la calidad de la materia organica y
por lo tanto resultar en estimaciones incorrectas de la mineralizacién bruta de N. Ya
que se ha demostrado que las fracciones de la MOS son las que realmente
controlan la mineralizacion bruta y neta de N (Knorr et al. 2005). Varios autores
sefalan que considerar a la MOS como un unico compartimiento homogéneo puede
esconder informacion importante sobre las fracciones mas labiles de la SOM que la
integran, principalmente debido a la interferencia ocasionada por las fracciones mas
recalcitrantes (Davidson et al. 2000, Knorr et al. 2005). Por ejemplo, Fabrizi at al.
(2003), muestran que el laboreo puede disminuir la C/N de la fraccién mas labil de la
MOS, pero aumentar la del total del suelo, debido a un aumento en el tamafio de las
fracciones recalcitrantes. Ha sido establecido entonces, que considerar a la MOS
como un solo compartimiento homogéneo y evaluar la C/N del total del suelo puede
enmascarar la dindmica de las fracciones mas pequenas y conducir a una incorrecta
estimacién de la descomposicion y mineralizacion bruta de N.

En este apéndice de la tesis, se aporta nueva evidencia contra el uso de la
C/N del total del suelo, mostrando que su utilizacién para evaluar una perturbacion
no sélo puede esconder rasgos de las fracciones del suelo mas pequenas en un
promedio general, sino también puede mostrar tendencias opuestas a aquéllas
ocurridas en todas y cada una de las fracciones de la MOS luego del disturbio.
Debido a la paradoja de Simpson, la C/N del total del suelo no sélo puede
enmascarar la composicién de las fracciones labiles (normalmente pequefias), sino
también los cambios en las fracciones pasivas (generalmente grandes) ocurridos
después de un disturbio. Los cambios en la mineralizacion bruta de N en las
fracciones de la MOS recalcitrantes podrian aumentar la disponibilidad, las pérdidas
y/o el reciclado de N en el ecosistema (ya que en estas fracciones generalmente
contienen grandes cantidades de N), con importantes implicancias en el
funcionamiento ecosistémico.
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Se puede demostrar facilmente que cuando la paradoja de Simpson ocurre,
las estimaciones de la mineralizacion bruta de N, en base a la C/N del total del suelo
0 a la de las distintas fracciones, son opuestas. El efecto del pastoreo en el largo
plazo sobre la mineralizacion bruta de N fue opuesto cuando se calculo con la
“Estimacion mediante una fraccién unica” que cuando se realizé en base a la
“Estimacion mediante varias fracciones” (Tabla A.2.2). Usando los datos de
Canelones, la liberacion de N estimada al considerar toda la MOS como un unico
compartimiento fue de 4.4 g de N/100 g de C, antes del pastoreo y 4.6 g de N/100 g
de C, después del pastoreo (Tabla A.2.2, véase el calculo de Estimacion mediante
una fraccion unica). Esto representé un aumento del 3.7% en la mineralizacion
bruta de N después del pastoreo. En contraste, la mineralizacion bruta de N total
estimada por el calculo de Estimacion mediante varias fracciones fue de 2.6 g de
N/100 g de C, antes del pastoreo y 2.4 g de N/100 g de C, después del pastoreo por
los herbivoros domésticos. Esto representé una reduccién del 9.2% en la
mineralizacion bruta de N luego del pastoreo.

Tabla A.2.2. Tasas de mineralizacion de N previas y posteriores al pastoreo estimadas
a partir de la descomposicion de 100g de MOS, considerando a la MOS como un tnico
compartimiento o considerandola como compuesta por varias fracciones.

Antes del pastoreo Después del pastoreo
C decompuesto* C/N®* N mineralizado* | C decompuesto* C/N N mineralizado*

Estimacion mediante una fracciéon unica

Total suelo 100 22.6 44 | 100 21.8 4.6
Estimacion mediante varias fracciones

Activa 75.0 40.4 1.9 76.7 45.0 1.7

Lenta 24.4 32.9 0.74 22.6 35.4 0.64

Pasiva 0.57 14.6 0.039 0.78 15.0 0.052

Total suelo 100 2.6 100 24

*gdeCoN

P Los valores de C/N son los mismos que los presentados en la tabla A.2.1. para Canelones.

Sin considerar a la paradoja de Simpson, una disminucién de la C/N total del
suelo luego de un disturbio como la presentada para Canelones en Tabla A.2.1.,
podria interpretarse de una de las siguientes dos maneras: como un aumento de
calidad de la MOS y un subsiguiente aumento en la mineralizacién bruta de N, o,
mas conservadoramente, como una repuesta indefinida ya que el valor de la C/N
total del suelo podria haber enmascarado aumentos de la C/N de alguna fraccion y
por ende ninguna conclusién puede extraerse. La paradoja de Simpson permite una
nueva posibilidad: que la mineralizacion bruta de N puede reducirse debido a
cambios en la C/N de todas las fracciones opuestos al cambio de la C/N del total del
suelo, como fue mostrado en la Tabla A.2.2. Este error en la estimacion de la
mineralizacion bruta de N sera traducido a la estimacidn de la mineralizacién neta
de N, ya que la inmovilizacion de N por los microorganismos del suelo también
depende de la C/N (Davidson et al. 1991, Probert et al. 2005). En este caso, una
menor inmovilizacién sera predicha si se considera un Unico compartimento (ya que
disminuye la C/N), mientras que realmente la inmovilizacién sera mayor ya que la
C/N de cada fraccion ha aumentado.
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El uso de la relacion C/N del total del suelo no sélo debe ser una
preocupacion cuando se modela la dinamica del N, sino también cuando se miden e
informan datos de estudios experimentales. Articulos que informan resultados
experimentales en general muestran datos de la MOS y la C/N total del suelo, ya
qgue son mas faciles y baratos de medir que aquéllos ocurridos en las fracciones
individuales. Sin embargo, estos resultados pueden ser mal interpretados por
lectores que observan los cambios medidos después de un disturbio y derivan
hipétesis de posibles cambios en el funcionamiento ecosistémico. En este apéndice
se muestra que los cambios en la C/N de todas las fracciones de la MOS, y por lo
tanto el impacto real del disturbio en la dinamica del N, pueden ser opuestos a los
informados en estos experimentos.

Se ha discutido extensamente si los modelos que simulan la dinamica de la
MOS, necesitan incluir varias fracciones para evaluar correctamente la
descomposicidn bajo distintos escenarios de cambio climatico (Fang et al. 2005,
Knorr et al. 2005). Aunque cada vez mas se consideran las multiples fracciones de
la MOS, algunos trabajos todavia informan solamente los valores totales de la
relacion C/N (ver por ejemplo, Murty et al. 2002, Luizao et al. 2004). Actualmente,
varios modelos se han puesto al dia incorporando en sus ecuaciones varias
fracciones de la MOS, pero otros siguen considerando a la MOS como un
compartimiento unico (por ejemplo CEVSA, Cao y Woodward 1998; y TRIFFID, Cox
et al. 2000). Ademas, algunos autores que utilizan modelos con varias fracciones
informan solo la C/N total (ver Halliday et al. 2003, Grunzweig et al. 2004)
escondiendo rasgos de los distintas fracciones de la MOS o potencialmente
brindando tendencias opuestas. Aqui, se mostrd que los modelos que consideran a
la MOS como una fraccion Unica pueden evaluar incorrectamente la mineralizacion
bruta de N (y potencialmente la mineralizacién neta y la inmovilizacién de N), ya que
estan basados en la C/N total del suelo. Es probable que un error en la estimacion
de la mineralizacién bruta de N se propague a las estimaciones de la disponibilidad
de N y por consiguiente a las tasas de ganancia de C por la vegetacion. En este
apéndice se muestra que no sélo las fracciones labiles (con impactos de corto plazo
en la dinamica de N), sino también las fracciones recalcitrantes qué almacenan
grandes cantidades de N (con impactos de largo plazo en la dindmica de N), pueden
ser enmascaradas por la relacion C/N del total del suelo. Una correcta estimacion de
la liberacidon de N de estas grandes fracciones recalcitrantes es crucial para evaluar
los cambios inducidos por el hombre en el ciclo global de N.

Los resultados presentados en este apéndice indican que las proyecciones y
la comprension de los impactos producidos por el cambio en el uso de la tierra sobre
los ciclos biogeoquimicos del C y N debe revisarse tomando en cuenta los efectos
de los disturbios sobre las distintas fracciones que componen la MOS, porque las
tendencias de la C/N total del suelo pueden ser opuestas a aquéllas producidas en
todas y cada una de las fracciones que directamente controlan la dinamica del N.
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