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Resumen general

Las poblaciones de especies exdticas invasoras pueden alterar los ambientes
donde son introducidas provocando cambios genéticos, morfoldgicos, demogréficos, en
el flujo de recursos, el ciclo de nutrientes, el régimen de disturbios. Particularmente, las
especies de pindceas con comportamiento invasor son reconocidas como un serio
problema en numerosos lugares del mundo, donde tienen un alto impacto tanto
ecoldgico como econdémico. Comprender los factores que frenan o disparan la invasion
de pinos es clave para un control y manejo exitoso de la misma. Uno de los mecanismos
sugeridos para frenar la invasion de pindceas es el ramoneo por grandes herbivoros. Sin
embargo, en la bibliografia se reportan resultados opuestos, observandose efectos
positivos, negativos y neutros. Estos resultados opuestos pueden deberse,
probablemente, a la falta de planificacion y disefio de experimentos replicados, ya que
la evidencia actual es mayormente obtenida a partir de trabajos observacionales. Entre
los factores que pueden generar resultados contradictorios se pueden mencionar: la
especie y densidad de ungulados, la preferencia entre especies de pinos y su
palatabilidad diferencial, el mecanismo de respuesta al dafio por herbivoria de diferentes
especies, el contexto bidtico, la disponibilidad de forraje y la vulnerabilidad diferente
entre tipos de comunidades.

A lo largo de esta tesis se busco controlar de manera experimental estos factores
mencionados anteriormente, con el objetivo general de evaluar el efecto de la herbivoria
por ovejas como factor determinante de la invasidon de coniferas exdticas. El objetivo
especifico del primer capitulo fue evaluar el efecto de la intensidad de herbivoria por
ovinos como determinante de la invasion de Pinus contorta. Para esto se trabaj6é con
cuatro cargas ganaderas instantdneas correspondientes a 1, 2, 4 y 8 veces la carga ovina
recomendada para el drea y se registré el dafio por herbivoria sobre plantulas de esta
especie. Otro de los factores que determinan el dafo por herbivoria es la palatabilidad
de la planta y esta puede reducirse por compuestos quimicos y fisicos que dificultan su
digestibilidad, disminuyendo la preferencia del herbivoro. Este aspecto se abordé en el
segundo capitulo con el objetivo especifico de evaluar el rol de la identidad de la
especie de conifera exdtica en la modulacién de la invasién por la herbivoria ovina. Para
esto, se registrd la preferencia de consumo de las ovejas entre especies con diferente
capacidad invasora: Pinus contorta (invasividad alta), P. ponderosa (invasividad
media), P. radiata (invasividad media) y P. jeffreyi (invasividad baja). Por otro lado, en
la bibliografia se reporta que el grado de invasién de pindceas en diferentes
comunidades es variable, siendo los sitios con dunas y suelo desnudo los mds invadidos,
luego los pastizales y por ultimo los matorrales y bosques. A partir de esto, el objetivo
especifico del tercer capitulo fue evaluar la preferencia de la oveja por Pinus contorta
en dos comunidades (matorral y pastizal). Por ultimo, la respuesta al dafio puede variar
en funcion de su intensidad y del agente que lo produzca. En el capitulo cuatro se
abordaron estos aspectos con los siguientes objetivos especificos: evaluar la respuesta
en crecimiento y supervivencia de plantulas de pino con comportamiento invasor
sometidas a diferentes intensidades de dafo por ovinos y evaluar la respuesta en
crecimiento y supervivencia de plantulas de pino con comportamiento invasor bajo
herbivoria simulada.

En términos generales, se observo que la respuesta al incremento de la intensidad
de herbivoria no fue lineal sino que presentd un umbral, con dafios mayores al 80% a
partir de cargas instantdneas medias a altas. Se observo un numero relativamente alto de
plantulas consumidas de las cuatro especies estudiadas, pero grados de dafio diferentes



entre ellas, siendo P. contorta y P. Jeffreyi las especies mds consumidas. En cuanto a la
influencia del ambiente, el nimero de pldntulas ramoneadas fue mayor en pastizal que
en matorral. Sin embargo, la intensidad del dafio por plantula fue mayor en matorral que
en pastizal. Por dltimo, la respuesta de las plantulas fue variable en funcién del grado de
dafio, de la especie de pino y del agente que lo produce, observiandose que a mayores
niveles de dafio, 80 a 100% de los individuos no crecieron durante una temporada de
crecimiento. De los individuos que crecieron, plantulas de P. contorta con daiios bajos y
altos crecieron de manera similar al control y pladntulas con dafio medio crecieron menos
que el control. Plantulas de P. ponderosa y P. radiata con dafios bajos y medios
crecieron de manera similar al control y plantulas con dafio alto presentaron crecimiento
en altura casi nulo. Por otro lado, se observé en las tres especies compensacién o
sobrecompensacion en el desarrollo de ramas laterales, variando el grado de desarrollo
en funcidn de la intensidad de dafo. En cuanto a la respuesta al dafio por oveja y al dafo
por herbivoria simulada, se observé que las plantulas con niveles de dafio bajo por oveja
presentaron mayor crecimiento en altura y mayor desarrollo de ramas que plantulas con
misma intensidad de dafio por herbivoria simulada.

Se puede concluir que la oveja podria estar jugando un rol clave en el proceso de
invasion de pindceas. Este herbivoro podria estar afectando el proceso de invasion de
Pinus contorta por medio del ramoneo de pldntulas tanto en matorral como pastizal. A
su vez, se debe considerar que la aplicacion de regimenes de pastoreo adecuados y
controlados para el sitio puede ser una valiosa herramienta para limitar la expansion de
pinéceas.



Summary

Populations of invasive alien species can alter the environments where they are
introduced causing genetic, morphological or demographic changes, affecting nutrient
cycle or disturbance regime. Particularly, species of Pinaceae family with invasive
behavior are recognized as a serious problem in many places of the world, where they
have a high ecological and economic impact. Understanding the factors that slow down
or trigger pine invasion is key for a successful control and management. One
mechanism suggested to control the invasion of Pinaceae is grazing and browsing by
large herbivores, however, in the bibliography there are opposite results, existing cases
with positive, negative and neutral effects. These opposite results may be due, probably,
to the lack of planning and design of replicated experiments, since the current evidence
is mostly observational. Among the factors that may be generating these contradictory
results can be mentioned: the ungulate species and density, the ungulate preference
between species of pines and their differential palatability, the variable mechanism of
response to damage by herbivory between different species, the biotic context, the
forage availability and differential vulnerability among communities.

Throughout this study I tried to control experimentally the factors mentioned
above, with the general aim of assess the effect of sheep herbivory as a determinant
factor of the invasion of exotic Pinaceae. The specific aim of the first chapter was to
evaluate the effect of sheep herbivory intensity on the Pinus contorta invasion. For this,
I worked with four stocking rates corresponding to 1, 2, 4 and 8 times the recommended
stocking rate for the area and the herbivory damage on seedlings of P. contorta under
the different stocking rates was recorded. Another factor that determines the damage by
herbivory is plant palatability. It can be reduced by chemical and physical compounds
that hinder the digestibility of the plant, decreasing the preference of the herbivore. This
aspect was addressed in the second chapter with the specific aim of assess the role of the
Pinaceae species identity in the modulation of the invasion by sheep herbivory. For this,
sheep preference among species with different invasive capacity was registered. I
worked with: Pinus contorta (high invasiveness), P. ponderosa (medium invasiveness),
P. radiata (medium invasiveness) and P. jeffreyi (low invasiveness). On the other hand,
in several studies it was reported that the degree of invasion of Pinaceae in different
communities is variable, being sites with dunes and bare soil the most invaded, then
grasslands and finally the shrublands and forests. From this, the specific aim of the third
chapter was to experimentally evaluate the sheep preference for Pinus contorta in two
communities (shrubland and grassland). Finally, the response to damage may vary
depending on the intensity and the agent that produces it. These aspects were addressed
in chapter four with the following specific aims: to evaluate the growth and survival
response of pine seedlings with invasive behavior subjected to different intensities of
damage by sheep and to evaluate the growth and survival response of pine seedlings
with invasive behavior subjected to different intensities of damage by simulated
herbivory.

In general terms, it was observed that the response to increase herbivory intensity
was not linear but presented a threshold, with damage greater than 80% from medium to
high stocking rates. A relatively high number of browsed seedlings of the four species
studied was observed, but different degrees of damage were observed among species,
being P. contorta and P Jeffreyi the most preferred. Regarding the environment
influence, the number of browsed seedlings was greater in grassland than shrubland.
However, the intensity of the seedling damage (number of damaged branches per



seedling) was higher in shrubland than grassland. Regarding the last chapter, seedling
response was variable depending on the degree of damage, the pine species and the
agent that produces the damage, observing that at highest levels of damage, 80 — 100%
of individual did not present any response. Among individuals who responded, it was
observed that P. contorta seedlings with low and high damage grew similar to controls,
while seedlings subjected to medium damage grew less than controls. Seedlings of P.
ponderosa and P. radiata with low and medium damage grew similar to controls, while
seedlings with high damage almost not showed growth in height. On the other hand, we
observed in the three species a greater development of lateral branches in the seedlings
under herbivory than in the controls. Regarding the seedlings response to sheep
herbivory or simulated herbivory, it was observed that seedlings with low levels of
sheep herbivory presented higher growth in height and greater development of lateral
branches than seedlings with the same intensity of simulated herbivory.

It can be concluded sheep herbivory could be playing a key role in the process of
Pinaceae invasion. It could be mitigating the invasion in grasslands and shrublands. In
turn, it should be considered that livestock management with adequate stocking rates in
key seasons can be a valuable tool to limit the expansion of invasive Pinaceae.
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Cada dfa, lentamente y al azar de las reflexiones,
aprendia algo nuevo sobre el planeta, sobre la
partida y sobre el viaje del principito. Fue asf
como, al tercer dfa, conoc{ el drama de los

baobabs.

Fue también por el cordero y preocupado por una
profunda duda, cuando el principito me pregunté:

— ¢Es verdad que los corderos se comen los
arbustos?

—Si, es cierto.
— jAh, qué contento estoy!

No comprendi qué importancia tenfa para él que
los corderos se comieran los arbustos. Pero el
principito anadio:

—Entonces se comen también los Baobabs.

Le hice comprender que los baobabs no son
arbustos, sino arboles tan grandes como iglesias
que incluso llevando todo un rebano de elefantes,
no lograrfa acabar con un solo baobab.

Esto del rebafio de elefantes hizo refr mucho al
principito.

—Habrfa que ponerlos
unos sobre otros...

Y luego anadio

Jjuiciosamente:

—Los baobabs comienzan por ser muy pequeiiitos.

—Es cierto. Pero... gpor qué quieres que tus
corderos se coman a los baobabs?

Me contest6: "Vamos!” como si fuera algo
evidente.

Me fue necesario un gran
comprender el problema:

esfuerzo para

En el planeta del principito habfa, como en todos
los planetas, hierbas buenas y hierbas malas y,
por lo tanto, semillas de unas y otras. De las
buenas semillas salfan buenas hierbas y de las
semillas malas, malas hierbas. Las semillas
duermen en el secreto de la tierra durante un
tiempo, hasta que, un buen dfa, una de ellas
despierta en una encantadora ramita que mira
hacia el sol. Si se trata de una ramita de rdbano o
de rosal, se puede dejar que crezca como quiera;
en cambio, si fuera una mala hierba, es preciso
arrancarla inmediatamente. El suelo del planeta

del principito estaba infestado de semillas de
baobabs que si no se arrancan acabando de surgir
y en cuanto se les reconoce, pueden cubrir todo el
planeta, perforarlo con sus raices y, si el planeta
es muy pequefio y los baobabs son muchos, lo
hacen estallar.

"Es una cuestién de disciplina”, me dijo mas tarde
el principito. “Después de que uno termina su
bafio matinal, hay también que limpiar la casa, es
decir, acicalar
cuidadosamente al
planeta. Hay que
arrancar los baobabs en
cuanto se les distingue de
los rosales pues se
parecen mucho cuando
son pequeiiitos. Es facil
aunque fastidioso”.

El principito aconsej6 que me propusiera a
realizar un hermoso dibujo para que los nifios de
mi tierra comprendieran bien estas ideas. "Si
alguna vez viajan —me decfa— esto podré
servirles mucho. A veces no hay inconveniente en
dejar para un poco mds tarde el trabajo; pero
tratandose de baobabs, el retraso es siempre fatal.
Yo he conocido un planeta, habitado por un
perezoso que descuid¢ tres arbustos..."

Siguiendo las indicaciones del principito, realicé
el dibujo. No me gusta adoptar el papel de
moralista pero como el peligro de los baobabs es
tan desconocido y el riesgo que puede correr
quien llegue a perderse en un asteroide es tan
grande, no dudo en hacer una excepcién y
exclamar: "iNifnos, atencién a los baobabs!" Y,
s6lo con el fin de advertir a mis amigos de los
peligros a los que se exponen desde hace tiempo
sin saberlo, es por lo que trabajé con ahinco en
este dibujo. La leccién que con él se puede dar,
vale la pena.

Es muy posible que
alguien se pregunte
por qué no realicé
otros  dibujos tan
admirables como el
de los baobabs. lLa
respuesta es muy
sencilla: cuando
dibujé los baobabs
estaba animado por
un sentimiento de
urgencia.

Antoine de Saint-Exupery 1943. Capitulo V:
Le Petit Prince. Reynal & Hitchcock. Francia.


https://es.wikipedia.org/w/index.php?title=Reynal_%26_Hitchcock&action=edit&redlink=1
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Generalidades
Introduccion general

Las invasiones biolégicas son una preocupacion global debido a sus impactos en
la biodiversidad y los servicios ecosistémicos (Mack et al. 2000; Simberloff 2011;
Lockwood et al. 2013a). En particular, la invasion de ecosistemas naturales por especies
de plantas lefiosas fue reconocida hace pocas décadas. Richardson y Rejmének (2011), a
partir de una exhaustiva revision, reportan un total de 622 especies de plantas lefiosas
invasoras (357 éarboles, 265 arbustos) con una sobre-representacion de especies usadas
para horticultura y forestaciones. Dentro del orden Pinales, los autores reportan 4
familias, 13 géneros y 38 especies con comportamiento invasor. Particularmente la
familia Pinaceae, nativa casi exclusivamente del Hemisferio Norte, ha sido introducida
y plantada en el Hemisferio Sur, principalmente con fines forestales y para el control de
la erosion del suelo. Numerosas especies de pindceas de crecimiento rapido han sido
plantadas desde 1800 en Australia, Nueva Zelanda y Sudafrica, y luego, desde 1950, en
Sudamérica (e. g. Argentina, Brasil, Chile y Uruguay) (Simberloff e al. 2010). Muchas
de estas especies presentan un comportamiento invasor en estos sitios, avanzando por
fuera de las areas de plantacion. Los impactos de la invasiéon de pinos sobre los
ecosistemas nativos son numerosos. Se observaron cambios en la estructura de la
vegetacion por medio del avance de individuos sobre zonas de vegetacidon nativa sin
especies lefiosas (Rundel et al. 2014), un fuerte impacto negativo en la riqueza y
cobertura de especies (Franzese et al. 2016) y cambios en la composicion de nutrientes
del suelo (Simberloff ef al. 2010). Se observaron cambios en el régimen de lluvias de la
region (Simberloff et al. 2010) y en los ciclos hidrolégicos Por ejemplo, invasiones de
Pinus pinaster y Pinus halepensis en zonas riparias de Sudéafrica consumen un 36% mas
de agua que pinos establecidos en zonas no riparias (Dzikiti et al. 2013). A su vez,
debido a la conversion de grandes areas de estepa, matorral y bosque en plantaciones
con especies forestales adaptadas al fuego, se observé un aumento en la intensidad y
frecuencia de fuegos (Raffaele er al. 2015). En 4reas con plantaciones se observd un
cambio en la riqueza y abundancia de insectos (Corley et al. 2018), de aves (Lantschner
et al. 2008), de pequefios mamiferos y un mayor uso por mamiferos exdticos de estos
ambientes (Lantschner et al. 2011, 2013), sugiriendo que estas consecuencias negativas

en la biodiversidad pueden darse también en futuras dreas invadidas.



La explicacion del éxito de las especies no nativas como invasoras €s un tema
ampliamente debatido en numerosos estudios y se han propuesto diversas hipdtesis que
han llevado a avances en el conocimiento de los mecanismos del proceso de invasion
(Daehler 2003; Hierro et al. 2005; Richardson y PySek 2006; Lamarque et al. 2011;
Pearson et al. 2018). Estos estudios tienen en cuenta tanto propiedades intrinsecas de la
especie (invasividad) como propiedades emergentes del ecosistema (invasibilidad).
Particularmente, la familia Pinaceae es uno de los taxa con comportamiento invasor
mejor estudiados. La familia puede ser considerada un grupo modelo de estudio que
permitié la identificacion de algunos de los mecanismos que operan en la invasion de
plantas (Richardson 2006; Gundale et al. 2014). El éxito de las pindceas como invasoras
(i.e. invasividad) ha sido atribuido principalmente a una serie de caracteristicas como
ser: semillas pequeias, intervalos cortos entre producciones numerosas de semillas y
periodo juvenil corto (Rejmanek y Richardson 1996). Sin embargo, estas caracteristicas
intrinsecas no son siempre suficientes para predecir el éxito de la invasion de las
pindceas, sino que es importante tener en cuenta multiples factores que se encuentran
interactuando de manera compleja (Simberloff et al. 2002; Nufiez et al. 2011). Asi, los
mecanismos externos que pueden influir en la invasién de las pindceas (i.e.
invasibilidad) son, entre otros, cambios en el régimen de disturbios (Hobbs y Huenneke
1992, Lonsdale 1999), el uso como forestales que incrementa la presion de propagulos
(McGregor et al. 2012), la adecuacion al clima (Nufiez y Medley 2011), la cobertura del
suelo, la estructura y composicion de la comunidad donde invade (Richardson et al.

1994) y la herbivoria (Relva et al. 2010).
Herbivoria y pindceas

Las plantas son organismos modulares, con meristemas distribuidos de manera
diferencial a lo largo de la misma dependiendo del tipo fisondmico (Haukioja y
Koricheva 2000). Particularmente, las especies de plantas lefiosas estdn compuestas por
diferentes tipos de ramas; definidas y clasificadas de diversas maneras en la literatura;
las cuales crecen a partir de un meristema de una rama antigua (Kozlowski 1964). Los
moédulos de la planta pueden actuar como parte de un todo o como unidades
independientes dependiendo de la conectividad entre ellos (Hester y Skarpe 2008). La
magnitud del dafio por herbivoria va a variar en funciéon de qué proporcion y estructura
de la planta consuma el herbivoro y de la conectividad entre los médulos de la planta

(Hester y Skarpe 2008). Si el dafio es bajo, la respuesta puede darse a partir de los
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moddulos cercanos al dafio (Danell et al. 2003). En general, las ramas largas y sus hojas
son las mds vulnerables al dafio por herbivoros y se ha observado que su consumo
retarda el crecimiento de la planta y puede afectar su arquitectura (Danell et al. 1994;
Shipley et al. 1999). Cuando el dafio por herbivoria es severo y remueve la rama
principal, se pierde la dominancia apical y la planta puede desarrollar numerosas ramas
basales, lo que reduce la altura de la planta y promueve una expansion lateral de la
misma (Bond y Midgley 2001, Hester et al. 2004). A su vez, en el sentido opuesto de
esta interaccion planta-herbivoro, la eficiencia en el forrajeo y el tipo de dafio por parte
del herbivoro va a depender de la arquitectura de la planta. Si la distribucién de las
ramas es dispersa, la eficiencia serd menor que si la planta posee alta densidad de ramas
(Renaud ef al. 2003). Asi, la interaccion planta-herbivoro se realimenta continuamente
en ambos sentidos, condicionando el herbivoro la supervivencia, crecimiento,
arquitectura, nutrientes, tolerancia y defensas de la planta y estos factores a su vez
influyen en los futuros dafios por herbivoria condicionando la disponibilidad de

nutrientes para el herbivoro y el alcance a los mismos (Hester y Skarpe 2008).

Como resultado de un meta andlisis se observé que la herbivoria es uno de los
tres factores principales que disminuyen el éxito en el establecimiento o performance de
las especies no nativas (Levine et al. 2004). Sin embargo, el efecto de la herbivoria
sobre la invasion de plantas es un tema ampliamente discutido en numerosos estudios
que llevé al planteo y debate de diferentes hip6tesis. Las hipotesis del Enemigo Natural
y de la Liberaciéon de Enemigos predicen que las especies exéticas se comportan como
invasoras exitosas en el rango invadido debido a la ausencia de sus enemigos naturales
especialistas en el mismo, esto permitiria el crecimiento explosivo de su poblacién
(Maron y Vila 2001; Keane y Crawley 2002). Por otro lado, la hipétesis de la
Resistencia Bidtica se refiere a la reduccion en el éxito de la invasion de una especie
exotica causada por la comunidad residente (Maron y Vila 2001). En la practica, los
resultados son variables; en algunos casos los herbivoros promueven la invasion de
algunas plantas al evitar su consumo y en otros casos contribuyen a la resistencia bidtica

al consumirlas (Parker et al. 2006; Oduor et al. 2010; Averill et al. 2016).

Existen numerosos estudios acerca de los efectos a corto y mediano plazo del
dafio por herbivoria sobre las pindceas, principalmente debido a su uso con fines
comerciales. Los resultados observados fueron variables de acuerdo a la especie de

pindcea y de herbivoro. Algunos de ellos se detallan a continuacion.



Se observan numerosos casos de herbivoria por artrépodos con fuertes impactos
en el crecimiento y reproduccion. Por ejemplo, Whitham y Mopper (1985) observaron
que dafios crénicos por herbivoria por la polilla Dioryctria albovitella producen
cambios en la arquitectura de Pinus edulis que resultan en plantas funcionalmente
masculinas debido a una pérdida total de la produccién de conos femeninos. Por otro
lado, las hormigas cortadoras de hojas presentan alta preferencia por ciertas especies de
pinos, produciendo entre un 50 a 100% de defoliacién en plantulas entre las tres a cinco
semanas luego de ser colocadas en el campo en zonas con presencia de nidos (Pérez et
al. 2011). A su vez se observé en otros estudios una pérdida en crecimiento en didmetro
del 24% y en altura del 25% a los 36 meses y un 15% de mortalidad luego de

experimentos simulando el dafio por hormigas cortadoras (Nickele et al. 2012)

Por otro lado, numerosos mamiferos pequefios provocan dafios por herbivoria a
las pindceas. Se han reportado importantes dafios de Lepus spp., Tamiasciurus
hudsonicus, Erethizon dorsatum, Thomomys spp., Microtus spp. sobre plantulas de
Pinus contorta (Sjoberg y Danell 2001 y referencias). A su vez, se observé que el grado
de dafno por parte de los marsupiales Thylogale billardierii, Macropus rufogriseus y
Trichosurus vulpecula sobre Pinus radiata fue variable en funcion de las caracteristicas
del parche y la altura de la vegetacion circundante (Pietrzykowski et al. 2003). En un
experimento controlado, Coop y Givnish (2008) observaron que los roedores
Spermophilus lateralis y Thomomys spp. causaron la muerte del 30% de plantulas de

Pinus ponderosa, mientras que el dafio por ungulados fue despreciable.

En cuanto al consumo de pindceas por ungulados los resultados reportados en la
literatura también son variables. Existen casos donde, por ejemplo, los ungulados Alces
alces, Capreolus capreolus, Dama dama y Cervus elaphus evitaron el consumo de
Pinus sylvestris en detrimento de las otras especies deciduas presentadas (Nichols et al.
2015). En otros, debido a la baja palatabilidad para el ganado vacuno de ciertas especies
(e.g. Pinus elliotti, P. ponderosa, P. palustris), se utiliz6 estos herbivoros
deliberadamente para reducir la competencia de las plantulas y mejorar su crecimiento y
supervivencia (Adams 1975, Ratliff y Denton 1995). Mientras que, por otro lado,
existen numerosos estudios acerca del dafio de ungulados a las pindceas. El dafio o no a
las plantas puede ser resultado de una combinacion de factores. Por ejemplo Smit et al.
(2005) observaron en sistemas pastoreados un mayor numero de plantulas de Picea

abies en sitios con especies no palatables y con afloramientos rocosos que impiden el
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acceso a los ungulados y a su vez actiian como trampas de semillas. Estos sitios podrian
estar actuando como sitios seguros, con estructuras de proteccion para esta pindcea. A

este proceso se lo define como “resistencia asociativa” (Atsatt y O’Dowd 1976).

En referencia al dafio por herbivoria de ungulados particularmente sobre pindceas
con comportamiento invasor, la bibliografia presenta resultados contradictorios Se
encuentran casos donde las pindceas son consumidas y los ungulados estarian
funcionando como un control de la invasién y casos en donde no son consumidas y
estarfan favoreciendo a su dispersion. Con respecto a casos donde los ungulados
estarian actuando como un control de la invasién, Chauchard et al. (2006) observaron
que el ganado semisalvaje (Bos taurus) controlaba la regeneracion de la especie no
nativa Pinus nigra. Boulant et al. (2008) observaron un efecto negativo del pastoreo en
el reclutamiento de Pinus nigra y Pinus sylvestris en Francia. En este ultimo caso, el
reclutamiento fue de dos a cuatro veces menor en zonas pastoreadas que no pastoreadas.
A su vez, la proporciéon de plantulas de pino cercanas a arbustos fue mayor en zonas
pastoreadas que no pastoreadas, indicando un efecto protector de los arbustos. Por su
parte, Becerra y Bustamante (2009) observaron que, independientemente de la cobertura
vegetal, la herbivoria por vertebrados exéticos afectd negativamente la supervivencia de
Pinus radiata en areas mediterrdneas de Chile. Con respecto a casos donde los
ungulados favorecieron la invasion de pindceas, Bartolomé et al. (2008) observaron que
el pastoreo por ovejas y vacas podria estar promoviendo la invasién de P. sylvestris 'y P.
mugo en areas de Espaiia, posiblemente por medio de la remocién de la competencia de
la vegetacion cercana y la apertura de claros que favorecen a estas especies de pino por
ser intolerantes a la sombra. Mientras que en el mismo estudio, Abies alba se encuentra
regulada, entre otros factores por la presencia de los ungulados, ya que es mucho mas
sensible a la herbivoria que las otras dos especies. Nufiez et al. (2008) en un
experimento de cafeteria llevado a cabo en Isla Victoria, PN Nahuel Huapi en
Argentina, observaron que el ciervo (exdtico invasor en el area de estudio) presentd
preferencia en consumir las especies nativas mientras que el consumo de las pinaceas
exoticas Pseudotsuga menziesii y Pinus ponderosa fue bajo. En otro estudio Relva et al.
(2010) observaron que la herbivoria por ciervo afectd negativamente el crecimiento,
abundancia y composicion de pldntulas de especies nativas mientras que no tuvo un
efecto evidente sobre las pldntulas de especies exdticas, pudiendo asi ayudar

indirectamente a la invasion por arboles no nativos. Osem et al. (2011) observaron en



areas mediterrdneas de Israel que la colonizacion de Pinus halepensis fue dos veces
mayor con pastoreo que sin pastoreo, posiblemente debido a un efecto indirecto al
reducir la cobertura vegetal natural. Por tdltimo, de Villalobos et al. (2011) observaron
en pastizales pampeanos que la combinacion de efectos directos e indirectos generados
por el pastoreo a largo plazo por caballos salvajes favorecid el establecimiento de

plantulas de Pinus halepensis.

Teniendo en cuenta la informacién detallada anteriormente, se puede observar
que los resultados de los estudios del consumo de pindceas por parte de ungulados son
muy variables y dependientes de numerosos factores. Entre los factores que pueden
provocar esta variabilidad se puede pensar en aspectos desde el lado de la planta, como
la edad de la plantula, en caracteristicas intrinsecas de cada especie de pino
(morfoldgicas, fisicas o quimicas) o en factores desde el punto de vista del herbivoro,
como un cambio de comportamiento alimenticio en funcién de la especie, la
estacionalidad del consumo, la oferta de vegetacidon circundante o a la densidad de
herbivoros. Debido a estas numerosas fuentes de variabilidad, es dificil llegar a
generalizaciones si en los estudios no se reportan detalladamente factores como la carga
ganadera, la especie de herbivoro y de pinécea, la oferta de forraje o el dafio en la planta

(Figura 1).



Figura 1. Factores que pueden influir en la variabilidad observada en los resultados de

la bibliografia y que motivaron el planteo de los objetivos de esta tesis.

Particularmente, en cuanto al dafio de ovinos sobre pindceas invasoras la
informacion es escasa. Ledgard y Norton (2008) en un estudio observacional relacionan
el avance de la invasion de Pinus contorta en ciertas dreas de Nueva Zelanda con el cese
del pastoreo por ovinos. En la Patagonia Argentina, por un lado, la actividad ganadera
constituye la actividad productiva principal (Easdale et al. 2009; Coronato 2010) y, por
otro lado, desde comienzos de 1970, se incrementaron rapidamente las plantaciones
forestales con numerosas especies no nativas. Existen aproximadamente 97.400
hectareas forestadas (Bava et al. 2015), principalmente con Pinus ponderosa, Pinus
contorta y Pseudotsuga menziesii de 700.000 - 2.000.000 hectareas consideradas aptas
para forestaciones (Schlichter y Laclau 1998). Teniendo en cuenta la escala de
plantacion en un corto periodo de tiempo con especies ampliamente reconocidas como
muy invasoras en el Hemisferio Sur y los niveles actualmente observados de expansion
fuera de las plantaciones, es posible predecir una rdpida tasa de invasion en un futuro
cercano (Richardson et al. 2007; Simberloff et al. 2010). Es por esto que es importante

estudiar el rol ecoldgico de los ungulados herbivoros en focos tempranos de invasion de
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pindceas y evaluar si estarian actuando como controladores naturales de los mismos.
Asi, esta tesis es un trabajo pionero en el estudio experimental de los factores que
promueven o frenan la invasiéon de pindceas por medio de la herbivoria en dreas de la

Patagonia susceptibles a la invasion.

Objetivos de la tesis

El objetivo principal de esta tesis es: Evaluar la influencia de la herbivoria por
grandes ungulados en el establecimiento de pindceas exdticas invasoras. Las hipdtesis
planteadas son: que los efectos de la herbivoria por oveja (Ovis aries) sobre la invasion
de pindceas introducidas dependen: 1) de la densidad animal; 2) de la especie de pino;
3) de la comunidad donde se encuentre; y 4) de la intensidad del dafio; y por ultimo, 5)
que la respuesta de la planta al dafo varia de acuerdo al agente que lo causa. El rol de
estos factores en la invasion de pinos se abordé de manera experimental a lo largo de
esta tesis, con los siguientes objetivos particulares: 1) Evaluar el efecto de la intensidad
de herbivoria por ovinos como determinante de la invasién de Pinus contorta; 2)
Evaluar el rol de la identidad de la especie de pindcea exdtica en la modulacién de la
invasion por la herbivoria ovina; 3) Evaluar la preferencia de la oveja por Pinus
contorta en dos comunidades (matorral y pastizal); 4) Evaluar la respuesta en
crecimiento y supervivencia de plantulas de pino con comportamiento invasor
sometidas a diferentes intensidades de dafo por ovinos; y 5) Evaluar la respuesta en
crecimiento y supervivencia de pldntulas de pino con comportamiento invasor bajo
herbivoria simulada. Los objetivos 1, 2 y 3 se desarrollan en los capitulos 1, 2 y 3
respectivamente mientras que los objetivos 4 y 5 se desarrollan en el capitulo 4 de esta
tesis (Figura 2). Es relevante estudiar el papel que estdn jugando los herbivoros en los
frentes de invasion ya que brinda informacion clave para el manejo y ecologia de las
invasiones de plantas lefiosas. Dado el contexto productivo de la Patagonia y otras areas
del mundo donde la mayoria de los campos combinan plantaciones con ganaderia, la
idea de controlar la dispersion de los pinos alrededor de las forestaciones con herbivoros
domésticos podria ser factible. Esto requeriria una baja inversion tanto desde el lado

econdémico y social como politico, aspectos de dificil coordinacion en Argentina.



CAP. 1 - CARGA GANADERA

Pinus contorta < 2 aihos

Capones

1x, 2x, 4x, 8x carga ganadera recomendada
Pastizal

Primavera

CAP. 2 - PREFERENCIA

Pinos < 2 afos con diferente invasividad:
Pinus contorta > P. ponderosa > P.
radiata > P. jeffreyi

Capones

Carga ganadera recomendada

Pastizal

Primavera

CAP. 3 —INFLUENCIA DE LA COMUNIDAD

Pinus contorta < 2 afios
Capones

Carga ganadera recomendada
Pastizal — Matorral

Primavera

CAP. 4 — RESPUESTA AL GRADO DE DANO

Pinos < 2 afios con diferente invasividad:
Pinus contorta > P. ponderosa > P. radiata.
Ovejas

Dafio Alto, Medio y Bajo

Primavera, evaluacion durante seis meses

CAP. 4 — HERBIVORIA SIMULADA
VS DANO POR OVEJA

Pinus ponderosa < 2 afios

Dafio Alto, Medio y Bajo
Primavera, evaluacion durante seis meses

Figura 2. Esquema general de los objetivos de la tesis y los factores que

controlaron experimentalmente.

S€
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Métodos generales
Area de estudio

Los experimentos de esta tesis se realizaron en la Estancia Fortin Chacabuco,
ubicada en el Noroeste de Patagonia, en la provincia de Neuquén, Argentina
(41°0'16,67"S; 71°10'46,62"0O) (Figura 3). La estancia tiene una extension aproximada
de 4.460 has (Esquinero NO: 40° 57° 04,58 S; 71° 08 44,14’ O; esquinero SO: 40°
59° 45,27 S; 71° 12 10,21°” O; esquinero NE: 40° 59° 17,54 S; 71° 05° 52,75 O; y
esquinero SE: 41°03° 09,17 S; 71° 08’ 16,45”” O). El sitio se encuentra dentro del drea
ecoldgica Precordillera. En ésta drea el paisaje estd formado por cordones montafiosos,
sierras y colinas y estd atravesado por numerosos rios y arroyos. El clima es
mediterrdneo, con el 60% de las precipitaciones concentradas en el otofio y el invierno.
Los rangos de precipitaciones se encuentran entre los 300 a los 700 mm anuales, con

una temperatura media que no supera los 10° C (Bran et al. 2002).

La vegetacion corresponde al Distrito Subandino (Ledn ef al. 1998) y forma un
mosaico dependiendo de la exposicion y el tipo de suelo. La vegetacion dominante
corresponde a la estepa graminosa con parches de matorrales abiertos. En las dreas bajas
de estepa graminosa predomina la especie Pappostipa speciosa y en las areas altas
predomina Festuca pallescens. Se presentan parches de arbustos de Acaena splendens,
Senecio bracteolatus y Mulinum spinosum y se encuentran numerosos mallines con
Juncus balticus, Poa pratensis y Festuca pallescens asociados a arbustos como
Ochetophila trinervis, Discaria chacaye, Escallonia virgata, Berberis microphylla y
Maytenus boaria (Bran et al. 2002). En la zona de vegetacién de matorral abierto
predomina Berberis microphylla, Ochetophila trinervis, Maytenus boaria y Rosa
eglanteria, con presencia de Discaria chacaye, Escallonia virgata, Acaena pinnatifida y
Achillea millefolium y parches de coirones, predominantemente Pappostipa speciosa 'y

Festuca pallescens (Bran et al. 2002; Paramidani et al. 2014).

La estancia Fortin Chacabuco presenta plantaciones de Pinus contorta y Pinus
ponderosa y se encuentran algunas zonas con individuos escapados de las forestaciones,
los cuales presentan signos de dafio por herbivoria. Ademds de la presencia de
herbivoros domésticos, en el drea se pueden observar herbivoros no nativos invasores,

como el ciervo colorado (Cervus elaphus) y la liebre europea (Lepus europaeus),
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omnivoros como el jabali europeo (Sus scrofa) y herbivoros nativos, como el guanaco

(Lama guanicoe).

(v3)

) 500 ¥n

——
ESCALA GRAFICA

Figura 3. El sitio de estudio se encuentra en el Norte de Patagonia (A), en el
limite entre las provincias de Neuquén y Rio Negro, en la Estancia Fortin Chacabuco,
dentro de la region de los lagos, que es una zona de transicion entre los bosques
Andino-Patagénicos y la estepa Patagonica. (B) En el limite sudoeste de la estancia se
establecieron los corrales para los experimentos del capitulo 1 (celeste), capitulo 2

(rosa) y capitulo 3 (naranja linea llena: matorral, naranja linea punteada: pastizal).
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La estancia Fortin Chacabuco tiene una larga historia de pastoreo y su manejo ha
variado a lo largo del tiempo. El pastoreo ovino fue el uso de la tierra que predominé en
la estancia, con un pico de 6.000 animales en 1980, cuando la estancia contaba con el
doble de superficie que la actual. Este uso de la tierra fue declinando gradualmente
hasta el dia de hoy (TNC 2016). Actualmente cuenta con una explotacién combinada de
alrededor de 400 ovinos, 150 vacunos y 8 caballos en 4.460 has. La calidad de las
pasturas de los diferentes cuadros que presenta la estancia es variable como
consecuencia de la falta de un manejo ganadero en los dltimos afios. Se observan sitios
sobrepastoreados y sitios con abundante acumulacién de hojarasca de plantas
senescentes no pastoreadas como resultado de los patrones de pastoreo heterogéneo
(Paramidani er al. 2014). Desde 2014 la estancia se encuentra en proceso de obtencidon
de la certificacion GRASS (Estdndar para la regeneracion y la sustentabilidad de los
pastizales) (Borrelli et al. 2013), un manejo del pastoreo que incluye el Manejo

Holistico (Butterfield et al. 2006).

Diseiio experimental

Con el fin de evaluar la influencia de la herbivoria por ovejas en la invasion de
pindceas exdticas, a lo largo de la tesis se llevo a cabo un abordaje experimental. Esto se
realizé con el objetivo de poder controlar diferentes variables que, a partir del anélisis
de la bibliografia existente, se observd que no estaban claramente detalladas. Para esto
se construyeron corrales donde se encerrd a los animales y se controld la especie de
herbivoro, la carga ganadera, la vegetacidon circundante y la especie y edad de las
pindceas. Para el estudio concerniente a cada objetivo especifico, se establecieron
corrales de 25 x 25 metros de lado y 1,50 m de alto, con siete hilos de alambre. Ademas,
en el perimetro de cada corral se coloc6 una malla de alambre galvanizada de 50 x 150
mm y 0,6 m de altura, enterrada en el suelo, para impedir la entrada de otros herbivoros
como la liebre europea (Lepus europaeus). Dentro de cada corral se plantaron plantulas
de pino menores a dos afios sobre las cuales se midieron distintas variables para estimar
el dafo por herbivoria de oveja. Mayores detalles acerca de las variables medidas en
cada experimento y de las especies de pino utilizadas se dardn en cada capitulo
correspondiente. En la Tabla 1 se destallan los dias en los que se realizaron las

plantaciones y las mediciones correspondientes a cada uno de los experimentos. En el
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caso de los tres primeros experimentos las ovejas se soltaron a primera hora de la

mafiana y se llevaron a cabo las mediciones ese mismo dia.

Tabla 1. Detalle de las fechas en las que se llevd a cabo cada experimento.

Experimento Réplica Plantacion Entrada Salida ovejas Medicién
ovejas
1 1 22-09-14 23-09-14 26-09-14 26-09-14
2 14-10-14 15-10-14 18-10-14 18-10-14
3 03-11-14 04-11-14 07-11-14 07-11-14
4 14-11-14 15-11-14 18-11-14 18-11-14
5 25-11-14 26-11-14 29-11-14 29-11-14
2 1-5 26-10-15 27-10-15 30-10-15 30-10-15
3 1-5 matorral 23-10-16 24-10-16 27-10-16 27-10-16
1-5 pastizal 06-11-16 7-11-16 11-11-16 11-11-16
4 - 02-17 23-10-17 27-10-17 1230-10-17
2222-03-18

Control de la especie de herbivoro; la oveja como modelo de estudio

La historia de la ganaderia ovina no puede separarse de la historia social y
politica de la Patagonia. Hasta el siglo XIX, la Patagonia estuvo libre de colonias
europeas debido a diversos factores, entre ellos, sus agresivas condiciones climdticas
(Coronato 2010). Sin embargo, a partir de 1879 con la “Conquista del Desierto” en
pocas décadas entre los siglos XIX y XX las poblaciones originarias fueron reducidas
para establecerse ovejeros en beneficio de compaififas laneras europeas establecidas en
Buenos Aires y las Islas Malvinas (Coronato et al. 2015). Asi, la produccién tuvo un
pico en los afos cincuenta, con 20 millones de cabezas (INDEC 2008), pero
posteriormente, debido a una combinacién de factores sociales, gubernamentales, la
caida en el mercado mundial de la carne y de la lana, y cuestiones climadticas, la
produccion ha decrecido a 10 millones de cabezas en 2007 (Texeira y Paruelo 2006;
INDEC 2008). Sin embargo actualmente, aunque con nimeros menores, continia
siendo la actividad productiva principal de la zona y esta profundamente arraigada en la
identidad regional (Texeira y Paruelo 2006, Coronato 2010). La producciéon en la
Patagonia Norte se centra principalmente en la cria de la raza Merino para lana y los
experimentos de esta tesis se llevaron a cabo con capones (macho castrado) de esta raza.
Se trabajo con individuos de la misma edad y se consider6é que hayan tenido una dieta
similar, que posean requerimientos nutricionales similares y que hayan estado expuestos

a piniceas anteriormente. Esto dltimo es importante ya que los individuos pueden
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desarrollar preferencia por ciertas especies en funcién de los alimentos consumidos en

las primeras etapas de su desarrollo (Squibb et al. 1990; Walker et al. 1992).
Control de las cargas ganaderas y vegetacion circundante

Para establecer las cargas ovinas usadas en los corrales en cada uno de los
experimentos se llevaron a cabo evaluaciones de disponibilidad forrajera de cada sitio.
Para esto se utilizé como base guias de especies de la zona y de condicion de pastizales
desarrolladas por especialistas del INTA para el area de estudio (Bonvissuto et al. 2008,
Siffredi er al. 2013, Velasco y Siffredi 2013). Estas guias presentan una descripcion de
las especies con importancia forrajera de la zona, recomendaciones de cargas ganaderas
por hectarea por afio y produccién de forraje seco por afio. Por esto, para este trabajo se
calcularon las cargas correspondientes ajustando el 4rea de los corrales establecidos y el
tiempo de pastoreo a partir de estas recomendaciones. Se tuvo en cuenta, ademds, que se
trabajé con capones, los cuales se estima que tienen un consumo de 920 gr diarios de
forraje. En las estimaciones se consideré también el Factor de Uso de la vegetacion.
Este corresponde al porcentaje de la produccion forrajera disponible para los herbivoros
y que puede ser pastoreada por el ganado sin comprometer una produccion sostenible en

el tiempo (Golluscio et al. 2009).

El cuadro donde se establecieron las clausuras en pastizal presenta una
vegetacion correspondiente a ‘“Pampas bajas de coirén amargo”. Los sitios donde se
establecieron las clausuras del experimento 1 y 2 se encontraban en condicién media a

pobre. Se considerd que la produccién de forraje seco por afio de estos sitios es entre

200 y 300 kg/ha, y se consider6 un Factor de Uso del 40%.

En funcién de esto para evitar el sobrepastoreo sobre estas clausuras se colocaron
2 capones (0,920 kg de forraje diario) x 3 dias= 5,52 kg en 0,0625 ha (corral de 25x25
m). En 1 ha esto corresponde a 88,32 kg, si este valor corresponde al 40% de uso, el
100% de forraje es 220,8 kg. Este valor se encuentra entre los valores de forraje seco
anual disponible en un pastizal con las condiciones y composicion de la vegetacion del

pastizal del area de estudio del capitulo 1 y 2 (200 — 300 kg/ha) (Bonvissuto et al. 2008)

El sitio donde se colocaron las clausuras de pastizal del experimento 3 se
encontraba en mejor condicién debido a la cercania a un mallin y a que contaba con

mayor presencia de coirén blanco (Festuca pallescens). Sin embargo se consideré que
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la produccién de forraje seco por afio también se encuentra entre 200 a 300 kg/ha, pero
se utiliz6 un Factor de Uso del 50% para estos sitios. Para el sitio donde se colocaron las
clausuras de matorral se estimé que la produccion de forraje seco anual es de 100-150
kg/ha pastos y 100-200 kg/ha frutos, flores y brotes del ano. Y se consider6 un Factor de
Uso del 30% (Bonvissuto et al. 2008)

En base a esto, en el pastizal se colocaron 2 capones (0,920 kg de forraje diario) x
4 dias= 7,360 kg en 0,0625 ha (corral de 25x25 m). En 1 ha esto corresponde a 117,76
kg. Este valor corresponde al 50 %, el 100% de forraje es 235,52 kg y se encuentra entre
los valores de forraje seco anual disponible en un pastizal con las condiciones y
composicion de la vegetacion del pastizal del drea de estudio del capitulo 3 (200 — 300

kg/ha) (Bonvissuto et al. 2008)

En matorral se colocaron 2 capones (0,920 kg de forraje diario) x 3 dias= 5,520
kg en 0,0625 ha (corral de 25x25 m). En 1 ha esto corresponde a 88,32 kg. Este valor
corresponde al 30% usado por las ovejas, es decir que el 100% de forraje es 294,4 kg,
valor que se encuentra entre el estimado anual de pastos, flores, frutos y brotes de la

temporada.

Estas estimaciones consideran la variacién anual de la vegetacién y el consumo
del herbivoro a lo largo del afio y no una carga de ganado instantdnea como la aplicada
en estos experimentos. Sin embargo, considero que esta aproximacion permitio realizar
un experimento replicado y controlado que puede ser ficilmente reproducido. Y por
medio de la aplicacion del factor de uso de cada comunidad se cuidé que no exista
sobrepastoreo en ninguna de las comunidades para no forzar el consumo de la oveja
sobre los pinos. A su vez, los experimentos se realizaron durante la primavera, estacion

con el mayor aporte al forraje total anual estimado.

Control de la especie y edad de las pindceas

Con el fin de evaluar de manera controlada los individuos dafiados por herbivoria
en cada experimento, se trabajé con plantulas de pino de edad similar, siempre menores
a dos afos, ya que en la bibliografia se sugiere que antes de alcanzar esta edad las
pldntulas son mas vulnerables al ataque por herbivoros (Monfore 1986; Crozier &

Ledgard 1990; Buckley et al. 2005; Parker et al. 2008). Los pinos fueron plantados en
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los distintos sitios de muestreo el dia anterior a comenzar cada experimento y retirados

en su totalidad al finalizar cada experimento.
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Introduccion

Los ungulados, a través de la herbivoria, los disturbios asociados (e.g. pisoteo,
deposiciéon de orina y heces) y la dispersion de propédgulos, pueden afectar la
composicion y estructura de la comunidad de plantas, la dindmica de nutrientes y los
regimenes de fuego e hidroldgicos (Vazquez 2002; Norman y Taylor 2005; Hester et al.
2006; Hobbs 2006; de Villalobos y Zalba 2010; Blossey y Gorchov 2017; Granger et al.
2017; Heberling et al. 2017; Averill et al. 2018). A su vez, numerosos estudios
demuestran el rol de los ungulados como facilitadores de las invasiones de plantas
(Hobbs 2001; Parker y Hay 2005; Vavra et al. 2007; Knight et al. 2009; Loydi y Zalba
2009; Spear y Chown 2009; de Villalobos y Zalba 2010; Loydi et al. 2010; Oduor et al.
2010; Nunez et al. 2013; Russell et al. 2017; Weller et al. 2018). Diaz et al. (2007), a
partir de un meta-andlisis, estudiaron el impacto del pastoreo en la invasién de plantas
no nativas. Si bien el ndimero de estudios analizados no les permitié obtener
conclusiones firmes, plantean que la historia de uso de la tierra por herbivoros tiene
influencia en el efecto del pastoreo en la invasion. En este trabajo, los autores observan
que en regiones con una corta historia de pastoreo, las especies no nativas tienden a
incrementarse en areas bajo pastoreo, mientras que en sitios con una larga historia de
uso, los niveles de invasion son menores. Sin embargo, la influencia de los herbivoros
en la invasion también puede variar con la densidad de los herbivoros (respuesta denso-
dependiente), la cual se ha mostrado que es muy importante para la comunidad de

plantas (Huntly 1991; Speed et al. 2011).

Existe un amplio debate en relacion a los efectos de la densidad de herbivoros
sobre la comunidad de plantas, sin embargo, debido a la dificultad metodolédgica,
existen pocos estudios que evalien la influencia de distintas cargas de herbivoros
silvestres sobre la comunidad (Bergstrom y Edenius 2003). La mayor parte de los
estudios evaludan las respuestas al pastoreo de herbivoros domésticos en funcion de la
aplicacion de distintas estrategias de manejo de los mismos. Ciertos estudios sugieren
que estos dos grupos (domésticos y cimarrones/silvestres) podrian no tener un rol
funcional diferente, sino que los resultados opuestos sobre la comunidad de plantas
observados en la bibliografia se deben al manejo que reciben los animales domésticos
(McSherry 2015). A grandes rasgos, el manejo de los animales domésticos puede ser de
dos tipos: continuo y rotacional. Dentro del manejo rotacional existen diversos tipos, y

se basan en un manejo del pastoreo especializado que imita el comportamiento natural
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de los herbivoros silvestres, con periodos recurrentes de pastoreo y descanso para una o
mads unidades de manejo (Society for Range Management 1989). Este tiene el fin de
hacer un uso eficiente de la tierra, del forraje disponible, la protecciéon contra
depredadores y condiciones climdticas adversas, entre otros factores. Sin embargo, los
resultados en la comunidad de plantas a la aplicacion de distintos tipos de manejo son
controversiales y ain se encuentran en debate (Bellingham y Coomes 2003; Hickman et

al. 2004; Derner y Hart 2007; Loeser et al. 2007; Sage et al. 2009).

A pesar de las respuestas controversiales a la herbivoria por distintas cargas de
herbivoros, se reconoce que un factor clave en la respuesta de las plantas al dafio es la
intensidad de herbivoria (Eschtruth y Battles 2008). Numerosos estudios indican que la
densidad de herbivoros y el impacto del pastoreo no se relacionan linealmente
(Beaumont y Dugan 1995, Jorritsma et al. 1999, Hester et al. 2000, Tremblay et al.
2006) y que existen ciertos umbrales de densidades de herbivoros a partir de los cuales
el reclutamiento y la supervivencia de las plantulas se ven afectados. A su vez estos
umbrales varian tanto entre distintas especies de drboles como en las diferentes etapas
de su crecimiento. Sin embargo, existe escasa evidencia empirica sobre el rol de la
densidad de herbivoros en la invasion de plantas y, especificamente, su rol en la
invasion de pindceas es nula. La identificacion de estos umbrales es importante para
entender el grado de influencia de los herbivoros en la expansidon de las invasoras. Al
respecto, se observé que cambios en la presion de pastoreo podrian limitar o promover
la invasién de pindceas dependiendo de su magnitud (Richardson y Bond 1991, Norman
y Taylor 2005). Sin embargo, como se comenté en la Introduccién general, la evidencia
encontrada acerca de como los ungulados afectan la invasidbn de pindceas es
contradictoria. Por un lado, algunos estudios relacionan el inicio de la invasién con el
cese del pastoreo (Sarasola ef al. 2006, Boulant et al. 2008, Ledgard y Norton 2008),
mientras que otros estudios encontraron respuestas positivas o neutras de la invasion al
pastoreo o ramoneo (Relva et al. 2010; de Villalobos et al. 2011; Osem et al. 2011; Six
et al. 2013). En la mayoria de estos estudios, la informacion acerca del tipo de herbivoro
y la intensidad de herbivoria en sitios con y sin invasién a menudo no esta explicitada y
diferencias en la densidad animal pueden producir resultados diferentes. Por lo tanto, es
crucial entender el impacto de diferentes intensidades de herbivoria mas que solo la
presencia o ausencia de herbivoros (Mitchell y Kirby 1990, Reimoser 1998, Suchant et
al. 1998).
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La hipdtesis de este estudio es que los ungulados pueden controlar la invasion de
pindceas a través de la herbivoria sobre las plantulas y que su efectividad depende de la
intensidad de la herbivoria. Para comprender mejor la relacién ungulado-invasiéon de
pindceas son necesarios mas estudios manipulativos, con las réplicas correspondientes,
en donde se controle la intensidad y el tipo de herbivoria (e. g. especie animal, densidad,
historia de pastoreo). Por ello, en este estudio se abord6 de manera experimental el
siguiente objetivo: Evaluar el efecto de la intensidad de pastoreo por ovejas sobre
plantulas de Pinus contorta, una de las especies de pindceas mds invasoras en el
noroeste de la Patagonia y el Hemisferio Sur (Langdon et al. 2010). Predecimos que a
mayores cargas ganaderas el dafio sobre las plantulas serd mayor. Si bien esta
prediccion podria resultar obvia, es crucial entender el impacto de diferentes
intensidades de herbivoria mas que solo su presencia o ausencia e identificar posibles
umbrales de densidades y el nivel de dafio asociado. Comprender como la variacién en
la intensidad de pastoreo puede afectar las plantulas de pindceas no nativas puede
ayudar en la elaboracién de una guia préctica de regimenes de pastoreo prescriptos
(densidad, frecuencia, rotacién estacional) que puedan utilizarse tanto como una

herramienta de control efectiva, como para prevenir futuros escenarios de invasion.

Métodos
Diseiio experimental

Para evaluar la influencia de la intensidad de herbivoria en la invasién de Pinus
contorta se realiz6 un experimento donde se expusieron plantulas de P. contorta a
diferentes intensidades de pastoreo por oveja. Se trabajé con esta especie de pino ya que
es la que presenta mayor invasividad a escala global y a su vez fue ampliamente
utilizada en la produccion forestal (Rejmanek & Richardson 1996; Raffaele et al. 2015).
Si bien actualmente en algunas regiones no se planta esta especie, existen numerosas

plantaciones que actiian como fuente de propdgulos para la invasion.

En el drea de estudio se instalaron cinco grupos de cuatro corrales experimentales
(Figura C1.1) con las caracteristicas detalladas en la seccidon Disefio experimental en la
descripcion de Métodos generales. Cada grupo de cuatro corrales corresponde a una

réplica. En cada corral se establecié una de cuatro densidades de ovejas, que variaron
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entre la intensidad recomendada para el drea de estudio (0,2 capones/ha/afio) a
densidades muy altas (1,6 capones/ha/afio). Se calculd la carga ovina correspondiente a
1, 2, 4 y 8 veces la carga recomendada a partir de la oferta forrajera del sitio de la
manera detallada en la seccion Disefio experimental en la descripcion de Métodos
generales. Esto correspondi6 a 2, 4, 8 y 16 capones en cada corral pastoreando durante
tres dias. En cada corral se plantaron 42 individuos de P. contorta (17,85 cm altura
media, 5,5 cm desviacion estdndar) de forma sistemadtica y en micrositios similares. Para
esto, se estableci6 una grilla imaginaria de seis lineas por siete lineas y en cada cruce se
plant6 una plantula (42 plantulas). Es decir que cada una estuvo separada de las otras
entre tres y cuatro metros aproximadamente. Las pldntulas provenian de invernadero
donde crecieron bajo condiciones similares (Vivero Los Chucaos, Lago Puelo, Chubut).
Se registr6 para cada individuo el nimero de ramas y la altura antes y después del
tratamiento y se estim6 la probabilidad de supervivencia al finalizar el experimento.
Para estimar la supervivencia se consideré que los individuos que sufrieron dafio en el
100% de las ramas no sobrevivieron. Cada grupo de cuatro corrales (réplica) se
establecid en sitios adyacentes pero en tiempos consecutivos, procurando que presenten
condiciones ambientales y disponibilidad de forraje similares. El experimento y las

mediciones se llevaron a cabo en Septiembre y Octubre de 2014.

22



L as s b A DY
o Vo= Xl W | 4 4 4 4 4 4 4
il e T i 3 el
A A A MM K d= 4 4 4 )

4 4 4 4 4 404
bod 034 AE
478 4 4 4408

AC) 4 4 4 4 8

b 40 s A
4 4 4 44140

4 4 44411
4 4 458 4

)8 4 4840
4 4 4 4540
b 400
88 4 4 4

4 4 4 4 4 4014

wQos

—

s 444400 A WWWWEC)

| 50m |

Figura C1.1. El disefo experimental consisti6 en cinco grupos de 50 x 50 m de
cuatro corrales de 25 x 25 m cada uno. Cada corral recibié una de cuatro cargas

ganaderas (1, 2, 4 y 8 veces la carga ganadera recomendada para el sitio).
Analisis de datos

Para evaluar el porcentaje de dafio (nimero de ramas comidas/nimero de ramas
totales) y la probabilidad de supervivencia de las pldntulas (variables respuesta) en
funcién de la carga ganadera ovina (variable explicativa) se ajusté un modelo jerdrquico
Bayesiano. Estas variables respuesta se modelaron con una distribucién binomial donde
la probabilidad de que una rama sea ramoneada o la probabilidad de supervivencia de
cada individuo fue relacionada con una funcidn de enlace logit a la carga ovina (variable
explicativa, cuatro tratamientos 1, 2, 4 y 8 veces la carga ovina recomendada para el
sitio). Debido a que cada réplica se realiz6 en diferentes sitios y en diferentes
momentos, a partir del modelo jerdrquico podemos considerar explicitamente que cada
una tiene caracteristicas particulares que las diferencian (e. g. calidad de forraje de cada
sitio, factores abidticos que puedan afectar el comportamiento de la oveja) pero que a su
vez tienen fuentes comunes de variacidon (Gelman y Hill 2007). Se utilizé el método de

Cadenas Markovianas de Monte Carlo (MCMC del inglés Markov Chain Monte Carlo)
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para obtener muestras de la probabilidad posterior de los pardmetros y se obtuvieron los
intervalos de credibilidad del 95% a través del célculo del intervalo HPD (del inglés,
Highest Posterior Density). Se establecieron previas no informativas. Los andlisis
estadisticos se realizaron con el programa Jags (Plummer 2003) y se utilizaron los
paquetes JagsUI y Coda de la version 3.2.0 de R (R Development Core Team 2018). En

el Apéndice de este capitulo se provee mayor detalle sobre estos andlisis estadisticos.

Se calcul6 la reduccidn relativa en altura de las plantulas de P. contorta bajo los
cuatro tratamientos de cargas ganaderas, 1, 2, 4 y 8 veces la carga ovina recomendada
para el sitio. Las diferencias relativas se calcularon como: (altura inicial — altura final/
altura inicial) * 100. Se compararon las diferencias en altura relativas entre los cuatro

tratamientos de cargas ganaderas por medio de la prueba de Kruskal-Wallis.

Resultados

Luego de tres dias de exposicion de las plantulas de P. contorta a las ovejas, 88%
de los individuos bajo el tratamiento 1x fueron ramoneados y 100% de los individuos
bajo los tratamientos 2x, 4x y 8x fueron ramoneados. El porcentaje promedio de dafio
por plantula (nimero de ramas ramoneadas/ramas totales por plantula) aument6 con el
incremento de la carga ovina. El porcentaje de dafio por plintula estimado por el
modelo fue de 79,2%, 85,8%, 93,8% y 99% para los tratamientos 1x, 2Xx, 4x y 8x
respectivamente. Siempre que una pldntula fue ramoneada, el dpice fue dafiado (Figura
C1.2). Se brindan mayores detalles sobre los ajustes del modelo en el Apéndice de este

capitulo.
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Figura C1.2. Porcentaje promedio de dafio por plantula (nimero de ramas
ramoneadas/niimero total de ramas iniciales) de Pinus contorta en funcién de la carga
ovina. Linea llena: tendencia central (plogis (mu0 + mul*x)) a partir de los coeficientes
estimados. Linea punteada: Intervalo de credibilidad del 95% (HPD, Highest posterior

Density). Puntos: datos obtenidos en el campo.

Todos los tratamientos produjeron una fuerte reduccion en altura de las plantulas,
sin embargo la reduccion en altura difiere significativamente entre los tratamientos
(Prueba de Kruskal-Wallis H (3)= 248,04 p < 0,005) observdndose mayor reduccién en
altura a mayor carga ovina. Bajo las cargas 4x y 8x, la reduccion en altura fue
significativamente mayor que bajo las cargas 1x y 2x. A su vez, no se observaron
diferencias estadisticamente significativas en la reducciéon en altura cuando la carga

ovina fue duplicada de 1x a 2x (Figura C1.3).
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Figura C1.3. Reduccioén relativa en altura de plantulas de Pinus contorta bajo los
tratamientos de 1x, 2x, 4x y 8x la carga ovina recomendada para el sitio. Reduccion
relativa en altura= ((altura inicial — altura final) / altura inicial) * 100. Las letras
diferentes por encima de las barras indican diferencias estadisticamente significativas.
El punto vacio en cada caja corresponde a la media, la linea horizontal a la mediana.

Los bigotes representan el error estdndar.

La probabilidad de supervivencia de las plantulas de P. contorta, fue
negativamente afectada por el incremento de la carga ovina, siendo la probabilidad de
supervivencia estimada por el modelo de 56,1%, 38,3%, 12,7% y 0,8% para los
tratamientos 1x, 2x, 4x y 8x la carga ovina recomendada para el sitio, respectivamente
(Figura C1.4). Se brindan mayores detalles sobre los ajustes del modelo en el Apéndice

de este capitulo.
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Figura C1.4. Probabilidad de supervivencia de plantulas de Pinus contorta en
funcion de la carga ovina. Linea llena: tendencia central (plogis (mu0 + mul*x)) a partir
de los coeficientes estimados. Linea punteada: Intervalo de credibilidad del 95% (HPD,

Highest posterior Density). Puntos: datos obtenidos en el campo.

Discusion

El alto grado de dafio, la drastica reduccion en altura y la baja probabilidad de
supervivencia observados en las plantulas de P. contorta sometidas a la herbivoria
sugieren que seria posible el control de pindceas invasoras con ovejas. A su vez, en
consistencia con la hipdtesis planteada inicialmente, los resultados obtenidos indican
que la severidad del dafio estd determinada por la carga ovina. Richardson y Bond
(1991) llevaron a cabo un trabajo de revision a partir del cual observaron que el
pastoreo y ramoneo fueron los principales tipos de disturbios implicados en la invasion
de pinédceas (57% de los estudios). Estudios posteriores reportaron un efecto negativo de

los grandes herbivoros (e.g. ganado vacuno y ovino) en la invasion de pindceas, sin
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embargo, la mayoria de ellos carecia de informacidn precisa sobre la especie animal o la
intensidad de herbivoria (Sarasola er al. 2006; Becerra y Bustamante 2009; de
Villalobos et al. 2011). A partir de este experimento se cuantificé el nivel de dafio de las
plantulas para cada carga ovina testeada. Asi, a la carga ovina recomendada para el sitio
de estudio, las ovejas dafiaron severamente las plantulas de P. contorta menores a dos
afios. Sin embargo, solo bajo cargas ovinas mayores (de 4 a 8 veces la carga
recomendada) las ovejas consumieron practicamente todas las ramas. Este grado de

dafio podria llegar a controlar efectivamente la expansion de P. contorta.

En la bibliografia se observaron diferentes respuestas de la comunidad de plantas
a la implementacion de sistemas de pastoreo. Por un lado, Loeser et al. (2007)
observaron que intensidades intermedias de pastoreo de ganado vacuno pueden
mantener mayores niveles de diversidad de plantas nativas mientras que situaciones
alternativas de remocién del ganado o altas densidades en periodos de tiempo cortos
redujeron la riqueza de especies nativas e incrementaron la riqueza de exoticas. Por otro
lado, numerosos estudios sugieren que los herbivoros pueden actuar como control de
especies invasoras a altas intensidades de pastoreo debido a la menor selectividad que
aumentaria el consumo de especies menos preferidas (Bellingham y Coomes 2003,
Chauchard et al. 2006, Sage et al. 2009). La estimacién de las densidades y las
interpretaciones de sus efectos a partir de estudios observacionales puede ser
complicado y poco preciso. El enfoque experimental llevado a cabo en este capitulo
permitié controlar el tipo y nimero de herbivoros ya que se restringié la entrada de
otros herbivoros (excepto micromamiferos e invertebrados). Este enfoque brinda un
andlisis detallado de las implicancias de la intensidad de herbivoria para el manejo de
las invasiones de pindceas, y da mayor precision al estudio de la importancia de la carga
ovina. A partir de los resultados obtenidos se puede probar experimentalmente el efecto
negativo del pastoreo por oveja en la supervivencia de plantulas de P. contorta tanto
bajo cargas ganaderas recomendadas para el sitio como a cargas mayores, pero con
efectos negativos de mayor intensidad a mayores cargas ovinas. No obstante, una
limitante a tener en cuenta del presente enfoque es que las ovejas estuvieron en corrales
relativamente pequefios, lo cual podria interferir en su comportamiento de alimentacion.
Sin embargo, considero que estas areas controladas de 625 m® son apropiadas para las

densidades con las que se trabaj6 y se tuvo en cuenta que el minimo numero de ovejas
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por corral sea de dos y que estén dispuestos de manera adyacente para respetar el

comportamiento gregario de las mismas.

Por otra parte numerosos estudios indican que la densidad de herbivoros y el
impacto del pastoreo no presentan una relacion lineal (Hester et al. 2000, Tremblay et
al. 2006, 2007, Eschtruth y Battles 2008, Hidding et al. 2012, Forsyth et al. 2015) sino
que mds bien existen umbrales de densidad de herbivoros a partir de los cuales el
reclutamiento y la supervivencia de las pldntulas se ve afectado. A su vez, este umbral
varia entre especies diferentes y de acuerdo al estadio de crecimiento de las plantulas
(Rinella y Hileman 2009; Speed et al. 2011; Bellingham et al. 2016). Por ejemplo,
Horsley et al. (2003), a partir de un experimento llevado a cabo en Pensilvania,
observaron un umbral en el efecto negativo de la herbivoria por ciervo en la
regeneracién de la vegetacién de bosque a partir de una densidad de 8 ciervos/km?. La
identificacion de estos umbrales es importante para entender el grado de influencia de
los herbivoros en la expansion de especies invasoras y asi asegurar el éxito de su uso

como una herramienta de control a través de planes de manejo del ganado.

En la bibliografia se proponen numerosos planes de manejo del ganado tendientes
a reducir el comportamiento selectivo del ganado y asi obtener patrones de pastoreo
homogéneos (Savory 1983; Porath et al. 2002; Bailey 2004; di Virgilio y Morales
2016). Entre estas practicas, muchas de ellas proponen que altas cargas ganaderas
incrementan el consumo de especies menos palatables y reducen la acumulacién de
biomasa proveniente de especies senescentes promoviendo un mejor uso de recursos y
una mayor productividad (Butterfield er al. 2006; Kurtz et al. 2016). Estas practicas
deben llevarse a cabo con rotaciones y periodos de descanso apropiados, teniendo en
cuenta las variaciones climdticas y realizando una evaluacion constante de la calidad del
forraje. Los resultados obtenidos de la aplicacion de altas cargas ganaderas son
variables y algunos de los métodos propuestos son ampliamente debatidos (Briske et al.
2013; Cibils et al. 2014; Teague 2014) con resultados favorables y no favorables tanto a
escala global como a escala local en Patagonia (Oliva et al. 2012; Lalampaa et al. 2016;
Odadi et al. 2017). Sin embargo, llevar a cabo estas practicas en sitios con plantaciones
puede ser una herramienta de control eficiente. Logicamente, los productores preferirdn
priorizar la calidad de su produccion antes que garantizar la mortalidad de la totalidad
de las plantulas de pino con el uso de las altas cargas de ganado testeadas en este

experimento, sin embargo, la aplicacién de un manejo del ganado como el propuesto
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anteriormente es factible y podria disminuir considerablemente el nimero de plantulas,

retrasar su crecimiento y su edad reproductiva (Zamora et al. 2001).

En la mayoria de los sitios donde P. contorta fue introducido, la especie presentd
un comportamiento altamente invasor (e.g. Nueva Zelanda, Chile y Argentina), por esto,
el pastoreo puede ser una herramienta muy valiosa para controlar su expansion en el
rango introducido. Se asume, a partir de la bibliografia, que para asegurar la mortalidad
de las plantulas, es necesario que el ramoneo se realice antes de la lignificacion de las
ramas y que el dafio sea por debajo del primer ciclo de aciculas para evitar el rebrote, ya
que se sabe que a niveles moderados de ramoneo las pindceas pueden rebrotar (Crozier
y Ledgard 1990, Edenius et al. 1993). En el capitulo 4 de esta tesis se estudio en detalle
la respuesta a mediano plazo de distintas especies de pinos sometidas a diferente
intensidad de herbivoria para determinar los niveles de dafio que impedirian
efectivamente su regeneracion. Los resultados de este capitulo muestran que cargas
ovinas cuatro veces mayores a la carga recomendada para el sitio produjeron 94% de
dafio a las plantulas, un dafio que se asume suficiente como para evitar el rebrote. Sin
embargo, si el sitio se encuentra cercano a una fuente de semillas, deberian

implementarse periodos anuales de pastoreo en estaciones clave (i. e. primavera).

Otro factor, ademads de la intensidad de herbivoria, que puede afectar la severidad
del dafio y con esto, la potencialidad de los herbivoros de controlar la expansion de
pindceas es la palatabilidad de las distintas especies (Erickson et al. 2017; Averill et al.
2018). Los componentes quimicos difieren ampliamente entre especies de pindceas,
haciéndolas mds o menos palatables (Moreira ef al. 2014). La especie P. contorta es
considerada una de las especies mds preferidas por la oveja entre las pindceas junto con
P. radiata, P. sylvestris, P ponderosa y P. nigra (Crozier y Ledgard 1990). Esto podria
estar subestimando la intensidad de herbivoria necesaria para el control de otras
especies de pindceas menos palatables. La preferencia de los herbivoros por distintas
especies de pindceas se abordard en detalle en el siguiente capitulo. A su vez, otras
técnicas de prevencion y control podrian complementar el uso del ganado ovino, como
por ejemplo el uso de especies forestales con menor invasividad, la seleccion de sitios
para las plantaciones menos vulnerables a la invasion o el uso de métodos quimicos para
el control (Nufiez et al. 2017). Por su parte la extraccion mecénica de arboles adultos en
areas donde son abundantes puede ser una prictica importante y complementar el

control de los renovales con herbivoria.
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Los resultados obtenidos en este capitulo indican que seria posible un control
efectivo de las primeras etapas de invasion de pindceas por medio de la herbivoria por
ovejas en dreas como la Patagonia. A su vez, sugieren que acompafar las actividades
forestales con planes de manejo del ganado puede reducir el riesgo de expansiéon de
pindceas no nativas. Esta aproximacion no es la ideal para reducir la densidad en sitios
donde las pindceas ya se establecieron, sino mds bien puede ser efectiva en dreas con
invasion reciente, con plantulas jovenes y con la posibilidad de aplicar cargas ovinas de

moderadas a altas.
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Apéndice Capitulo 1
Detalles del andlisis de datos

Se asume que en un intervalo de tiempo dado, cada rama de una plantula tiene la
misma probabilidad de ser ramoneada o cada individuo de pino tiene la misma
probabilidad de sobrevivir. Esta situacion se puede representar con una distribuciéon
Binomial, la cual es una distribuciéon de probabilidad discreta que mide el nimero de
éxitos en una secuencia de ensayos independientes de Bernoulli con una probabilidad
fija “0” de ocurrencia de éxito en las pruebas:

Y ~B(p,6)

Donde se indica que la variable aleatoria Y tiene una distribucién binomial con
parametros p (numero de pruebas) y 0 (probabilidad de éxito).

Se ajust6 el siguiente modelo para estimar, por un lado, la probabilidad de que
cualquier rama de la pliantula sea ramoneada, y por otro, la probabilidad de
supervivencia de cualquier plantula de Pinus contorta en funcién de las cargas

ganaderas testeadas:

Yij ~ B (0j,pij)
logit (0ij) = b0j + b1j * xij
boj ~ N (to, 09)
b1j ~ N (u,, 01)

Donde Y ij son las ramas ramoneadas o la supervivencia de pldntulas de P.
contorta durante la prueba i de la réplica j, 0ij la probabilidad de cualquier rama ser
ramoneada o la probabilidad de sobrevivir de la plidntula de P. contorta durante la
prueba 1 de la réplica j, pij es el nimero de ramas por plantula o el numero total de
plantulas de P. contorta en la prueba 1 de la réplica j, xij representa la carga ganadera en
la prueba 1 de la réplica j. Los pardmetros by y b; pueden variar de una réplica j a otra
pero no son independientes estadisticamente hablando ya que provienen de
distribuciones Normales con medias po y pui y desvio 69 y 61 que se estiman a partir de

los datos. Como los resultados de las funciones de tipo by + b;x se encuentran dentro del
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conjunto de los Nimeros Reales, para obtener un valor de probabilidad dentro del rango

[0,1], se aplicé la funcidn logistica (logit).

Para estimar propiedades de la distribucién posterior de los pardmetros del
modelo propuesto se utilizaron Cadenas Markovianas (MCMC del inglés Markov Chain
Monte Carlo). Estas simulan una muestra de la distribucién posterior conjunta de los
pardmetros (Royle y Dorazio 2008). Para el modelo de Proporciéon de ramas
ramoneadas se corrieron seis MCMC con 5000 iteraciones y para el modelo de
Probabilidad de supervivencia se corrieron seis MCMC con 50000 interacciones. Se
examind la autocorrelacién y la convergencia hacia distribuciones estacionarias para
ajustar cada modelo. Asi, se obtuvo la distribuciéon posterior de densidades de los
pardmetros y sus intervalos de credibilidad (HPD interval, del inglés “Highest Posterior
Density Interval”). La distribucion posterior de un parametro nos da informacion sobre
los valores que ese pardmetro puede tomar con su densidad de probabilidad asociada, el
HPD es un intervalo dentro del dominio de esta distribucion. Si el 95% de la
distribucién posterior de un parametro no incluye al cero, se puede afirmar con certeza
que el pardmetro también es distinto de cero y que tienen el mismo signo que el
intervalo (Bolker 2007). Los ajustes de este estudio se realizaron utilizando previas no

informativas.
Detalles de los resultados de los modelos Bayesianos jerdrquicos.

Tabla C1.1. Medias estimadas e intervalos de credibilidad de los coeficientes de
la pendiente del modelo Proporcion de ramas ramoneadas (nimero de ramas

ramoneadas/ ramas totales por pldntula) de Pinus contorta en funcién de la carga

ganadera.
Réplica Coeficientes HPD F n. eff R. hat
1 b1=0,295 (0,257; 0,333) 100 13500 1,000
2 b1= 0,089 (0,023; 0,157) 100 7178 1,000
3 bl= 0,255 (0,165; 0,349) 100 7215 1,000
4 b1=0,214 (0,181; 0,248) 100 13500 1,000
5 b1= 0,297 (0,220; 0,377) 100 3848 1,001
All mul=0,230 (0,126; 0,333) 100 13500 1,000
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Nota: HPD (del inglés, Highest Posterior Density) corresponde al intervalo de

credibilidad del 95% para la pendiente. “f” corresponde al porcentaje de la posterior del

coeficiente con el mismo signo que la media estimada de los coeficientes. “n. eft”

corresponde al nimero efectivo de simulaciones guardadas para cada pardametro.

“R.hat” es el factor potencial de reduccion de escala (en la convergencia, R.hat=1).

Tabla C1.2 Medias estimadas e intervalos de credibilidad de los coeficientes de

la pendiente del modelo de Probabilidad de supervivencia de plantulas de Pinus

contorta en funcion de la carga ganadera.

Réplica Coeficiente HPD F n. eff R. hat
1 bl=-0,467 (-0,617;-0,319) 100 28641 1,000
2 bl=-0,276 (-0,362;-0,189) 100 29700 1,000
3 bl=-0,395 (-0,523;-0,276) 100 19630 1,000
4 bl=-0,308 (-0,394; -0,224) 100 19556 1,000
5 bl=-0,366 (-0,487;-0,250) 100 12559 1,000
All mul=-0,362 (-0,482;-0,251) 100 21630 1,000

Nota: HPD (por sus siglas en inglés, Highest Posterior Density) corresponde al

intervalo de credibilidad del 95% para la pendiente. “f” corresponde al porcentaje de la

posterior del coeficiente con el mismo signo que la media estimada de los coeficientes.

“n. eff” corresponde al niumero efectivo de simulaciones guardadas para cada

parametro. “R.hat” es el factor potencial de reduccion de escala (en la convergencia, R.

hat=1).
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Introduccion

La herbivoria es un fuerte regulador de la estructura de la comunidad de plantas,
tanto por sus efectos directos como indirectos en la planta (e.g. cambios en la
composicion quimica y fisica del suelo) (Huntly 1991, Augustine y McNaughton 1998).
Particularmente, el efecto de los herbivoros en la invasion de plantas es ampliamente
debatido en numerosos estudios (Maron y Vila 2001, Keane y Crawley 2002, Lockwood
et al. 2013d) y no se observa un patrén fijo. El establecimiento exitoso de las especies
no nativas y la extension del impacto de los herbivoros depende de numerosos factores,
entre ellos, de las defensas, la tolerancia, la resistencia y la palatabilidad de la planta.
Como se detalld6 en la Introduccién general, los efectos de los herbivoros sobre la
pindceas reportados en diferentes estudios son variables, existen casos donde
promueven la invasion (Nuiez et al. 2008a; Relva et al. 2010; de Villalobos et al. 2011;
Osem et al. 2011) o casos donde frenan la invasion (Sarasola et al. 2006, Chauchard et
al. 2006, Boulant et al. 2008, Becerra y Bustamante 2009). Estos resultados variables
pueden deberse a la influencia de la especie de pino y de herbivoro en cuestion. La
preferencia del herbivoro puede variar, entre otras cosas, en funcién de caracteristicas
de la planta (edad, mecanismos de defensa, etc.) y del resto del forraje disponible, asi
como del tipo de herbivoro (edad, requerimientos fisiolégicos, etc.) (Augustine y

McNaughton 1998; Pisani et al. 2001; Frost y Launchbaugh 2003; Averill et al. 2016).

Las caracteristicas distintivas del herbivoro y la preferencia del mismo son dos
factores importantes a tener en cuenta si se quiere estudiar la influencia de los
herbivoros en el establecimiento de plantas no nativas. En relacién a las caracteristicas
particulares del herbivoro, se debe considerar, entre otros aspectos, su comportamiento,
hébitos, caracteristicas fisiolégicas y morfolégicas. Dependiendo del tipo de alimento
que consuman, a grandes rasgos, se puede considerar a los herbivoros como
ramoneadores, consumidores intermedios, mixtos u oportunistas, o pastoreadores
(Hofmann R. R. 1989). Con respecto a la preferencia del herbivoro, esta depende, entre
otras cosas, de la edad de la planta, la morfologia y la palatabilidad que puede diferir en
funcidn de las caracteristicas quimicas y fisicas, como compuestos quimicos de defensa
o proporcion de fibra (McNaughton 1979; Canham et al. 1994; Danell et al. 1994;
Persson et al. 2005). Los compuestos quimicos de defensa anti-herbivoros de particular
importancia en las pindceas son las oleorresinas (monoterpenos, diterpenos Yy

sesquiterpenos), compuestos fendlicos (que son las mayores defensas constitutivas de
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las piniceas) y los alcaloides (Moreira et al. 2012). Sin embargo, los compuestos
quimicos varian entre diferentes especies de pinos y esto les otorga mayor o menor

palatabilidad (Moreira et al. 2014).

Como se mencioné en la Introduccién general, entre las especies de pino, se ha
observado una diferencia en el grado de invasividad atribuida a una serie de
caracteristicas como el tamafio de las semillas, intervalos cortos entre producciones
masivas de semillas, periodos juveniles cortos y capacidad de dispersion a grandes
distancias (Rejmdnek y Richardson 1996). En base a estas caracteristicas, las cinco
especies mds invasivas a nivel global son P. radiata, P contorta, P halepensis, P. patula
y P. pinaster, mientras que P. ponderosa esté clasificada como una especie con menor
capacidad invasora en relaciéon a las mencionadas anteriormente (Rejmének y
Richardson 1996). Sin embargo, a escala local en Patagonia la especie P. ponderosa
presenta un grado de invasividad mayor, probablemente debido a que representa el 87%
de las plantaciones, seguido de P. contorta que representa el 7,5% y P. radiata que
representa el 1% (Raffaele er al. 2015). Asi, a escala local, si bien P. ponderosa no es
tan invasivo como P. contorta, presenta un grado de invasividad media, similar a P.
radiata. Estos patrones podrian estar determinados, ademds de por las caracteristicas
intrinsecas de cada especie, por el consumo por parte de los herbivoros. En este caso, la
variabilidad en los compuestos de defensa entre especies podria jugar un rol clave en la
preferencia de los herbivoros entre especies y en dltima instancia en su establecimiento

exitoso e invasion.

Particularmente la oveja es considerada principalmente como un herbivoro
pastoreador (Clauss et al. 2008). Sin embargo, presenta un comportamiento alimentario
plastico en funcién de sus necesidades nutricionales y se ha utilizado en el control de
malezas de forma exitosa (Frost y Launchbaugh 2003). Si bien los estudios son escasos,
se ha observado en Nueva Zelanda que ain bajas cargas de oveja pueden frenar la
invasion de plantulas de P. contorta menores a dos afios (Ledgard 2001). Con respecto a
la preferencia entre especies de pinaceas, Crozier y Ledgard (1990) llevaron a cabo un
experimento para evaluar la palatabilidad de siete especies en Nueva Zelanda. Luego de
un periodo de pastoreo intensivo, los autores observaron un gradiente de consumo
donde Pinus radiata y Pinus contorta, fueron las especies mds consumidas, seguidas
por Pinus sylvestris, Pinus ponderosa, Larix decidua, Pseudotsuga menziesii y Pinus

nigra.
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En base a estos estudios que sugieren que el manejo de herbivoros puede tener
implicancias para el control de la expansiéon de pindceas y a la necesidad de estudios
experimentales al respecto, en este estudio se llevd a cabo un experimento controlando
la especie de pino y de herbivoro para evaluar el rol de la identidad de la especie de
pindcea exoética en la modulacidn de la invasion por la herbivoria ovina. Se trabajé con
cuatro especies reconocidas con distintos niveles de invasividad en Patagonia, P.
contorta como especie con alta invasividad, P. ponderosa y P. radiata con invasividad
moderada y P. jeffreyi con baja invasividad. La hipdtesis de este estudio es que estas
diferencias en el grado de invasidon observadas podrian estar moduladas, entre otros
aspectos, por los herbivoros que las consumen de manera diferencial en funcién de su
palatabilidad. Asi, se espera que la especie que se registra como menos invasiva, P.

Jeffreyi, sea la mas ramoneada.

Métodos
Disefio experimental

Para evaluar la preferencia de los ungulados por especies de pindceas no nativas
con diferente capacidad invasora, se llevé a cabo un experimento exponiendo plantulas
menores a dos afios de cuatro especies de pino, P. contorta (alta invasividad), P.
ponderosa 'y P. radiata (invasividad moderada) y P. jeffreyi (baja invasividad) a una
carga de ovejas recomendada para la oferta forrajera del sitio. Las especies P.
ponderosa y P. contorta son las mds plantadas en la Patagonia (Raffaele er al. 2015).
Las especies fueron producidas en viveros de la zona y bajo las mismas caracteristicas,
P. contorta, P. ponderosa y P. jeffreyi se obtuvieron del Vivero Provincial José L. Puel,
en Villa Pehuenia, Neuquén, y las plantulas de P. radiata fueron obtenidas del vivero
Forestal Los Chucaos, Lago Puelo, Chubut. Se procur6 que los individuos de las cuatro
especies fueran de la misma edad. La altura media inicial de los individuos de P.
contorta fue 6,8 cm (DE 2,4), de P. ponderosa 9,4 cm (DE 2,4), de P. radiata 12,9 cm
(DE 3,9) y de P. Jeffreyi 10,6 cm (DE 2,5).

Para llevar a cabo el experimento se establecieron cinco corrales (cada uno
corresponde a una réplica) con las caracteristicas detalladas en la seccidon Disefio

experimental en la descripcion de Métodos generales (Figura C2.1). Dentro de cada
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corral se plantaron 20 plantulas de cada especie de manera sistemadtica alternando cada

individuo de manera que no queden dos individuos de la misma especie consecutivos.

En cada corral se colocé el nimero de ovejas recomendado a partir de la oferta forrajera

del sitio (0,2 capones/ha/afio). Esta carga correspondié a dos capones en cada corral

durante tres dias de pastoreo. Se registr6 la altura médxima antes y después del

experimento, el nimero total de ramas al inicio y el nimero de ramas comidas al

finalizar los tres dias de pastoreo, el patron de herbivoria (dafio en el dpice, en la rama

lateral y/o defoliacién) y se estimé la probabilidad de supervivencia inmediatamente al

finalizar el experimento, considerando que el individuo 100% comido no sobrevive. El

experimento se realizé en primavera, en Octubre de 2015, estacidon con alta calidad de

forraje.
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Figura C2.1. El disefio experimental consistié en cinco corrales de 25 x 25 m

(réplicas). En cada uno se plantaron 20 individuos de cuatro especies de pino: P.

contorta (alta invasividad), P. ponderosa y P. radiata (moderada invasividad) y P.

Jjeffreyi (baja invasividad). En cada corral se colocé la carga ganadera recomendada para

el sitio.
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Analisis de datos

Para evaluar la preferencia de la oveja entre las cuatro especies se llevaron a cabo
Modelos Lineales Generalizados Mixtos (GLMM) (Zuur et al. 2009). Se consideré la
variable corral como efecto aleatorio para contemplar la variacion posible entre las
réplicas que corresponden a corrales diferentes pero en sitios adyacentes. La variable
explicativa fue la especie de pino. Los datos de las variables respuesta: dpices comidos,
nimero de ramas comidas, individuo defoliado y supervivencia se ajustaron a una
distribucién binomial, mientras que la variable diferencia de altura a una distribucién
beta. Todos los modelos fueron ajustados a una funcién de enlace logit. Se modeld: a) la
probabilidad de cada especie de ser ramoneada; b) la reduccion relativa en altura (altura
inicial — altura final / altura inicial) de cada especie; c) la probabilidad de dafio en el
apice de cada especie; d) la proporciéon de ramas ramoneadas de cada especie; e) la
probabilidad de cada especie de ser defoliada y f) la probabilidad de supervivencia de
cada especie inmediatamente luego del experimento. Los andlisis se realizaron con el
programa R version 3.3.2 (R Development Core Team 2018). Para realizar los GLMM
se utilizd la funcidon “glmer” del paquete “Ime4” (Bates et al. 2015). Se realizaron
pruebas de comparaciones miltiples a posteriori, en donde se analizaron las diferencias
estadisticas entre cada especie y el resto. Es decir, si C: P. contorta, P: P. ponderosa, R:
P. radiata, J: P. jeffreyi; las comparaciones que se realizaron son las siguientes: C con
PRJ; R con CPJ; P con CRJ y J con CPR. El método de ajuste utilizado fue el método
Scheffe. Para este andlisis se utilizé la funcion “Ismeans” del paquete “Ismeans” (Lenth

2016).

Resultados

Se evalud la probabilidad de una plantula de ser ramoneada de dos maneras, por
un lado considerando ramoneo positivo siempre que el dpice y/o una rama fue dafiado
(Probabilidad de ramoneo (A+R)), y por otro lado se evalu6 la probabilidad de ramoneo
considerando ramoneo positivo siempre que el apice y/o una rama fue dafiada y/o si la
plantula fue defoliada (Probabilidad de ramoneo (A+R+D)). En el primer caso
(Probabilidad de ramoneo (A+R)) P. contorta present6 una probabilidad de 60% de ser
ramoneada, P. ponderosa de 29%, P. radiata de 31% y P. jeffreyi presentd 51% de

probabilidad de ramoneo. Se observaron diferencias estadisticamente significativas
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entre la probabilidad de ramoneo de P. contorta y P. Jeffreyi con la probabilidad de
ramoneo de P. ponderosa y P. radiata (Figura C2.2A). En el segundo caso
(Probabilidad de ramoneo (A+R+D)) P. contorta presentd una probabilidad de 68%, P.
ponderosa de 58%, P. radiata de 29% y P. jeffreyi presenté 84% de probabilidad de
consumo. Se observaron diferencias estadisticamente significativas entre la probabilidad
de consumo de P. contorta y P. ponderosa y el resto de las especies, entre P. radiata y

el resto de las especies y entre P. jeffreyi y el resto de las especies (Figura C2.2B).
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Figura C2.2. Probabilidad de pldntulas de cuatro especies de pino con distinta
invasividad de ser ramoneadas A) Plantulas con apices y/o ramas comidas, B) Plantulas
con apices y/o ramas comidas y/o defoliadas. C: P. contorta (alta invasividad), P: P.
ponderosa (moderada invasividad), R: P. radiata (moderada invasividad), J: P. jeffreyi
(baja invasividad). Letras diferentes por encima de las barras indican diferencias
estadisticamente significativas (Método Scheffe). El punto en cada caja corresponde a la

media, la linea horizontal a la mediana. Los bigotes representan el error estdandar.
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Se observé una probabilidad de reduccion en altura relativa de 2% en P. contorta
y de 1,6% en P. ponderosa, 1,6% P. radiata y 1,2% P. Jeffreyi, siendo la reducciéon de
P. contorta diferente de P. radiata y P. Jeffreyi y la reduccion de P. ponderosa diferente
estadisticamente de P. Jeffreyi (Figura C2.3A). La probabilidad de ramoneo del dpice de
P. contorta fue 44%, de P. ponderosa 29%, de P. radiata 31% y de P. jeffreyi 19%. Se
observaron diferencias estadisticamente significativas entre P. contorta y P. jeffreyi
(Figura C2.3B). La probabilidad de una rama ser ramoneada en relacion al niimero total
de ramas del individuo fue 28% en P. contorta, 29% en P. ponderosa, 27% en P.
radiata y 18% en P. jeffreyi. Se observaron diferencias estadisticamente significativas
entre la probabilidad de consumo de ramas de P. jeffreyi y P. contorta y P. ponderosa
(Figura C2.3C). La probabilidad de una plantula ser defoliada, es decir que la oveja
dafi6 las aciculas pero no hubo un consumo del tallo, fue 10% en P. contorta, 30% en P.
ponderosa, 1% en P. radiata y 56% en P. jeffreyi. La probabilidad de ser defoliadas
difiere entre las cuatro especies (Figura C2.3D). La probabilidad de supervivencia de las
cuatro especies fue alta, 92% en P. contorta, 90% en P. ponderosa, 91% en P. radiata y
99% en P. jeffreyi, siendo la probabilidad de supervivencia de P. jeffreyi diferente de

manera estadisticamente significativa de P. ponderosa y P. radiata (Figura C2.3E).

Los resultados de las pruebas a posteriori en doénde se detalla entre cudles
especies se observaron diferencias estadisticamente significativas se muestran el

Apéndice de este capitulo en la Tabla C2.1
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Figura C2.3. A) Probabilidad de Reduccién relativa en altura de plantulas de
cuatro especies de pino con distinta invasividad; B) Probabilidad de ramoneo de dpices
de cuatro especies de pino; C) Probabilidad de una rama ser ramoneada en relacién al
total de ramas por individuo de cuatro especies de pino; D) Probabilidad de individuos
de cuatro especies de pino de ser defoliados; E) Probabilidad de supervivencia al
ramoneo de cuatro especies de pino. C: P. contorta (alta invasividad), P: P. ponderosa
(moderada invasividad), R: P. radiata (moderada invasividad), J: P. jeffreyi (baja
invasividad). Reduccién relativa en altura= ((altura inicial — altura final) / altura inicial).
Letras diferentes por encima de las barras indican diferencias estadisticamente
significativas (Método Scheffe). El punto en cada caja corresponde a la media, la linea

horizontal a la mediana. Los bigotes representan el error estdndar.
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Discusion

En este estudio se evalud la preferencia de consumo de la oveja entre cuatro
especies de pino reconocidas a escala global por tener diferente capacidad invasora: P.
contorta (alta invasividad), P. ponderosa (invasividad media), P. radiata (invasividad
media) y P. jeffreyi (baja invasividad). La hipétesis testeada fue que los herbivoros
podrian ser uno de los componentes que modulen este gradiente de invasion observado.
Sin embargo, se observo que todas las especies fueron ramoneadas, aunque el grado de
dafio y los patrones de herbivoria fueron variables entre las cuatro especies. A nivel
general, P. jeffreyi, P. contorta, y P. ponderosa fueron las especies mds preferidas,
seguidas de P. radiata. Es decir, que a partir de los resultados obtenidos en esta tesis se

podria pensar que la oveja no estaria modulando el patrén de invasividad observado.

En numerosos estudios se reporté un control de la invasiéon de plantas con
herbivoria (Cadenasso et al. 2002; Chauchard et al. 2006; Boulant et al. 2008; Becerra y
Bustamante 2009; Cap6 et al. 2016). Sin embargo, la palatabilidad diferencial puede
impedir el control de ciertas especies (Augustine y McNaughton 1998, Mayle 1999,
Westoby 1999, Averill et al. 2016, Erickson et al. 2017, Averill et al. 2018). La
palatabilidad, més que una definicién absoluta es un concepto relativo que puede variar
dependiendo de las caracteristicas quimicas y fisicas de la planta y estas caracteristicas,
a su vez, varian con la ontogenia (Westoby 1974). La preferencia del herbivoro puede
variar en funcién de la presencia relativa de plantas palatables en la comunidad y en
funcién de las necesidades nutricionales del herbivoro. Con respecto a la oveja, Crozier
y Ledgard (1990) observaron un consumo diferencial entre especies de pino, siendo P.
radiata y P. contorta las especies mds consumidas, seguidas por P. sylvestris, P.
ponderosa, Larix decidua, Pseudotsuga menziesii, y P. nigra. En este estudio se
observé que las especies mas preferidas fueron P. Jeffreyi, luego P. contorta y P.
ponderosa aproximadamente en igual grado y por ultimo P. radiata. Este patrén no se
corresponde, sobre todo en el caso de P. radiata con los resultados del estudio de

Crozier y Ledgard (1990).

Al finalizar el experimento realizado en este estudio, existieron individuos que
mantenifan el mismo nimero de ramas y la misma altura que al inicio del experimento,
sin embargo, se encontraban totalmente defoliados. Estos diferentes patrones de

herbivoria observados (dafio en dpice, ramas laterales y/o sélo aciculas) pueden deberse
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a que los individuos de diferentes especies, aun cuando todos tenian aproximadamente
la misma edad, presentaron caracteristicas morfoldgicas diferentes. A partir de un
estudio de variables quimicas y fisicas de los mismos individuos utilizados para este
trabajo, se observé que P. jeffreyi y P. ponderosa fueron las especies que presentaron
mayor dureza (Zamora Nasca et al, datos no publicados). Por esta razén, en primera
instancia, se evalud la probabilidad de ramoneo por individuo de cada especie teniendo
en cuenta por un lado solo los casos donde la plantula sufrié dafo en el 4pice y/o en las
ramas (A+R) y por otro lado, cuando la plantula sufrié dafios en &pice, ramas y/o
aciculas (A+R+D). Estos dos andlisis arrojan patrones de probabilidades de ramoneo
diferentes, en el primer caso (A+R) se observa una tendencia a una mayor preferencia
por P. contorta y P. jeffreyi y luego P. ponderosa y P. radiata. En el segundo caso
(A+R+D) la tendencia fue una mayor preferencia por P. jeffreyi, seguido de P. contorta
y P. ponderosa y luego P. radiata. Cingolani et al., (2005) midieron diferentes
caracteristicas funcionales de las plantas (altura, drea foliar especifica y dureza foliar) y
estimaron la selectividad de la oveja y el indice de respuesta al pastoreo para 35
especies de plantas. Ellos observaron que caracteristicas que indican alta calidad, entre
ellas, la baja dureza, son de hecho evitadas, sugiriendo que las defensas quimicas
podrian estar jugando un rol mds importante que las defensas fisicas. Por otro lado,
Villalba y Provenza, (1999) plantearon la hipétesis de que la estructura del alimento y la
composicidon nutricional interactian para determinar la preferencia de los corderos, asi,
cuando presentan necesidad de algin nutriente en particular, la composicién bioquimica
es mas importante que la estructura al determinar la preferencia. Este patron fue también
observado por Evju er al., (2009). En este trabajo, los autores investigaron la
selectividad de la oveja entre 22 especies de hierbas en un hébitat alpino en el sur de
Noruega y observaron que la oveja selecciond hierbas grandes y de floracion tardia que
tenian alta calidad nutricional. En nuestro estudio el consumo en alta proporcion de P.
Jjeffreyi, aun cuando su estructura fisica no sea la ideal, podria estar explicado por una

mayor calidad nutricional para la oveja.

Como se observo en el capitulo anterior, el grado de dafio para un control
efectivo dependerd también de la carga ganadera. La carga ganadera efectiva para el
control de la invasion estard determinada por el grado de invasion, la palatabilidad de la
especie invasora y su velocidad de regeneracion. Si la especie a controlar no es

palatable, puede ser necesario un manejo del ganado concentrando altas cargas en
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estaciones claves. Mob&k et al., (2009) observaron que la oveja presentd un uso
uniforme del hébitat a altas densidades, mientras que a bajas densidades presentd una
mayor seleccion por tipos de hdbitats mds productivos. Particularmente, aun cuando P.
contorta fue preferido por la oveja en este experimento, se observd en el capitulo
anterior, que un control efectivo de la invasion que pueda garantizar la mortalidad de las
plantulas se daria bajo cargas ganaderas de moderadas a altas (Zamora Nasca et al.
2018). Por dltimo, con respecto a la velocidad de regeneracion, entre las especies de
pinos mds plantadas en Nueva Zelanda, Ledgard, (2001) plantea el siguiente gradiente
en vigor de regeneracion: P. contorta, P. sylvestris y Pseudotsuga menziesii, > P. nigra,
Larix decidua y P. radiata > P. ponderosa y P. muricata. Este patrén de regeneracion
dependerd de la estacion en que se produzca el dafio y de comportamientos particulares
de algunas especies en respuesta al dafio, como una sobrecompensacion luego de la
herbivoria (Edenius et al. 1993). Este ultimo aspecto se abordard en el capitulo 4 de esta

tesis.

Por tltimo, otro factor a considerar es que las defensas quimicas de las plantas
pueden variar con la ontogenia de la planta, influenciando el patréon de herbivoria
(Searle y Shipley 2008, Barton y Koricheva 2010). Iason et al., (2011) observaron que
el ciervo presenté una relacién negativa entre la concentracién de &-careno y el
consumo de individuos de P. sylvestris mayores a cinco afios, sin embargo no hubo una
relacién entre la concentracién de &°-careno y el consumo de individuos P. sylvetris
menores de tres afos. Crozier y Ledgard, (1990) observaron que un dafo efectivo se
alcanz6 sobre plantulas menores a dos afios. A partir de los resultados de este capitulo y
del capitulo 1 se sugiere que, mds importante que la edad, es que las pldntulas presenten
una baja proporcion de ramas lignificadas para garantizar el consumo por debajo del

primer ciclo de aciculas y asi evitar el rebrote y asegurar su mortalidad.

A partir de este estudio, se puede concluir que la herbivoria por oveja podria no
ser uno de los componentes que favorecen el gradiente de invasion observado a nivel
global y local, ya que se observd que consume las cuatro especies de pino con las que se
trabajo en este experimento, aunque el grado de dafio observado sobre cada una fue
variable. Por el contrario, se puede destacar que el control de la invasion de la especie
P. contorta, altamente invasiva a nivel global y P. ponderosa, con mayor capacidad

invasora a escala de Patagonia, es posible por medio de la herbivoria por oveja, sin
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embargo se sugiere la aplicacion de un manejo del ganado en estaciones claves y con

cargas ganaderas de moderadas a altas.
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Apéndice Capitulo 2

Tabla C2.1. Estadisticos de los contrastes realizados a posteriori del ajuste de

cada modelo, método Scheffe. En negrita valores de p<0,005.

Variable

Contraste Estimado SE gl valor de z valor de p
Probabilidad _ de| J-C 0,363 0322 Inf 1127 0,526
ramoneo A+R P-C  -1282 0330 Inf 3,877 0,003
R-C  -1221 0331 Inf 3,688 0,0007
R-P 0,060 0,326 Inf 0,186 0,986
C-p 1282 0,330 Inf 3877 0,0003
J-P 0918 0,324 Inf 2,831 0,013
C-R 1221 0331 Inf 3,688 0,0007
J-R 0,858 0,325 Inf 2,638 0,023
P-R 0,060 0,326 Inf 0,186 0,986
P-J 0918 0,324 Inf 2831 0,013
R-J 0,858 0325 Inf 2638 0,023
c-J 0363 0322 Inf 1,127 0,529
Probabilidad _ de| J-C 0,892 0376 Inf 2367 0,049
ramoneo A+R+D |, 0 o349y 1222 0,469
R-C 1,667 0,361 Inf 4614 <0001
R-P 1,239 0,349 Inf 3,548 0,001
Cc-p 0427 0349 Inf 1222 0469
J-P 1319 0,377 Inf 3494 0,001
C-R 1,667 0,361 Inf 4614 <,0001
J-R 2559 0397 Inf 6,444 <,0001
P-R 1239 0,349 Inf 3,548 0,001
P-J 1319 0,377 Inf 3495 0,001
R-J 2559 0,397 Inf 6,444 <,0001
c-J 0,892 0,376 Inf 2367 0,049
Probabilidad _ de| J-C 0,601 0,124 Inf 4812 <0001
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reduccion en altura| P-C  -0271 0,119 Inf 2266 0,063
relativa R-C 0324 0,120  Inf 2,688 0,020
R-P 0053 0,123  Inf 0430 0,923
C-P 0271 0,119  Inf 2266 0,063
J-P 0329 0,126  Inf 2,606 0,025
C-R 0324 0,120  Inf 2,688 0,020
J-R 0276 0,127  Inf 2,165 0,081
P-R 0053 0123  Inf 0430 0923
P-J 0329 0126  Inf 2,606 0,025
R-J 0276 0127  Inf 2,165 0,081
C-1 0601 0124  Inf 4812 <0001
Probabilidad _ de| J-C  -1216 0335  Inf 3,623 0,001
daiio en el apice P-C 0649 0318 Inf 2,040 0,108
R-C  -0543 0318  Inf 1,709 0214
R-P 0,105 0323  Inf 0326 0,956
C-P 0649 0318  Inf 2,040 0,108
J-P 0566 0338  Inf 1,673 0,229
C-R 0543 0318  Inf 1,700 0214
J-R 0672 0339  Inf 1,980 0,123
P-R  -0,105 0323  Inf 0326 0,956
P-J 0566 0338  Inf 1,673 0,229
R-J 0672 0339  Inf 1980 0,123
C-J 1216 0335  Inf 3623 0,001
Probabilidad _ de| J-C 0,600 0,144 Inf 4142 0,0001
‘r‘:;‘l One;?;:a STl p.c 0009 0,183 Inf 0,054 0,998
R-C  -0066 0242  Inf 0273 0,969
R-P 0076 0265  Inf 0,288 0,966
C-P  -0009 018  Inf 0,054 0,998
J-P 0610 0,180  Inf 3374 0,002
C-R 0066 0242  Inf 0273 0,969
J-R 0533 0240  Inf 2221 0,070
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P-R 0076 0265 Inf 0288 0,966
P-J 0610 0180  Inf 3374 0,002
R-J 0533 02403 Inf 2221 0,070
C-J 0600 0,144 Inf 4142 0,0001
Probabilidad de ser | J-C 2406 0,385 Inf 6,245 <0001
defoliado P-C 1,312 0385  Inf 3407 0,001
R-C  -1913 0,780 Inf 2451 0,039
R-P 3225 0,750 Inf 4299 0,0001
C-P  -1312 0385 Inf 3407 0,001
J-P 1,093 0,310 Inf 3,519 0,001
C-R 1913 0,780 Inf 2451 0,0393
J-R 4319 0,751 Inf 5749 <,0001
P-R 3225 0750 Inf 4298 0,0001
P-J  -1,093 0310 Inf 3,519 0,0013
R-J 4319 0751 Inf 5749 <,0001
C-J 2406 0385 Inf 6,245 <,0001
Probabilidad  de| J-C 2314 1,049 Inf 2206 0,073
supervivencia P-C 0333 0467  Inf 0,714 0,788
R-C 0,160 0484 Inf 0332 0954
R-P 0173 0456 Inf 0379 0,940
C-P 0333 0467 Inf 0,714 0,788
J-P 2648 1,036 Inf 2,554 0,029
C-R 0,160 0484 Inf 0332 0,954
J-R 2475 1044  Inf 2369 0,048
P-R 0,173 0456  Inf 0379 0,940
P-J 2648 1,036 Inf 2,554 0,029
R-J 2475 1,044 Inf 2370 0,048
C-1 2314 1,049 Inf 2206 0,073
Nota: C: P. contorta, P: P. ponderosa, R: P. radiata, J: P. jeffreyi
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Introduccion

Las causas y las condiciones necesarias para la invasion exitosa de especies de
plantas no nativas son el foco de numerosos estudios (Lockwood et al. 2013c). Existen
tres factores que pueden determinar el éxito del comportamiento invasor de una especie:
el nimero de individuos que llegan (presion de propagulos), las caracteristicas
intrinsecas de las especies invasoras (invasividad) y la susceptibilidad de una
comunidad a ser invadida (invasibilidad) (Lonsdale 1999). Con respecto a este ultimo
factor, se ha propuesto que uno de los mecanismos que determinan la invasibilidad de
una comunidad es la resistencia bidtica (Elton 1958). Esta hipdtesis predice que las
interacciones negativas entre las especies residentes de una comunidad y las especies no
nativas pueden prevenir las invasiones. Sin embargo, desde que Elton (1958) acuii6 el
término, se han llevado a cabo numerosos estudios tedricos y empiricos con resultados
controversiales. Por ejemplo, Stotz et al. (2016), a partir de un meta andlisis encontraron
gran soporte a la resistencia bidtica, pero a su vez, observaron que la magnitud de la
resistencia bidtica fue variable, encontrando una relacidn positiva con la temperatura y
la precipitacion, pero no encontraron evidencia de que varie en funcién de la
productividad primaria neta. Por otro lado, Jeschke et al. (2012) evaluaron el soporte de
las principales hipétesis formuladas en el marco de la biologia de las invasiones y s6lo
encontraron sustento para la hipétesis de la resistencia bidtica en el 30% de los estudios
empiricos revisados, aun cuando fue la hipdtesis con mayor nimero de estudios

empiricos.

La evidencia variable a favor de la resistencia bidtica llevé al planteo del
concepto de “paradoja de la invasion” (Fridley ef al. 2007) el cual se refiere al cambio
en la direccidon de la relacién entre la diversidad de especies nativas y la invasidn a
medida que cambia la escala espacial de estudio, siendo generalmente negativa a
pequeia escala y positiva a mayor escala. Esto sugiere que existen diferentes procesos
influenciando el éxito en la invasidon a diferentes escalas (Tarasi y Peet 2017). Asi,
Nunez-Mir et al. (2017) sostienen que las causas de los resultados variables pueden
deberse a procesos como la facilitacidon y la aceptacion bidtica a pequefa escala, o
artefactos estadisticos a medida que va variando la escala de estudio. Es decir que, si
bien generalmente se asume que los ecosistemas diversos y estructuralmente complejos
son menos invadidos (Levine 2000; Naeem et al. 2000; Loydi et al. 2010; Iannone et al.

2016), algunos estudios sugieren, particularmente para ambientes de bosques, que esto
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puede deberse a ciertos aspectos que estdn enmascarando su invasibilidad, como
caracteristicas propias de las especies que son introducidas deliberadamente (tolerantes
a la sombra, de rdpido crecimiento y sucesionalmente tempranas), fenémenos de lag-
phase méas prolongados, aislamiento de los parches y distancias a la fuente de
propagulos (Martin et al. 2009; Essl et al. 2011, 2012). Es decir que la invasibilidad,
mads alld de la diversidad del sistema, puede ser variable entre ecosistemas en funcién
del grupo funcional que invade o del ensamble de especies de la comunidad residente,

entre otros factores.

La invasiéon de especies de pindceas en el Hemisferio Sur (Australia, Nueva
Zelanda, Sudéfrica y mds recientemente en Sudamérica) estd ampliamente descripta
(Richardson et al. 1994, 2007; Nuiez et al. 2017). Como se menciond en la
Introduccidn general, entre las especies de pino se observé una diferencia en el grado de
invasividad explicada por una serie de caracteristicas que las convierten en dominantes,
como la masa de las semillas pequefia, un periodo juvenil corto e intervalos entre
producciones de semillas cortos y con una producciéon abundante (Rejmdnek vy
Richardson 1996). Sin embargo, existen muchos otros factores a tener en cuenta que
influencian la invasién de pinos, como la presion de propagulos (Pauchard er al. 2016),
factores climaticos (i.e. valores medios y extremos de temperatura y precipitacion,
nimero medio de heladas anuales) (Nufiez y Medley 2011) e interacciones bidticas
como ectomicorrizas o endéfitos (Nufiez et al. 2013; Gundale et al. 2016), herbivoria
(Relva et al. 2010), predacién de semillas (Nufiez et al. 2008b) o el tipo de vegetacion
(Taylor et al. 2016). En estudios previos, se observé que el patron de invasion de
pindceas varia en funcion de la comunidad de plantas, siendo los bosques y matorrales
las comunidades con menor invasibilidad, luego los pastizales y por dltimo las dunas y
el suelo desnudo (Richardson et al. 1994). Sin embargo, se observaron casos de
invasion en bosques nativos abiertos, claros de bosques y matorrales con vegetacion
baja (Sarasola et al. 2006; Simberloff er al. 2010; Taylor et al. 2016). Este patron puede
estar afectado por multiples factores interactuando de manera compleja, como el
régimen de disturbios (Hobbs y Huenneke 1992, Lonsdale 1999), la cobertura del suelo,
la estructura y composicion de la vegetacion donde invade (Richardson et al. 1994;

Taylor et al. 2016) y la herbivoria (Relva et al. 2010).

Particularmente, la herbivoria por mamiferos es un fuerte regulador de la

comunidad de plantas, influenciando entre otros atributos, la estructura y abundancia de
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la poblacion de plantas (Huntly 1991; Augustine y McNaughton 1998; Danell y
Bergstrom 2003) y la invasiéon de plantas (Knapp et al. 2008; Loydi y Zalba 2009;
Loydi et al. 2010; Moe et al. 2016; Russell et al. 2017; Weller et al. 2018). En el caso
de las Pindceas, como se menciond en la Introduccidén general de esta tesis y en los
capitulos anteriores, existen estudios que reportan efectos positivos de los ungulados
sobre la invasion (Bartolomé er al. 2008; Nuiez er al. 2008a; Relva er al. 2010; de
Villalobos et al. 2011; Osem et al. 2011) y estudios con efectos negativos (Chauchard et
al. 2006; Sarasola et al. 2006; Boulant er al. 2008; Becerra y Bustamante 2009).
Probablemente, estos resultados contradictorios pueden explicarse por medio del estudio
controlado de las diferentes variables que juegan en la interaccién planta-herbivoro,
como el tipo de herbivoro, la carga del herbivoro, la especie de planta y la comunidad
de plantas residente, variables que resultaron significativas en estudios previos (Loydi y

Distel 2010).

Para conocer el rol de los herbivoros en el gradiente de invasién de pindceas
observado en este estudio se llevd a cabo un experimento donde se controld la especie
de herbivoro, la carga ganadera y la especie de pino y se puso a prueba la influencia de
la comunidad de plantas residente. A partir de esto se evalué si los herbivoros,
particularmente las ovejas, estarian actuando como un factor que promueve la invasion
o como un factor que podria estar mitigando la invasiéon diferencial entre estos sitios.
Para esto se establecieron corrales en dos comunidades de plantas, pastizal y matorral
abierto, con una carga de ovejas recomendada para cada sitio en funcién de la
disponibilidad de forraje y se evalud el dafo por herbivoria sobre plantulas de Pinus
contorta menores a dos afios. Se sabe que la preferencia de la oveja, como todo
herbivoro, varfa en funcién del contexto de la vegetacion (Villagra et al. 2013); si
prefieren consumir un mayor nimero de plantulas de pino en la comunidad de matorral
que en el pastizal, podrian estar favoreciendo al patron de invasion observado (mayor
invasion en pastizal que matorral). Por el contrario, si la oveja consume un mayor
numero de pldntulas de pino en pastizal que en matorral, podrian estar actuando como
un factor clave para mitigar el gradiente de invasion observado. En el capitulo 1 se
observo que efectivamente se pueden controlar las pldntulas de pino en pastizales con la
herbivoria por ovejas. El conocimiento de la preferencia diferencial por el pino en
relacion a la comunidad circundante es una informacion clave para la comprension de

esta interaccion y para el manejo de la invasion de pinos.
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Métodos
Disefio experimental

Con el fin de evaluar el ramoneo de pindceas por ungulados en diferentes
comunidades, se llevd a cabo un experimento en la Estancia Fortin Chacabuco, en
donde se establecieron cinco corrales como los descriptos en la secciéon Disefio
experimental en Métodos generales en una comunidad de pastizal y cinco corrales en
una comunidad de matorral abierto (Figura C3.1; Ver Tabla 1 y Tabla 2 del Apéndice de
este capitulo para una descripcidn de las especies presentes en cada comunidad). Cada
corral en las diferentes comunidades correspondié a una réplica. En cada corral se
colocé un numero de ovejas correspondiente a la carga recomendada de acuerdo a la
oferta forrajera del sitio (0,2 — 0,3 capones/ha/aiio en pastizal y 0,1 — 0,2 capones/ha/afio
para matorral abierto) lo que correspondié a dos capones por corral en pastizal durante
cuatro dias y dos capones por corral en matorral durante tres dias. En cada corral se
plantaron 40 plantulas de P. contorta provenientes de invernadero menores a dos afios
(35,8 cm de altura media, DE 7,9) de manera sistemdtica. Se registré el nimero de
plantulas ramoneadas, presencia de dafio en el &dpice, nimero de ramas totales al
comienzo del experimento y el nimero de ramas al final del experimento, la altura
maxima antes y después del tratamiento y la probabilidad de supervivencia
inmediatamente después del tratamiento. Para estimar la supervivencia se consider6 que
los individuos que sufrieron dafio en el 100% de las ramas no sobrevivieron. El
experimento se llevé a cabo en primavera, en Octubre de 2016, estacion con oferta de

forraje circundante de alta calidad en ambas comunidades.
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Figura C3.1. El disefio experimental consistio en cinco corrales de 25 x 25 m
ubicados en pastizal (A, a) y cinco corrales de 25 x 25 m ubicados en matorral (B, b).
En cada uno se plantaron 40 individuos de P. contorta y se colocé la carga ganadera

recomendada para el sitio.

Analisis de datos

Para probar si la herbivoria por oveja afecté diferencialmente a las plantulas de P.
contorta en la comunidad de pastizal o matorral se ajustaron Modelos Lineares
Generalizados Mixtos (GLMM) (Zuur et al. 2009; Crawley 2013). Los modelos fueron
ajustados considerando la variable corral como efecto aleatorio para contemplar la
variaciéon posible entre las réplicas que corresponden a corrales diferentes pero
adyacentes. La variable explicativa fue el tipo de comunidad. Los datos de las variables
respuesta plantulas ramoneadas, dpices dafiados, nimero de ramas comidas Yy
supervivencia se ajustaron a una distribucién binomial, mientras que la variable
diferencia de altura a una distribuciéon beta. Todos los modelos fueron ajustados a una

funcién de enlace logit. Se modeld para cada tipo de comunidad a) la probabilidad de
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ramoneo de las plantulas; b) la probabilidad de dafio en el dpice; c) la probabilidad de
ramoneo de una rama en funcién del nimero total de ramas del individuo; d) la
reduccion relativa en altura (altura inicial — altura final / altura inicial) y e) la
probabilidad de supervivencia al finalizar el experimento. Para los andlisis de los
modelos c y d se excluyeron las plantulas no comidas. Los anélisis se realizaron con el
programa R version 3.3.2 (R Development Core Team 2018). Para realizar los GLMM

se utilizo la funcion “glmer” del paquete “Ime4” (Bates et al. 2015).

Resultados

En promedio, las ovejas consumieron mds plantulas de P. contorta en pastizal
que en matorral. La altura media inicial de las plantulas fue 35,97 £ 0,62 cm en pastizal
y 35,8 + 0,52 cm en matorral, mientras que la altura final de las plantulas fue 25,55 +
0,64 cm en pastizal y 29,05 + 0,58 cm en matorral. La probabilidad de una plantula de
ser ramoneada estimada por el modelo fue significativamente mayor en pastizal que en
matorral, 93% y 62% respectivamente (z=-6,1, p<0,05; Figura C3.2A). De forma
similar, la probabilidad de ramoneo del d&pice estimada por el modelo fue

significativamente mayor en pastizal que matorral, 93% y 60% respectivamente (z=-

6,26, p<0,05; Figura C3.2B).

Entre los individuos ramoneados, la probabilidad de ramoneo de una rama en
relacion al nimero total de ramas de la plantula estimada por el modelo fue 64% en

matorral y 53% en pastizal, siendo las diferencias estadisticamente significativas

(z=3.,45, p<0,05; Figura C3.2C).

Entre los individuos ramoneados, la reduccién relativa en altura (altura inicial —
altura final / altura inicial) estimada por el modelo como resultado de la herbivoria fue
similar en ambas comunidades 29% y 31% para matorral y pastizal respectivamente
(z=-0,92, p= 0,36; Figura C3.2D). De igual manera, se observo una probabilidad de
supervivencia de las plantulas de P. conforta al terminar el experimento de 80% para

ambos tipos de vegetacion (z= 0,2, p=0,84; Figura C3.2E).
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Figura C3.2. Herbivoria por oveja sobre pldntulas de Pinus contorta en dos
comunidades de plantas: matorral y pastizal. A) Probabilidad de ramoneo (z (g1 1)=-6,1,
p<0,05). B) Probabilidad de ramoneo del dpice (z (1. 1y=-6,26, p<0,05). C) Probabilidad
de ramoneo de una rama en funcién del nimero total de ramas del individuo (z (g
1=3,45, p<0,05). D) Reduccidn relativa en altura luego del experimento (altura inicial —
altura final / altura inicial) (z (g 1)=-0,92, p= 0,36). E) Probabilidad de supervivencia
inmediatamente al finalizar el experimento (z= 0,2, p=0,84). Letras diferentes por
encima de las barras indican diferencias estadisticamente significativas (p<0,05). El
punto en cada caja corresponde a la media de los datos, la linea horizontal a la mediana.

Los bigotes corresponden al error estandar.
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Discusion

Los resultados obtenidos en este estudio sugieren que la herbivoria por oveja
podria afectar el proceso de invasion de Pinus contorta por medio del ramoneo de
plantulas tanto en matorral como pastizal. Si bien la probabilidad de supervivencia es
similar entre ambientes, el patron de dafo observado entre ambientes difiere y esto
podria afectar de manera diferencial las poblaciones de ambos ambientes a largo plazo.
En el caso del pastizal, podria afectar a toda la poblacion por igual y en el caso del
matorral, podria afectar una fraccién menor de la poblacién pero de manera mds intensa,
lo que podria provocar mayores cambios morfoldgicos en las plantas. Las comunidades
que carecen de especies lefiosas, como los pastizales templados, son reconocidos
globalmente por ser relativamente mds susceptibles a la invasién por pindceas que
comunidades mds diversas y estructuralmente mds complejas (e.g. matorrales)
(Richardson et al. 1994; Rundel et al. 2014). Asi, el mayor nimero de plantulas dafiadas
por herbivoria en pastizal que en matorral observado en este trabajo podria contribuir a
disminuir la vulnerabilidad a la invasion de los pastizales. Sin embargo, al momento de
interpretar los resultados obtenidos en este estudio se debe tener en cuenta que el trabajo
se llevé a cabo en un tipo particular de pastizal y de matorral con las caracteristicas de
vegetacion descriptas en las secciones “Area de estudio” del capitulo de generalidades y
“Disefio experimental” de este capitulo. Probablemente en otros ambientes con otras

caracteristicas estos resultados diferirian.

Aun cuando la proporcién de plantulas ramoneadas en pastizal fue mayor que en
matorral, cuando una plantula fue encontrada y ramoneada en el matorral, la severidad
del dafno fue mayor ya que la oveja dafié mds ramas por plantula que en el pastizal. Esta
medicién (proporcién de ramas ramoneadas por plantula) es un factor importante a tener
en cuenta en el control de las invasiones ya que bajos niveles de dafio pueden producir
un retardo en el crecimiento y la maduracion de los pinos (Zamora et al. 2001) pero no
garantiza la mortalidad de la pldntula (Crozier y Ledgard 1990). Con el grado de dafio
observado bajo la carga ganadera recomendada utilizada en este experimento (0,2 — 0,3
capones/ha/afio en pastizales y 0,1 — 0,2 capones/ha/afio en matorrales), las plantulas
presentaron 80% de probabilidad de supervivencia en ambas comunidades (asumiendo
que solo las plantulas 100% dafiadas no sobreviven). Si el acceso de las ovejas al sector
de invasion de plantulas en la estacion de crecimiento es dificultoso, la eficiencia del

control de los pinos probablemente serd baja.
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Los factores principales que reducen el éxito en el establecimiento de las especies
no nativas son la competencia con las plantas nativas, la riqueza de especies de la
comunidad local y la herbivoria por insectos y mamiferos (Levine et al. 2004). El
ensamble de vegetacion de la comunidad donde invade puede ejercer una competencia
diferencial de pastos y de arbustos sobre las plantulas de pino tanto a nivel superficial
(e. g competencia por luz) como a nivel subterrdneo (e. g. competencia de las raices)
(Saunders & Puettmann 1999; Grotkopp et al. 2002; Rebollo et al. 2002; Buckley et al.
2005; Baraza et al. 2006; Graff et al. 2007). Futuros estudios deberian llevarse a cabo
para evaluar posibles relaciones de facilitacién o competencia que pueda haber entre la
vegetacion local y los renovales de pinos. También es importante tener en cuenta la
historia de pastoreo de la comunidad y los cambios en la frecuencia de disturbios (Vila
et al. 2007; Chytry et al. 2008). Jeschke et al. (2012) observaron que las hipdtesis
dentro del marco de la biologia de las invasiones con mayor sustento en estudios
empiricos son aquellas que tienen en cuenta la interaccién de la especie exdtica invasora
con el ambiente donde invade. Es decir que ninguno de los factores detallados
anteriormente actia de manera independiente, sino mds bien su combinacién y las
caracteristicas especificas del contexto son importantes (Lockwood et al. 2013d). A
partir de los resultados de este experimento se podria pensar en la herbivoria por oveja
como un factor importante que determina el establecimiento de las pindceas pero
posiblemente no es una de las causas del gradiente de invasion observado entre
comunidades (donde los pastizales son mdas invadidos que los matorrales y los
matorrales que los bosques) es decir que, posiblemente, hay otros factores modelando
este patron de invasion. Recientemente, Taylor et al. (2016) cuantificaron la abundancia
y tamafio de individuos de P. contorta en seis ecoregiones invadidas y observaron que
el gradiente de invasidn pastizal > matorral > bosque no es tan claro ya que en el caso
del matorral, el establecimiento de los pinos difiere si la estructura del matorral varia.
Asi, caracteristicas especificas del habitat y factores bioticos (e.g estructura y tipo de la
vegetacion, herbivoria o mutualismos) podrian ser mds importantes en la determinacién
del éxito en el establecimiento ya que la tasa de invasion y su extension es contexto-

dependiente (Chytry et al. 2008; Taylor et al. 2016).

En numerosos estudios se observé que la invasion de plantas puede controlarse
con la herbivoria (Cadenasso et al. 2002; Chauchard et al. 2006; Boulant et al. 2008;

Becerra y Bustamante 2009; Cap6 et al. 2016). Sin embargo, la preferencia del
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herbivoro va a variar dependiendo de la presencia relativa de plantas palatables y de la
estructura y composicion de la comunidad de plantas. Se observaron casos donde la
herbivoria sobre especies no nativas fue menor cuando los individuos se encontraban
bajo arbustos nativos que cuando se encontraban en sitios abiertos (Facelli y Temby
2002). Boulant et al. (2008) observaron que el pastoreo reduce la tasa de reclutamiento
tanto de P. nigra (no nativo) como de P. sylvestris (nativo) en pastizales, sin embargo,
en dreas pastoreadas con presencia de arbustos, estos favorecieron el establecimiento. Si
la vegetacion circundante es menos palatable, esto puede aumentar el riesgo de
herbivoria porque el herbivoro puede preferir el pino o puede protegerlo por medio de la
“resistencia asociativa” (Hjéltén et al. 1993; Gémez et al. 2001; Baraza et al. 2006;
Kuijper et al. 2010). Este tltimo proceso podria estar actuando en el presente sistema de
estudio. Los arbustos podrian estar protegiendo las plantulas de P. contorta dificultando
el acceso de la oveja a las plantulas. Bertiller y Ares (2008) observaron que la seleccion
del alimento por la oveja es, en primer lugar, dependiente de caracteristicas
estructurales/visuales y, en segunda instancia, de las defensas anti herbivoros y la oferta
de plantas preferidas. Pietrzykowski et al. (2003) observaron que la altura de la
vegetacion circundante de plantulas de P. radiata afect la tasa de descubrimiento, la
severidad y la intensidad del dafio por ramoneo por herbivoros mamiferos generalistas.
A su vez, Taylor et al. (2016) observaron a lo largo de seis regiones donde P. contorta
estd presente, que las dreas forestadas y dreas dominadas por arbustos altos presentaban
menores densidades de P. contorta que los pastizales, mientras que dreas dominadas por
arbustos de altura baja presentaron mayores densidades de individuos de pino que los
pastizales. Esta protecciéon de la pldntula en presencia de arbustos de mayor altura
podria permitir a los individuos de pino sobrepasar la altura de mayor susceptibilidad a
la herbivoria y dificultar el control de la invasién con herbivoros en estos ambientes.
Futuros estudios deberian realizarse en el area de estudio para testear el grado de

proteccion contra la herbivoria por ovejas de los arbustos sobre plantulas de P. contorta.

Dos aspectos importantes para recalcar de este estudio son, por un lado, los
resultados diferentes obtenidos en funcion de la variable respuesta analizada (nimero de
plantulas ramoneadas o numero de ramas ramoneadas por plantulas). Y por otro lado, el
abordaje experimental llevado a cabo comparando diferentes comunidades. Estos dos
aspectos permiten pensar en que posiblemente el patron de invasion entre comunidades

no es una linea clara, sino mas bien existen numerosas variables interactuando. A su
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vez, en este estudio no se midieron variables que describan la estructura de cada uno de
los ambientes, ni se midi6 la herbivoria sobre las especies circundantes. Es decir que no
es posible separar el efecto de la fisonomia de la vegetacion circundante del efecto de la
posible palatabilidad diferencial entre especies de los distintos ambientes. Futuros
estudios deberian llevarse a cabo en donde se consideren, controlen y aborden
detalladamente estas variables para poder extender las conclusiones obtenidas en este

estudio a otros ambientes de pastizal y matorral.
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Apéndice Capitulo 3
Lista de especies registradas en cada comunidad.

Tabla 1. Especies de plantas registradas en el pastizal, presencia de espinas y su uso
como forrajeras por la oveja. Para la caracterizacion de cada especie se consultd la
siguiente bibliografia: Bonvissuto et al. 2008; Zuloaga et al. 2008; Green & Ferreyra
2012; Siffredi 2012; Siffredi et al. 2013; Velasco & Siffredi 2013. Las especies sobre
las que no se encontré informacién en la bibliografia acerca de su uso como forrajera

por la oveja se denotan con un guién.

PASTIZAL

especie espinas uso por la oveja
Acaena caespitosa frutos espinosos no forrajera
Acaena pinnatifida frutos espinosos -

Achillea millefolium -

Agrostis inconspicua -
Apera interrupta -
Arjona patagonica -
Boopis gracilis -

Bromus setifolius -

Carex argentina buena forrajera

Carex gayana buena forrajera

Carex subantartica buena forrajera
Collomia biflora

Discaria articulata espinosa -

Distichlis scoparia uso de primavera-verano

Draba verna -

Festuca argentina no forrajera

Festuca pallescens buena forrajera
Holosteum umbellatum -

Juncus balticus buena forrajera
Mullinum spinosum espinosa uso de primavera-verano
Myosotis stricta -

Ochetophilla trinervis espinosa -
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Olsynium junceum
Pappostipa humillis
Pappostipa speciosa major
Pappostipa speciosa speciosa
Poa lanuginosa

Poa ligularis

Poa pratensis

Rosa rubiginosa

Rumex acetostella

Senecio filaginoides
Senecio bracteolatus
Solidago chilensis
Taraxacum officinale
Trifolium repens

Vulpia bromoides

no preferida por la oveja
no preferida por la oveja
forrajera media

buena forrajera

buena forrajera

buena forrajera

uso de primavera-verano
no forrajera

no forrajera

no forrajera

no forrajera

buena forrajera

buena forrajera

Tabla 2. Especies de plantas registradas en el matorral, presencia de espinas y su uso

como forrajeras por la oveja. Para la caracterizacion de cada especie se consulto la

siguiente bibliografia: Bonvissuto et al. 2008; Zuloaga et al. 2008; Green & Ferreyra
2012; Siffredi 2012; Siffredi et al. 2013; Velasco & Siffredi 2013. Las especies sobre

las que no se encontré informacién en la bibliografia acerca de su uso como forrajera

por la oveja se denotan con un guidn.

MATORRAL

especie

espinas

uso por la oveja

Acaena caespitosa
Acaena pinnatifida
Achillea millefolium
Apera interrupta
Berberis microphylla
Bromus tectorum
Carduus thoermeri

Carex gayana

frutos espinosos

frutos espinosos

no forrajera

forrajera media

uso eventual en primavera

buena forrajera
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Carex subantartica
Discaria articulata
Ephedra ochreata
Euphorbia collina
Festuca pallescens
Gallium richardianum
Holosteum umbellatum
Hypochaeris radicata
Imperata condensata
Leymus arenarius
Maytenus boaria
Mullinum spinosum
Ochetophilla trinervis
Pappostipa humillis
Pappostipa speciosa major
Poa lanuginosa

Poa ligularis

Poa pratensis

Rosa rubiginosa
Rumex acetostella
Senecio filaginoides
Senecio bracteolatus
Solidago chilensis
Taraxacum officinale
Viola maculata

Vulpia bromoides

espinosa

espinosa

espinosa

buena forrajera
uso de primavera-verano
no forrajera

buena forrajera

no forrajera

forrajera media

forrajera

uso de primavera-verano
no preferida por la oveja
no preferida por la oveja
buena forrajera

buena forrajera

buena forrajera

uso de primavera-verano
no forrajera

no forrajera

no forrajera

no forrajera

buena forrajera
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Capitulo 3

Capitulo 4 - Respuesta diferencial de Pinaceas, en funcion del
grado de dafio, a la herbivoria por ungulados domésticos y
simulada

Discusion General




Introduccion

Las plantas y los herbivoros han co-evolucionado presentando las plantas
adaptaciones a la herbivoria (e. g. reproduccién vegetativa, meristemas a nivel del
suelo) y los herbivoros adaptaciones al consumo de plantas (e. g. anatomia del sistema
digestivo, tipos de comportamientos de alimentacion) (Belsky 1986). En la interaccion
planta-herbivoro existen numerosos factores en juego que van a determinar el tipo de
respuesta de la planta (Crawley 1997). En la mayoria de los estudios se asume una
vision antagonista de esta interaccion, donde la planta desarrolla diversos mecanismos
de defensa contra la herbivoria (e. g. resistencia, tolerancia, escape temporal). Sin
embargo, existe una vision alternativa que considera a estas interacciones desde el
concepto de mutualismo (Agrawal 2000). Bajo este marco, las plantas en ciertas
circunstancias podrian beneficiarse por la accidon de los herbivoros presentando una
respuesta de sobrecompensacion del dafio (Agrawal 2000). Se considera que existe
compensacion cuando el crecimiento de la planta dafiada es igual al crecimiento de las
plantas control no dafiadas, asimismo, se considera que existi0 sobrecompensacion y
subcompensacién cuando la planta dafiada aument6 o disminuy6 en biomasa en relacion
al control, respectivamente (Belsky 1986). Es decir, que en lineas generales éstas
pueden presentar tres tipos de respuestas en crecimiento y adecuacién a la herbivoria:
A) pueden sub-compensar, en dichos casos el crecimiento y adecuacién declina de
forma lineal a medida que aumenta el dafio por herbivoria; B) pueden compensar la
pérdida de tejido hasta cierta intensidad de herbivoria pero luego de cierta intensidad la
adecuacion comienza a decrecer; o C) pueden sobrecompensar a moderados niveles de
herbivoria, pero luego de cierto umbral, la adecuacién comienza a declinar
(McNaughton 1983) (Figura C4.1.). En los tres casos la respuesta correspondiente se
daria a niveles bajos a medios de dafio; a niveles altos de dafio, la pérdida de tejido
fotosintético no permitiria mantener la tasa de crecimiento. En la préctica, los resultados
encontrados son variables (Edenius ef al. 1993; Honkanen y Haukioja 1994; Relva y
Sancholuz 2000; O’Reilly-Wapstra et al. 2014; Lurie et al. 2017). Los factores que
pueden influir en la variabilidad de la respuesta de las plantas a la herbivoria son la
especie de herbivoro, el método de consumo, la forma de la mordida, el dafio por
pisoteo, el deposito de orina y heces y la saliva, entre otros (Crawley 1997; Hester et al.

20006). Estos aspectos deben tenerse en cuenta al momento de estudiar esta interaccion.
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Figura C4.1. Tres hipdtesis alternativas de respuesta de las plantas en funcién de
la intensidad de herbivoria. A) la adecuacion de la planta declina a medida que aumenta
la intensidad de la herbivoria. B) las plantas son capaces de compensar el dafio hasta
cierta intensidad de herbivoria y luego la adecuacion decrece con el incremento de la
intensidad de herbivoria. C) la adecuacion de la planta aumenta a valores moderados de
herbivoria hasta cierta intensidad donde la adecuacién comienza a decrecer a medida

que aumenta la intensidad de herbivoria (Figura tomada de McNaughton 1983).

De los factores que pueden regular la respuesta de las plantas a distintos niveles
de herbivoria, en este capitulo se abordaran el dafio producido por la mordida natural
(dafio mecénico y deposicion de saliva) y la respuesta al dafio simulado manualmente
(mecénico). La respuesta en ambos casos puede diferir, por un lado porque el herbivoro
selecciona qué partes de la planta va a comer y el dafio mecdnico que produce no es
homogéneo a lo largo de la planta como el dafio mecdnico manual. Y por otro lado
porque el herbivoro al dafar la planta deposita compuestos de la saliva que pueden
influenciar la respuesta de la planta. Algunos estudios han observado un efecto positivo
de la saliva de los animales sobre el crecimiento y rebrote de las plantas (McNaughton
1979; Bergman 2002; Rooke 2003; Liu et al. 2012). Esta respuesta es atribuida a
compuestos quimicos presentes en la saliva, como por ejemplo la tiamina, que pueden
estimular el crecimiento (McNaughton 1985). Sin embargo, la respuesta de las plantas a
la saliva de los herbivoros encontrada en diferentes estudios también fue variable

(Belsky 1986).

La mayoria de los estudios acerca de las respuestas de compensacion de las
plantas y acerca de la influencia de la saliva en el rebrote fueron realizados con
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gramineas o con especies de cultivos anuales productivos y existe poca informacién de
la respuesta de plantas lefiosas en funcion de la intensidad de dafio (Edenius et al. 1993;
Honkanen y Haukioja 1994; Relva y Sancholuz 2000; Liu et al. 2012; O’Reilly-Wapstra
et al. 2014; Lurie et al. 2017). Particularmente en el marco de la invasion de plantas,
ciertos estudios discuten la influencia de la resistencia a la herbivoria (defensas
quimicas y fisicas) en la invasividad de las especies (Agrawal & Kotanen 2003;
Agrawal et al. 2005). Sin embargo, otros estudios demuestran que la mayor invasividad
de algunas especies de plantas estd dada por una mayor tolerancia a la herbivoria
(Rogers & Siemann 2004, 2005; Murren et al. 2005; Stastny et al. 2005; Ashton &
Lerdau 2008). La tolerancia a la herbivoria es entendida como la habilidad de mantener
el crecimiento y la adecuaciéon a pesar del dafio (Agrawal 2000). La capacidad
compensatoria de las plantas, que es la habilidad para rebrotar luego del dafio en
relaciéon a una planta no dafada, es una aproximacién util para medir la tolerancia de
una planta a la herbivoria (Rogers & Siemann 2005). En los experimentos llevados a
cabo en los capitulos anteriores de esta tesis se estimé la probabilidad de supervivencia
de las plantulas al terminar cada experimento suponiendo que sélo las plantulas 100%
dafiadas no sobrevivirian. Sin embargo, no se reportan estudios donde se evalie la
respuesta en crecimiento, supervivencia y adecuacién a mediano plazo de plantulas de
pindceas expuestas a herbivoria por ungulados. La presencia de habilidades
compensatorias en una especie exdtica puede otorgarle ventajas competitivas en la
nueva comunidad donde se establece e incrementar ampliamente su capacidad de
invasion (Rogers y Siemann 2002). Estudiar la respuesta a mediano plazo y un posible
comportamiento de compensacion de los pinos a la herbivoria es clave en el estudio de

la invasién de los mismos y en la busqueda de su control (Jaremo y Palmqvist 2001).

En base a lo detallado anteriormente la hipétesis de este estudio es que la
respuesta a la herbivoria varfa en funcion de la intensidad del dafio y que el herbivoro
puede determinar esa respuesta por medio de la forma en que realice el dafio mecanico
con la mandibula y del depdsito de saliva. Los objetivos especificos de este capitulo
son: 1) evaluar la respuesta en crecimiento y supervivencia de plantulas de pino con
comportamiento invasor sometidas a diferentes intensidades de dafio por ovinos, 2)
evaluar la respuesta en crecimiento y supervivencia de plantulas de pino con
comportamiento invasor bajo herbivoria simulada. De acuerdo a McNaughton (1983),

se espera que las plintulas con dafio bajo y medio muestren una respuesta de
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compensacion mientras que los individuos con dafio alto no compensen. Establecer los
umbrales de intensidades de dafio a partir de los cuales las pldntulas no rebrotan ni
sobreviven es importante para correlacionarlos con los niveles de dafio observados bajo
las diferentes cargas ganaderas en los capitulos anteriores y asi evaluar la factibilidad
del uso de esas cargas ganaderas en sistemas productivos. Conocer la respuesta
diferencial de las plantulas ante el dafio natural por un herbivoro o a experimentos de
herbivoria simulada permite tomar las precauciones que sean necesarias al momento de
extrapolar datos obtenidos de experimentos de herbivoria simulada. A partir de esto, se
pueden realizar predicciones mds acertadas acerca de la respuesta de las plantas y de la
efectividad del control por herbivoria en condiciones naturales. Si las ovejas funcionan
como un control efectivo de la expansion de pinos alrededor de las plantaciones podrian

usarse como una valiosa herramienta de manejo y conservacion.
Métodos
Diseiio experimental
Procedencia de las plantulas

Los experimentos de este capitulo se realizaron con plantulas menores a dos afios
de tres especies: P. contorta, P. ponderosa y P. radiata. Las plantulas de las especies P.
radiata y P. contorta fueron extraidas de sitios de regeneracidn masiva cercanos a
plantaciones (Lago Puelo, Chubut). Se sabe que estas pldntulas tenian menos de dos
afios por poseer un solo ciclo de aciculas y porque provenian de sitios de regeneracion
post fuego monitoreados por investigadores que se encuentran trabajando en el 4rea. Las
plantulas de P. ponderosa fueron obtenidas de vivero (Los Chucaos, Lago Puelo,
Chubut). Las plantulas de las tres especies fueron colectadas, plantadas en macetas y
colocadas en el exterior en un jardin comun bajo las mismas condiciones ocho meses
antes de comenzar el experimento. Durante la recoleccion de las plantulas de P. radiata
y P. contorta, se extrajo todo el bloque de suelo procurando afectar las raices lo menos
posible. Como sustrato de las plantulas de P. ponderosa se utiliz6 suelo extraido de
estas plantaciones. La altura media de las plantulas de P. contorta al iniciar el
experimento fue de 18,36 cm (DE: 5,1), la altura media de las plantulas de P. ponderosa
fue 11,65 cm (DE: 1,87) y la altura media de las plantulas de P. radiata fue 17,73 cm
(DE: 4,60).
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Experimento 1: Respuesta de plantulas de diferentes especies a distintos niveles

de daiio por herbivoria de oveja.

Con el objetivo de evaluar la respuesta de plidntulas de pino a diferentes
intensidades de herbivoria por ovejas se trabajé con 65 individuos de tres especies de
pino (195 plantas en total), P. contorta, P. ponderosa y P. radiata que fueron dispuestos
de a cinco en macetas. De estos 65 individuos se separaron en primera instancia 10
individuos como control del crecimiento sin dafio por herbivoria y al resto de los
individuos se los presentd a cinco ovejas durante tiempos variables, siendo el minimo
tres dias y el maximo cinco, hasta obtener un gradiente de dafio de las plantulas entre
aproximadamente 10% y 100%. Posteriormente se agrupd a los individuos en tres
categorias para el andlisis de datos: 1) dafio bajo, plantulas con 10% a 30% de daiio, 2)
dafio medio, plantulas con 30% a 60% de daio y 3) dafio alto, plantulas con 60% a
100% de dafio. Las plantulas fueron presentadas en las macetas a las ovejas en un corral
donde ademds disponian de alimento balanceado seco y pasturas. EI método de
estimacion de los porcentajes de dafio se describe en la seccion “Variables registradas

en ambos experimentos” .

En este experimento no es posible separar unicamente el efecto de la saliva de
otros disturbios provocados por la oveja, como ser el dafio mecdnico producido por la
forma de mordida del herbivoro. Se debe tener en cuenta que durante el experimento
todos los individuos fueron arrancados por la oveja por el modo en que produce el
bocado y por el tipo de sustrato de donde se colectaron los pinos. La primera capa de
suelo del sitio donde se extrajeron las plantulas tenia una profundidad aproximada de 20
cm, estaba poco compactado y contenia abundante deposicion de material organico
suelto, probablemente en este tipo de sustrato los individuos también habrian sido
arrancados por las ovejas y posiblemente habrian muerto. Durante las horas en que los
pinos fueron presentados a las ovejas se replant6 constantemente a los individuos
arrancados y la temperatura del dia fue baja, de modo de disminuir al maximo la

desecacion de las mismas. Al final de cada dia cada maceta fue regada.
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Experimento 2: Respuestas de pldantulas de P. ponderosa a distintos niveles de

daiio por herbivoria simulada y comparacion con herbivoria por oveja.

Con el fin de evaluar la influencia del grado de dano por herbivoria simulada y
compararla con la respuesta de los individuos dafiados por oveja detallados
anteriormente, se realiz6 un experimento simulando tres patrones de dafio por
herbivoria. Este experimento se realizd con una sola especie de pino debido a una
limitante de espacio y de pldntulas. Se trabaj6 con 48 individuos de P. ponderosa a los
cuales se les asignd tres tratamientos: 1) dafio bajo: se recorté con tijera de podar entre
10% y 20% el largo de las aciculas de la parte apical de la plantula; 2) dafio medio: se
cortd el 4pice y se cortaron las aciculas entre un 40% y un 60%; y 3) daiio alto: se

cortaron todas las aciculas de cada individuo y se cortd entre 50% y 60% del tallo.

Luego de efectuado el daio por herbivoros y manual a las plantulas, las macetas
se trasladaron a un jardin comin en el Laboratorio Ecotono, San Carlos de Bariloche.
De esta manera se mantuvieron a lo largo de los seis meses en condiciones climéticas
naturales en el exterior sobre una mesada de 1,20 metros de altura para evitar el dafio
por otros herbivoros. Durante la época seca las plantulas fueron regadas dos veces por

s€mana.

Variables registradas en ambos experimentos

A continuacién, se detallan las variables medidas y los momentos en que se

registré cada una de ellas:

Variable Pre herb. Post herb 0 Post herb 6m
respuesta

Altura X X X

N° de ramas X X X

Diametro X X

% D X

% D A X

% DT X

Nota: Pre herb.: se refiere antes de realizar los cortes o de presentarles las

plantulas a las ovejas (al comienzo de la temporada de crecimiento, noviembre 2017).
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Post herb 0: se refiere a las variables medidas inmediatamente después de cada
experimento (comienzo de la temporada de crecimiento, noviembre 2017).

Post herb 6m: se refiere a las variables medidas seis meses después de realizado
el experimento (al final de la temporada de crecimiento, marzo 2018)

Altura: Altura de la plantula.

N° ramas: nimero total de ramas de primer orden.

Didmetro: didmetro a la base del tallo.

9% DA: Porcentaje de aciculas dafiadas por herbivoria.

9% DT: Porcentaje de tallo dafiado por herbivoria.

9% D: Porcentaje de dafio de la plantula completa.

Las variables “porcentaje de dafio de aciculas” y “porcentaje de daio del tallo”
fueron estimadas de manera visual, estimando las proporciones de dafio en relacién a la
altura inicial de la plantula antes del dafio para la variable “porcentaje de dafio en tallo”;
y en relaciéon al nimero de aciculas iniciales sin dafio para el caso de la variable
“porcentaje de dafio de aciculas”. La variable “Porcentaje de dafo de la plantula

completa” es un promedio del dafio estimado para aciculas y tallo.
Analisis de datos

Para evaluar la influencia de la intensidad de dafio (variable predictora, cuatro
niveles: control, dafio bajo, dafo medio, dafio alto) en el crecimiento en altura, el
desarrollo de ramas y el crecimiento en didmetro (variables respuestas) entre individuos
de una misma especie se realizaron andlisis estadisticos no paramétricos de
comparaciéon de medianas (prueba de Kruskal — Wallis) ya que las variables no
presentaron distribucién normal ni homogeneidad de varianzas. Luego se realizaron

pruebas de comparaciones multiples a posteriori.

Para evaluar la influencia de la especie (variable predictora, tres niveles: P.
contorta, P. ponderosa, P. radiata) en el crecimiento en altura, el desarrollo de ramas y
el crecimiento en didmetro (variables respuestas) entre individuos bajo una misma
categoria de dafio se realizaron andlisis estadisticos no paramétricos de comparacién de
medianas (prueba de Kruskal — Wallis) ya que las variables no presentaron distribucion
normal ni homogeneidad de varianzas. Luego se realizaron pruebas de comparaciones

multiples a posteriori.
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Para evaluar la influencia del tipo de dafio (variable predictora, dos niveles:
herbivoria simulada o por oveja) en el crecimiento en altura, el desarrollo de ramas y el
crecimiento en didmetro (variables respuestas) entre individuos de P. ponderosa se
realizaron pruebas no paramétricas de comparacion de medianas Wilcoxon-Mann-
Whitney ya que las variables no presentaron distribucién normal ni homogeneidad de

varianzas.

Para estos andlisis estadisticos no se tuvieron en cuenta los individuos que
presentaron una diferencia de cero en las variables respuestas medidas luego de los seis
meses. Es decir que se compararon los individuos que respondieron al dafio en alguna

medida.

Los andlisis se realizaron con el programa R version 3.3.2 (R Development Core
Team 2018). Se utilizé la funciéon “posthoc.kruskal.conover.test” del paquete
“PMCMR” (Pohlert 2018) para realizar las comparaciones multiples luego de realizar
las pruebas de Kruskal-Wallis. El valor de p se ajusté con el método “False Discovery

Rate”.

Resultados

Experimento 1: Respuesta de pldntulas de diferentes especies a distintos niveles

de dario por herbivoria de oveja

En la siguiente tabla se detalla el porcentaje de plantas de cada especie y el
porcentaje total de plantas que no presentaron respuesta en las variables medidas a los

seis meses de efectuado el dafo.

P. contorta P. ponderosa P. radiata Todas las especies
(n=64) (n=64) (n=64) (n=193)

Altura 32,8% 20,3% 46,9% 33,2%

N2 de ramas 50% 14,1% 54,7% 39,4%

Diametro 39,1% 18,7% 40,6% 32,6%

Si se tiene en cuenta la proporcion de individuos de cada especie que crecieron en
altura bajo los tres niveles de dafio del tratamiento y el control, se puede observar que, a

mayores niveles de dafio, mayor proporcidon de individuos no presentaron crecimiento
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en altura. Mientras que la totalidad de los individuos control presentd crecimiento en

altura. El nimero de individuos que presentd y no presentd crecimiento en altura se

detalla en la Figura C4.2.
Crecimiento en altura
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Figura C4.2. Nimero de individuos por especie y por tratamiento que crecieron y no
crecieron en altura seis meses después del dafo por herbivoria. C= plantulas control, B=

dafio bajo, M= daio medio, A= daifio alto.

Si se considera la proporcidn de individuos de cada especie que desarrolld ramas bajo
los tres niveles de dafio del tratamiento y el control, se puede observar que, a mayores
niveles de dafio, una mayor proporcion de individuos no presentdé desarrollo de ramas.
Una proporcién de individuos control no presentd desarrollo de ramas, sin embargo,
para el caso de las tres especies esa proporcion fue menor que las plantulas dafiadas. El
nimero de individuos que presenté y no presentd desarrollo de ramas se detalla en la

Figura C4.3.
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Desarrollo de ramas
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Figura C4.3. Numero de individuos por especie y por tratamiento que desarrollaron y
no desarrollaron ramas seis meses después del dafo por herbivoria. C= plantulas

control, B= dafio bajo, M= dafio medio, A= dafio alto.

Analizando la proporcién de individuos de cada especie que presentd crecimiento
en didmetro bajo los tres niveles de dafo del tratamiento y el control, se puede observar
que, a mayores niveles de dafio, mayor proporcién de individuos no presentaron
crecimiento en didmetro. Mientras que casi la totalidad de los individuos control
presentd crecimiento en didmetro. El nimero de individuos que presentd y no presentd

crecimiento en didmetro se detalla en la Figura C4.4.
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Crecimiento en diametro
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Figura C4.4. Numero de individuos por especie y por tratamiento que crecieron y no
crecieron en didmetro seis meses después del dafio por herbivoria. C= plantulas control,

B= dafio bajo, M= dafio medio, A= dafio alto.

A continuacidon se detalla y se compara el grado de crecimiento en altura,
desarrollo de ramas y crecimiento en didmetro de los individuos que mostraron una
respuesta positiva en estas variables luego de seis meses del dafio por herbivoria. Para
estas comparaciones no se tuvo en cuenta a los individuos que no crecieron en altura o

didmetro o no desarrollaron ramas.
Respuesta de P. contorta al daiio por herbivoria de oveja

El crecimiento medio en altura de las pldntulas con dafo bajo fue de 2,8 cm, 2,2
cm los individuos con dafio medio y 1,5 cm los individuos con dafio alto. El crecimiento
medio en altura de los individuos control fue de 4,2 cm. Las diferencias son
estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 8,6308, gl= 3, p= 0,034)
(Figura C4.5). Las plantulas con niveles bajos de herbivoria desarrollaron en promedio
5 ramas, las plantulas con niveles medios y altos presentaron un desarrollo medio de 2,5
ramas, mientras que los individuos control desarrollaron en promedio 1,3 ramas. Las
diferencias son estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 13,633,
gl= 3, p= 0,003) (Figura C4.6). El didmetro en la base del tallo aumentd en promedio
0,74 mm en las plantulas con niveles bajos de herbivoria, 0,5 mm en plantulas con
niveles medios y 0,19 mm en las plantulas con niveles altos de herbivoria. El didmetro

en los individuos control aument6 en promedio 0,89 mm. Las diferencias son
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estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 9,381, gl= 3, p= 0,024)
(Figura C4.7).

Respuesta de P. ponderosa al dafio por herbivoria de oveja

El crecimiento medio en altura de las plantulas con intensidad de dafio bajo fue
de 2,55 cm, los individuos con dafo medio crecieron en promedio 2,33 cm y los
individuos con dafio alto 0,94 cm. El crecimiento medio en altura de los individuos
control fue de 2 cm. Las diferencias son estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis
chi-cuadrado= 11,744, gl= 3, p= 0,008) (Figura C4.5). Las plantulas con niveles bajos
de herbivoria desarrollaron en promedio 4,48 ramas, las plantulas con niveles medios
8,75 ramas y las plantulas con niveles altos de herbivoria desarrollaron en promedio
8,66 ramas; los individuos control desarrollaron en promedio 3,7 ramas (Figura C4.6).
Las diferencias son estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado=
10,383, gl= 3, p=0,015). El didmetro en la base del tallo aumenté en promedio 0,79 mm
en las plantulas con niveles bajos de herbivoria, 0,5 mm en plantulas con niveles medios
y 0,54 mm en las plantulas con niveles altos. El didmetro en los individuos control
aument6 en promedio 1,23 mm. Las diferencias son estadisticamente significativas

(Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 13,22, gl= 3, p= 0,004) (Figura C4.7).

Respuesta de P. radiata al daiio por herbivoria de oveja

El crecimiento promedio en altura de las plantulas con dafio bajo fue de 4,88 cm,
y de 6,73 cm los individuos con dafio medio, mientras que los individuos con dafio alto
no crecieron. El crecimiento en altura de los individuos control fue de 4,45 cm. Las
diferencias de crecimiento entre los tratamientos que reportaron crecimiento no son
estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 3,442, gl= 2, p= 0,178)
(Figura C4.5). En promedio, las plantulas con niveles bajos de herbivoria desarrollaron
14,78 ramas, las pldntulas con niveles medios desarrollaron 9,4 ramas, mientras que las
plantulas con niveles altos de herbivoria no desarrollaron ramas; los individuos control
desarrollaron en promedio 2,6 ramas (Figura C4.6). Las diferencias son
estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 12,037, gl= 2, p= 0,002).

El didmetro en la base del tallo en las plantulas con niveles bajos de herbivoria aument6
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en promedio 1,04 mm, en las pldntulas con niveles medios el aumento fue de 0,86 mm y
en las plantulas con niveles altos 0,36 mm. El didmetro en los individuos control
aument6 1,31 mm. Las diferencias de crecimiento en didmetro entre los tratamientos no
son estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 5,557, gl= 3, p=

0,135) (Figura C4.7).

Diferencias de respuestas entre individuos de las tres especies bajo un mismo

nivel de daiio.

Se observé que la diferencia de altura entre individuos bajo el tratamiento con
niveles bajos y medios de herbivoria entre las tres especies fue diferente (bajo=Kruskal-
Wallis chi-cuadrado= 6,203, gl= 2, p= 0,0449; medio= Kruskal-Wallis chi-cuadrado=
17,152, gl= 2, p= 0,000), mientras que entre niveles altos no se observaron diferencias
(Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 2,2018, gl= 1, p= 0,137). Los controles de las tres
especies difirieron en crecimiento en altura (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 7,447, gl= 2,

p= 0,0241) (Figura C4.5).

El desarrollo de ramas entre individuos de las tres especies bajo el tratamiento de
nivel bajo y medio de herbivoria fue diferente (bajo=Kruskal-Wallis chi-cuadrado=
19,116, gl= 2, p= 7,064e-05; medio=Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 8,679, gl= 2, p=
0,013) , mientras que no se observaron diferencias entre especies bajo el tratamiento de
nivel alto de herbivoria (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 3,689, gl= 1, p= 0,054). Los
controles de las tres especies presentaron diferencias en cuanto al desarrollo de ramas

(Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 7,753, gl= 2, p= 0,020) (Figura C4.6).

Las diferencias de didmetro fueron similares entre las tres especies bajo una
misma categoria de dafio y entre los controles de las tres especies (bajo= Kruskal-Wallis
chi-cuadrado= 3,735, gl= 2, p= 0,154; medio= Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 2,463, gl=
2, p= 0,291; alto= Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 4,017, gl= 2, p= 0,134; control=
Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 3,198, gl= 2, p= 0,202) (Figura C4.7).

Los resultados de los test a posteriori donde se detalla entre cudles niveles de
dafio para cada especie y entre cudles especies para cada nivel de dafio se observaron

diferencias se muestran el Apéndice de este capitulo en la Tabla C4.1 para la variable
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Diferencia en altura, Tabla C4.2 para la variable Diferencia en nimero de ramas y Tabla

C4.3 para la variable Diferencia en didmetro.
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Figura C4.5. Diferencias de altura seis meses después del dafio por herbivoria de

plantulas de C= P. contorta, P= P. ponderosa y R= P. radiata sometidas a distintos

niveles de dafio por herbivoria de oveja. C= plantulas control, B= dafio bajo, M= dafio

medio, A= dafio alto. Letras diferentes por encima de las barras indican diferencias

estadisticamente significativas (p<0.05) entre niveles de dafios para cada especie. El

punto en cada caja corresponde a la media de los datos, la linea horizontal a la mediana.

Los bigotes corresponden al error estdndar.
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Figura C4.6. Diferencia en el nlimero de ramas laterales seis meses después del
dafio por herbivoria de plantulas de C= P. contorta, P= P. ponderosa y R= P. radiata
sometidas a distintos niveles de dafio por herbivoria de oveja. C= plantulas control, B=
dafio bajo, M= dafio medio, A= dafio alto. Letras diferentes por encima de las barras
indican diferencias estadisticamente significativas (p<0,05) entre niveles de dafios para
cada especie. El punto en cada caja corresponde a la media de los datos, la linea

horizontal a la mediana. Los bigotes corresponden al error estandar.
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Figura C4.7. Respuesta en crecimiento en didmetro seis meses después del dafio
por herbivoria de plintulas de C= P. contorta, P= P. ponderosa y R= P. radiata
sometidas a distintos niveles de dafio por herbivoria de oveja. C= plantulas control, B=
dafio bajo, M= dafio medio, A= dafio alto. Letras diferentes por encima de las barras
indican diferencias estadisticamente significativas (p<0,05) entre niveles de dafios para
cada especie. El punto en cada caja corresponde a la media de los datos, la linea

horizontal a la mediana. Los bigotes corresponden al error estandar.

Experimento 2: Respuestas de pldntulas de P. ponderosa a distintos niveles de

daiio por herbivoria simulada y comparacion con herbivoria por oveja.
Respuesta de P. ponderosa al daiio por herbivoria simulada

Del total de 64 individuos de P. ponderosa con dafio simulado, 12 no presentaron
crecimiento en altura, 15 no presentaron desarrollo de ramas y 12 no presentaron

crecimiento en didmetro.

Considerando la proporcion de individuos que respondieron con crecimiento en
altura bajo cada tratamiento y el control, se puede observar que, a mayores niveles de
dafio, mayor proporcion de individuos no presentaron crecimiento en altura tanto para

los individuos bajo herbivoria simulada como por oveja. Mientras que la totalidad de los
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individuos control presentd crecimiento en altura. El nimero de individuos que

presentaron y no presentaron crecimiento en altura se detalla en la Figura C4.8.

Crecimiento en altura

@8 sin crecimiento

25 - o
con crecimiento
.
2 20 -
=
S
i EEB .
o
14
5 | 11 12 10 11 12
8
0 J
C B M A C B M A
Herbivoria simulada Herbivoria por oveja

Figura C4.8. Numero de individuos de P. ponderosa por tratamiento de
herbivoria y por nivel de dafio que crecieron y no crecieron en altura seis meses después
de realizado el dafio. C= plantulas control, B= dafio bajo, M= dafio medio, A= dafo

alto.

Si se tiene en cuenta la proporcidon de individuos que respondieron con desarrollo de
ramas bajo cada tratamiento y el control, se puede observar que una mayor proporcion
de plantulas con dafio manual bajo y alto no presentaron desarrollo de ramas. Mientras
que casi la totalidad de plantulas con dafio manual medio presenté desarrollo de ramas.
Mientras que en el caso de las plantulas dafiadas por oveja se observa que a mayores
niveles de dafio, una mayor proporcion de individuos no presenté desarrollo de ramas.
El nimero de individuos control que presentaron desarrollo de ramas fue casi nulo. El
nimero de individuos que presentaron y no presentaron desarrollo de ramas se detalla

en la Figura C4.9.
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Figura C4.9. Nimero de individuos de P. ponderosa por tratamiento de
herbivoria y por nivel de dafio que desarrollaron y no desarrollaron ramas seis meses
después de realizado el dafio. C= plantulas control, B= dafo bajo, M= dafio medio, A=

dafo alto.

Analizando la proporcién de individuos que respondieron con crecimiento en
didmetro bajo cada tratamiento y el control, se puede observar que, a mayores niveles de
dafio, una mayor proporcién de individuos no presentd crecimiento en didmetro en el
caso de ambos tratamientos de herbivoria. Sin embargo la proporcion de individuos con
dafio alto que no present6 crecimiento en didmetro fue mayor bajo herbivoria por oveja.
La totalidad de los individuos control presentd crecimiento en didmetro. El nimero de
individuos que presentaron y no presentaron crecimiento en didmetro se detalla en la

Figura C4.10.

84



Crecimiento en didmetro

B8 sin crecimiento

25 con crecimiento
e
L, 20 -
o
3 I B
2 15 - 3
3 0
RS
S 10 4 o 0 21
2 17
2 14 16 14
5 4 11 11
5
0 -
C B M A C B M A
Herbivoria simulada Herbivoria por oveja

Figura C4.10. Nimero de individuos de P. ponderosa por tratamiento de
herbivoria y por nivel de dafio que crecieron y no crecieron en didmetro a los seis meses
luego de realizado el dafo. C= plantulas control, B= dafio bajo, M= dafo medio, A=

dafo alto.

A continuacidon se detalla y se compara el grado de crecimiento en altura,
desarrollo de ramas y crecimiento en didmetro de los individuos que mostraron una
respuesta positiva en estas variables luego de seis meses del dafio por herbivoria. Para
estas comparaciones no se tuvo en cuenta a los individuos que no crecieron en altura o

diametro o no desarrollaron ramas.

El crecimiento medio en altura de las plantulas con dafio bajo fue de 1,5 cm, los
individuos con dano medio crecieron en promedio 1,6 cm y los individuos con dafio alto
1,3 cm. El crecimiento medio en altura de los individuos control fue de 2 cm. Las
diferencias no fueron estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado=
3,031, gl= 3, p= 0,386) (Figura C4.11). Las plantulas con niveles bajos de herbivoria
simulada desarrollaron en promedio 1,8 ramas, las plantulas con niveles medios
desarrollaron en promedio 12,3 ramas y las plantulas con niveles altos de herbivoria
desarrollaron en promedio 5,7 ramas; el aumento medio de ramas en los individuos
control fue 3,7 ramas. Las diferencias son estadisticamente significativas (Kruskal-
Wallis chi-cuadrado= 23,842, gl= 3, p= 2,696e-05) (Figura C4.12). El crecimiento
promedio en didmetro en la base del tallo de las plantulas con niveles bajos de
herbivoria simulada fue de 0,5 mm, el crecimiento medio de las pldntulas con niveles

medios fue de 0,68 mm y el de las plantulas con niveles altos 0,53 mm. El didmetro en
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los individuos control aument6 en promedio 1,23 mm. Las diferencias son
estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis chi-cuadrado= 14,415, gl= 3, p= 0,002)
(Figura C4.13).

Diferencias en la respuesta de pldantulas de P. ponderosa dafiadas manualmente

y plantulas de P. ponderosa dafiadas por oveja.

A niveles bajos de dafio, el crecimiento en altura de las plantulas dafiadas por
oveja fue mayor que las plantulas dafiadas manualmente, siendo las diferencias
estadisticamente significativas (Z= 2,225, p= 0,026). A niveles de dafio medio no se
observaron diferencias en el crecimiento entre pldntulas dafadas manualmente y por
oveja. A niveles altos de dafo, el crecimiento en altura de las plantulas dafiadas
manualmente fue mayor que el de las plantulas dafiadas por oveja, siendo las diferencias
estadisticamente significativas (Z= -2,138, p= 0,0325) (Figura C4.11). A niveles bajos
de dafio, el aumento del niimero de ramas de las plantulas dafiadas por oveja fue mayor
que el de las plantulas dafiadas manualmente, siendo las diferencias estadisticamente
significativas (Z= 2,754, p= 0,005). A niveles de dafio medio y alto no se observaron
diferencias en el aumento del nimero de ramas entre plantulas dafiadas manualmente y
por oveja (medio= Z= -1,584, p= 0,113; alto=Z= 1,6962, p= 0,089) (Figura C4.12). No
se observaron diferencias en el crecimiento en didmetro en ninguno de los tres niveles
de dafio entre tratamientos (bajo= Z= 1,397, p= 0,162; medio= Z= -0,991, p= 0,321;
alto=7= 0,793, p= 0,427) (Figura C4.13).
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Figura C4.11. Respuesta en crecimiento en altura de plantulas de P. ponderosa
sometidas a distintos niveles de dafio por herbivoria simulada (HS) y herbivoria por
oveja (HO). C= plantulas control, B= dafio bajo, M= dafio medio, A= dafio alto. El
asterisco por encima de las barras indican diferencias estadisticamente significativas
(p<0,05). El punto en cada caja corresponde a la media de los datos, la linea horizontal a

la mediana. Los bigotes corresponden al error estandar.
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Figura C4.12. Respuesta en desarrollo de ramas laterales de plantulas de P.
ponderosa sometidas a distintos niveles de dafio por herbivoria simulada (HS) y
herbivoria por oveja (HO). C= plantulas control, B= dafio bajo, M= dafio medio, A=

dafio alto. El asterisco por encima de las barras indican diferencias estadisticamente
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significativas (p<0,05). El punto en cada caja corresponde a la media de los datos, la

linea horizontal a la mediana. Los bigotes corresponden al error estandar.
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Figura C4.13. Respuesta en crecimiento en didmetro de pldntulas de P.
ponderosa sometidas a distintos niveles de dafio por herbivoria simulada (HS) y
herbivoria por oveja (HO). C= plantulas control, B= dafio bajo, M= dafio medio, A=
dafio alto. El punto en cada caja corresponde a la media de los datos, la linea horizontal

a la mediana. Los bigotes corresponden al error estandar.

Discusion

En este estudio se observo que la respuesta de las plantulas al dafio fue variable
en funcién del grado de dafo, de la variable respuesta que se analice, de la especie de
pino y del agente que lo produce. Las plantas en ciertas circunstancias podrian
beneficiarse por la accion de los herbivoros presentando una respuesta de compensacion
del dafio (Belsky 1986; Agrawal 2000). La compensacion puede darse por distintos
factores que pueden generar efectos positivos de la herbivoria sobre la planta. Estos
factores pueden ser: la induccion del escape fenoldgico, la pérdida de dominancia apical
o verse favorecidas por sustancias promotoras de crecimiento depositados por el
herbivoro (Agrawal 2000). En este estudio, se observd en cuanto a la respuesta en

crecimiento en altura, que la mayoria de los individuos de las tres especies con dafios
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medios y altos no presentaron crecimiento en altura. Para el caso de P. contorta, se
observa que los individuos con dafios bajos y los tres individuos con dafio alto que
crecieron compensaron el crecimiento en altura, mientras que las pldntulas con dafio
medio no compensaron el crecimiento en altura. En el caso de P. ponderosa y P. radiata
se observé otro patron. Las plantulas con dafios bajos y medios por oveja compensaron
el crecimiento en altura, mientras que las plantulas sometidas a dafio alto no. Por su
parte, O’Reilly-Wapstra et al. (2014) observaron que plantas de Pinus sylvestris
dafiadas por ciervo presentaron sobrecompensacién en el crecimiento de la rama
principal. Es decir que probablemente la respuesta de las plantas a la herbivoria no sea
un patrén fijo, sino que cada especie posea una respuesta plastica particular (Edenius et

al. 1993).

En cuanto al desarrollo de ramas laterales, se observé que a mayor nivel de dafio,
menor nimero de individuos presentaron desarrollo de ramas. Los individuos de P.
contorta con danos medios y altos que presentaron desarrollo de ramas, mostraron
compensacion, mientras que los individuos con dafios bajos mostraron un
comportamiento de sobrecompensacion. Las plantulas de P. ponderosa con dafios bajos
y medios por oveja compensaron el desarrollo de ramas. Mientras que las plantulas de
P. radiata con dafos bajos y medios por oveja sobrecompensaron el desarrollo de
ramas. A su vez, las plantulas bajo dafios altos de P. ponderosa sobrecompensaron el
desarrollo de ramas, mientras que ningin individuo de P. radiata con dafo alto
desarrollé ramas. Se sabe que entre los factores intrinsecos que determinan la tolerancia
de las plantas a la herbivoria, se encuentran caracteristicas morfolégicas como la
presencia de meristemas ampliamente distribuidos a lo largo de la planta que permiten
el desarrollo de numerosas ramas laterales como respuesta al dafio (Hester et al. 2006).
La presencia de meristemas activos luego del dafo por herbivoria es claramente una
caracteristica crucial. Esta respuesta, a corto plazo, va a producir un cambio en la
morfologia de la planta y la pérdida de la dominancia apical, promoviendo el
crecimiento de ramas secundarias, mientras que a largo plazo, el dafio puede retrasar el
crecimiento y la edad reproductiva (Zamora et al. 2001). Se ha observado que el dafio
cronico por herbivoria puede producir cambios arquitecturales que resultan en plantas
funcionalmente masculinas debido a una pérdida total de la producciéon de conos

femeninos (Whitham y Mopper 1985). Estas consecuencias son importantes cuando se
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estudia la respuesta de las plantas a la herbivoria para llevar a cabo un control biol6gico

de la invasién, como es el caso de este estudio.

El grosor del tallo y su grado de lignificacion podrian tener una gran influencia
en la probabilidad de dafio de las ovejas sobre las plantulas. En cuanto al crecimiento en
didmetro del tallo se observo en las tres especies que la mayor proporcion de individuos
con dafio alto no presentd crecimiento en didmetro. De los individuos que si crecieron
en didmetro, se observo que las plantulas de P. contorta con daios bajos compensaron
el crecimiento, mientras que las plantulas con dafos medios y altos no. En el caso de P.
ponderosa, las plantulas con los tres niveles de dafio no compensaron el crecimiento.
Por dltimo, en el caso de P. radiata todos los individuos danados que crecieron en
didmetro mostraron una respuesta de compensacion. Es probable que se observe un
patrén mads claro de respuesta en esta variable a plazos de tiempos mds largos, mientras
que a corto plazo las plantas tiendan a priorizar la redistribucidon de recursos para el
crecimiento en altura y nimero de ramas, ya que esto les garantiza un mejor acceso a la

luz y la consecuente produccién de recursos (Honkanen et al. 1994).

Es importante tener en cuenta cudl es la especie foco a controlar y sus
caracteristicas particulares, ya que las respuestas fueron variables entre las especies
estudiadas. En este trabajo, se observo que las tres especies estudiadas, P. contorta, P.
ponderosa y P. radiata, compensaron los niveles de dafios bajos, tanto en crecimiento
en altura como en desarrollo de ramas. Mientras que una proporcion baja de individuos
con dafio alto mostré este tipo de respuesta de compensacion en el caso de P. contorta
para la variable crecimiento en altura y en el caso de P. ponderosa en el desarrollo de
ramas durante una temporada de crecimiento. Se debe recordar que en algunos casos las
plantulas que respondieron fueron pocas (i.e. P. contorta 3 o 2 individuos de 11 con
dafio alto, dependiendo de la variable analizada; P. radiata 1 de 20 individuos con dafio
alto). Estos individuos fueron los que se contrastaron con los individuos control.
Posiblemente con un mayor nimero de pldntulas las pruebas estadisticas serian mds
potentes y los resultados de los andlisis varien. Por ultimo, se debe tener en cuenta que a
lo largo de toda la temporada los individuos fueron regados, probablemente a campo
esta minoria de individuos no hubiera presentado esta respuesta de compensacion

debido al estrés hidrico del verano.
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A su vez, la respuesta al dafio fue variable en funcién del agente que lo produjo
ya que se observo, para el caso estudiado de P. ponderosa, que los individuos dafiados
por oveja en nivel bajo presentaron mayor crecimiento en altura y mayor nimero de
ramas que los dafiados mecdnicamente. Sin embargo, los individuos con dafo alto
presentaron el patrén opuesto en crecimiento en altura, los individuos dafiados por oveja
crecieron menos que los dafiados manualmente. El dafio por el herbivoro implica
numerosos factores que no se tienen en cuenta y son dificiles de abarcar en los estudios
de herbivoria simulada, como ser el comportamiento de ramoneo de los herbivoros, el
patrén de dafio que produce con la forma de la mordida o el depdsito de saliva en la
zona dafiada. En cuanto al comportamiento de pastoreo del herbivoro, se debe tener en
cuenta que este es heterogéneo, ya que el mismo no se detiene en un lugar y consume
toda la planta, luego avanza y consume otra, sino que va caminando y consumiendo
partes de plantas distintas. Es por esto que se han observado diferencias en el efecto de
la herbivoria en experimentos de herbivoria simulada, donde generalmente el dafio se
realiza a todas las plantas de una vez en la misma proporcién. Se observoé que la
presencia de un 10% de hojas intactas, aun cuando todo el resto de la planta haya sido
defoliado intensamente, cambia la recuperacion de la planta (Matches 1966). Por otro
lado, Honkanen y Haukioja (1994) en un experimento de herbivoria simulada,
observaron respuestas diferentes de plantulas de Pinus sylvestris en funcidon del patrén
de dafio. Si sélo una rama fue defoliada, su crecimiento se retras6 mas que cuando otras
ramas del mismo arbol fueron defoliadas también. Estas autoras observaron también que
ramas mas viejas y de crecimiento lento compensaron mejor la pérdida de follaje en el
caso de drboles totalmente defoliados que ramas jovenes y de crecimiento lento, sin
embargo no observaron este patrén en arboles donde sélo una rama fue defoliada. Es
decir que, no solo la intensidad del dafio, sino también el patron espacial de herbivoria

influyen ampliamente en la respuesta de las plantas al dafio.

En este estudio no se puede separar el efecto del dafio mecanico de la mandibula
del herbivoro del depésito de la saliva. Sin embargo se observé en numerosos estudios
que compuestos de la saliva de los herbivoros podrian promover el crecimiento de la
planta luego del dafio (Bergman 2002; Rooke 2003). En este estudio se puede analizar
el efecto en conjunto el dafio mecadnico de la mandibula y el depdsito de saliva y
compararlos con el dafio producido por el corte manual con tijera de podar. Esta

comparacion permite destacar que el desarrollo de experimentos en donde se logre el
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dafio por herbivoria por animales en pequefias parcelas puede dar una imagen mas
realista de la respuesta de la planta que los experimentos con cortes simulados (Matches
1992). A partir del experimento comparado llevado a cabo en este estudio, se puede
observar que si se tomaran las conclusiones sélo a partir del experimento con herbivoria
simulada, se estarfa sobreestimando la eficiencia de la oveja como herramienta de
control de las plantulas de pino en el caso de las intensidades de dafio bajas, ya que las
plantulas dafiadas por el herbivoro presentaron respuestas mds favorables a los seis
meses que las plantulas dafadas manualmente. Sin embargo a dafos altos las respuestas
de crecimiento en altura se estarian subestimando, ya que las plantulas dafadas
manualmente crecieron mas que las dafadas por oveja. Estas respuestas diferentes
obtenidas a partir de ambos experimentos deben tenerse en cuenta en el momento de

extrapolar resultados obtenidos en experimentos de herbivoria simulada.

Se debe recordar que en este trabajo se llevd a cabo un abordaje experimental y
que su extrapolaciéon y aplicacion en ambientes productivos requeririan ampliar los
estudios realizados acd. Algunos aspectos que se deben tener en cuenta en futuros
estudios son: la influencia de la estacionalidad, la competencia por recursos con
especies vecinas, la respuesta de la planta a mds de un evento de herbivoria y al dafio
por diferentes herbivoros. Por ejemplo, en este estudio no se evalud la respuesta de las
plantas en funcién de la estacionalidad pero debe tenerse en cuenta que es un factor
importante que puede afectar la respuesta de las plantas. Este estudio se llevé a cabo al
comienzo de la temporada de crecimiento, es probable que los dafios observados sean
mads severos si se realizan al final de la temporada antes de la realocacion de nutrientes.
En este sentido, Crozier y Ledgard (1990) observaron que las plantulas de pino dafiadas

en otofio presentaron mayor mortalidad que las dafiadas en verano.

Determinar las cargas ganaderas que produzcan los niveles de dafio adecuados
para un control eficiente y tener en cuenta las respuestas variables de cada especie y la
posible compensacion o sobrecompensacion a la herbivoria, es un aspecto clave que
esta poco estudiado. A partir de este estudio se puede observar que, bajo las condiciones
de este experimento, una proporcion muy baja de individuos con grados de dafio alto
presento algun tipo de respuesta en crecimiento a seis meses de realizado el dafio (una
temporada de crecimiento), probablemente esos individuos a largo plazo y en
condiciones de campo no sobrevivan o si sobreviven sean muy vulnerables a otro

evento de herbivoria.
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Apéndice Capitulo 4

Tabla C4.1. Test de comparaciones multiples entre niveles de dafio por especie y

entre especies por nivel de dafio luego del test de Kruskal-Wallis para la variable

Diferencia en altura.

Diferencias de altura

Valores de p de las comparaciones miiltiples entre niveles de dafio por
especie.

Valores de p<0,05 en negrita. C: control; B: dafio bajo; M: dafio medio; A: dafio
alto.

P. contorta C B M
B 0,130 - -
M 0,046 0,363 -
A 0,094 0,363 0,636

P. ponderosa C B M
B 0,3493 - -
M 0,7513 0,4631 -
A 0,0402  0,0027 0,0258
P. radiata C B
B 0,68 -
M 0,23 0,23
P. ponderosa C B M
simulados B 0,62 - -
M 0,62 0,80 -
A 0,58 0,65 0,62

Valores de p de las comparaciones miltiples entre especies por nivel de
darno.

Valores de p<0,05 en negrita. C: P. Contorta, P: Pinus ponderosa; R: Pinus
radiata

Controles C P

P 0021 -

R 0,887 0,021
Daiio bajo C P

P 0,972 -

R 0,048 0,048
Daifio medio C P

P 0,55 -

R 29e-05 82e-05
Daiio alto C

P 0,15

Tabla C4.2. Test de comparaciones miltiples entre niveles de dafio por especie y

entre especies por nivel de dafio luego del test de Kruskal-Wallis para la variable

Diferencia en nimero de ramas.

Diferencias en niamero de ramas

Valores de p de las comparaciones miiltiples entre niveles de dafio por
especie.
Valores de p<0,05 en negrita. C: control; B: dafio bajo; M: dafio medio; A: dafio
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alto.

P. contorta C B M

B 0,0004 - -

M 0,0617 0,1531 -

A 0,2698  0,2698 00,7990
P. ponderosa C B M

B 0,430 - -

M 0,051 0,099 -

A 0,031 0,036 0,390
P. radiata C B

B 0,00047 -

M 0,01222 0,08900
P. ponderosa C B M
simulados B 01230 - -

M 53e-05 4,1e-07 -

A 0,0832  0,0031 0,0158
Valores de p de las comparaciones multiples entre especies por nivel de
dafio.
Valores de p<0,05 en negrita. C: P. Contorta, P: Pinus ponderosa; R: Pinus
radiata
Controles C P

P 0,011 -

R 0,227 0,227
Daiio bajo C P

P 0,64171 -

R 0,00017 9,6e-06
Daiio medio C P

P 0,0183 -

R 0,0094 03711
Daiio alto C

P 0,047

Tabla C4.3. Test de comparaciones multiples entre niveles de dafo por especie y

entre especies por nivel de dafo luego del test de Kruskal-Wallis para la variable

Diferencia en diametro.

Diferencias en diametro

Valores de p de las comparaciones multiples entre niveles de dafio por

especie.
Valores de p<0,05 en negrita. C: control; B: dafio bajo; M: dafio medio; A: dafio
alto.
P. contorta C B M

B 0,332 - -

M 0,039 0,133 -

A 0,039 0,079 0,292
P. ponderosa C B M

B 00407 - -

M  0,0014 0,0804 -

A 0,0407 04190 0,8167
P. radiata C B M

B 0,52 - -

M 0,24 0,30 -

A 0,30 0,37 0,54
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P. ponderosa C

simulados B 0,0016
M  0,0084 04619 -

A 0,016 0,8101 0,4095

B M

Valores de p de las comparaciones miiltiples entre especies por nivel de

dano.
Valores de p<0,05 en negrita. C: P. Contorta, P: Pinus ponderosa; R: Pinus
radiata
Controles C P
P 0,26 -
R 0,26 0,74
Daiio bajo C P
P 0,79 -
R 0,15 0,15
Daiio medio C p
P 097 -
R 0,30 0,30
Daiio alto C p
P 0,14 -
R 0,38 0,50
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Discusion general
Resultados generales

Los resultados generales a destacar obtenidos a partir de este estudio son los
siguientes. Se observo que la respuesta al incremento de la intensidad de herbivoria no
fue lineal sino que presenté un umbral, con dafios mayores al 80% a partir de cargas
ganaderas medias a altas. Si se comparan los resultados de la herbivoria sobre P.
contorta obtenidos bajo las cargas recomendadas en el primer y tercer experimento de
esta tesis se observa que no hubo diferencias en el nimero medio de plantulas
ramoneadas (Experimento 1: 88% y Experimento 3: 89%; T= 29870, p= 0,74) pero si se
observaron diferencias en el niimero medio de ramas comidas (Experimento 1: 72% vy
Experimento 3: 54%; T= 24292, p< 0,001) y en la media de individuos que
sobrevivieron (Experimento 1: 48% y Experimento 3: 71%; T= 27859, p< 0,001). Es
decir que debe tenerse en cuenta que la herbivoria por oveja sobre pinos es variable bajo
cargas recomendadas, pudiendo diferir la efectividad como control de la invasion bajo

€sas cargas.

En cuanto a la preferencia entre especies con distinta invasividad; P. contorta
(alta invasividad), P. ponderosa y P. radiata (invasividad moderada) y P. jeffreyi (baja
invasividad); se observé un nimero relativamente alto de pladntulas consumidas de las
cuatro especies, pero grados de daio diferentes entre ellas. A nivel general, P jeffreyi, P.
contorta 'y P. ponderosa fueron las especies mds preferidas, seguidas de P. radiata. En
cuanto a la influencia del ambiente en el consumo de pinos, se observo que el nimero
de plantulas ramoneadas fue mayor en el pastizal que en el matorral. Sin embargo, la
intensidad del dafio por plantula (nimero de ramas dafiadas por plantula) fue mayor en
el matorral que en el pastizal. Por altimo, se observé que las tres especies estudiadas, P.
contorta, P. ponderosa y P. radiata, compensaron los niveles de dafios bajos, tanto en
crecimiento en altura como en desarrollo de ramas. Mientras que una proporcion baja de
individuos con dafio alto mostré este tipo de respuesta de compensacion en el caso de P.
contorta para la variable crecimiento en altura y en el caso de P. ponderosa en el
desarrollo de ramas durante una temporada de crecimiento En cuanto a la respuesta de
las plantulas a distintos niveles de dafo por herbivoria simulada en comparacion con el
dafio producido por oveja, se observé que las plintulas con niveles de dafio bajo por

oveja presentaron mayor crecimiento en altura y mayor desarrollo de ramas que las
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plantulas con herbivoria simulada, mientras que las pldntulas con dafio alto por oveja
crecieron menos en altura que las pladntulas dafiadas manualmente (Figura 1). En base a
estos resultados, se podria concluir que las ovejas no serian parte de los factores que
promueven el patrén de invasividad observado en el campo de las especies con las que
se trabajd, ni la diferente invasibilidad entre ecosistemas, sino que, por el contrario,
estarfan actuando como controladores de la invasion de pinos. Sin embargo, el grado de
control de la invasion estéd fuertemente determinado por la carga animal y la variabilidad

en la intensidad del dafio que ésta produzca.
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1x: 80% de daio
2x: 85% de daiio
4x: 95% de dafio
8x: 99% de daio

CAP. 1 - CARGA GANADERA

Pinus contorta < 2 afios
Capones

1x, 2x, 4x, 8x carga ganadera
recomendada

Pastizal

Primavera

Orden de preferencia:
Pinus jeffreyi > P. contorta =
P. ponderosa > P. radiata

CAP. 2 - PREFERENCIA

Pinos < 2 afos con diferente invasividad:
Pinus contorta > P. ponderosa > P.
radiata > P. jeffreyi

Capones

Carga ganadera recomendada

Pastizal

Primavera

Mayor consumo de plantulas
en el pastizal.

Mayor daifo por plantula en
el matorral.

CAP. 3 — INFLUENCIA DE LA COMUNIDAD

Pinus contorta < 2 afios
Capones

Carga ganadera recomendada
Pastizal — Matorral

Primavera

80 - 100% de individuos con dafos altos
no respondieron en crecimiento. De los
que si crecieron:

P. contorta P. ponderosa P. radiata

CAP. 4 — RESPUESTA AL GRADO DE
DANO

Pinos < 2 anos con diferente invasividad:
Pinus contorta > P. ponderosa > P. radiata.

© - - -_
Sz e e
Dafio Alto, Medio y Bajo <
Primavera, evaluacion durante seis meses 8 M,A=C M, B =C B,M>C
E B>C A>C A=0
i £ B=¢ B,M,A<C  B,M,A=C
CAP. 4 — HERBIVORIA a2 M,A<C Y e

SIMULADA VS DANO
POR OVEJA

Pinus ponderosa < 2 afios
Dafio Alto, Medio y Bajo
Primavera, evaluacién
durante seis meses

Plantulas con daiio bajo por oveja crecieron mas
en altura y desarrollaron mas ramas que las
dafiadas manualmente.

Plantulas con daio alto manual crecieron mas en
altura que daiiadas por oveja.

Figura 1. Esquema general de los objetivos de la tesis y los resultados

principales.
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Rol ecoldgico de los herbivoros en el control de la invasién de pinaceas

Los grandes herbivoros son fuertes reguladores de la estructura y la dindmica de
una comunidad (Nuttle e al. 2011). La interaccién planta-herbivoro estd modulada
entre otras cosas, por las decisiones de forrajeo a distintas escalas espaciales, desde el
tamafio del bocado a la escala de paisaje y a distintas escalas temporales. A su vez, la
respuesta de las plantas a la herbivoria también es variable de acuerdo al nivel de
organizacion biolégica que se observe, desde una rama de un individuo hasta la escala
de comunidad (Hester et al. 2006). Las plantas pueden evitar, resistir o tolerar los
impactos de los herbivoros. Analizando el efecto observado de los herbivoros en las
plantulas de pino en el marco de las estrategias de defensa planteadas por Rosenthal y
Kotanen (1994), se puede evaluar el posible rol ecolégico de los mismos como

controladores de la invasion (Figura 2).

TOLERAR

Tamafio, Pisoteo,
orinay

heces

vecinos,
resistencia
asociativa Quimicas y
ESCAPE Fisicas

EXTRINSECA
Morfologia

RESISTENCIA y fisiologia

Capitulo 1
Influencia de
carga ganadera
en nutrientes
del suelo

INTRINSECA

Capitulo1y 4
Capitulo1y 4 Tasa de
Desarrollo de crecimiento

[EINES
laterales

Figura 2. Mapa conceptual de los mecanismos de defensa de las plantas a la
herbivoria en el contexto de los estudios realizados en esta tesis y de futuros posibles
estudios que podrian plantearse a partir de los resultados obtenidos. Adaptado de

Rosenthal y Kotanen 1994 y Hester et al. 2006.
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Por un lado, se establece que las plantas pueden evitar el dafio por herbivoria por
medio del escape de los herbivoros en funcidon de su ubicacion en el espacio. Pudiendo
variar su susceptibilidad a ser encontradas por caracteristicas propias de la planta o por
caracteristicas del vecindario, por ejemplo la abundancia de alimentos preferidos que
tenga alrededor (Augustine y Jordan 1998, Horsley et al. 2003). Asi, pueden evitar la
herbivoria si crecen en sitios con baja accesibilidad de los herbivoros, o pueden evitar a
los herbivoros por medio del proceso denominado resistencia asociativa, donde la planta
crece en la cercania de plantas vecinas cuya presencia reduce la probabilidad de
herbivoria (Hjiltén er al. 1993; Gémez et al. 2001; Baraza et al. 2006; Kuijper et al.
2010). Esta situacion podria ser la causa de los resultados obtenidos en el capitulo 3 de
esta tesis, en donde se observo que las ovejas tendieron a consumir mds individuos de
pino en zonas de pastizal, sin embargo cuando una plintula fue ramoneada en el
matorral, la intensidad de ramoneo fue mayor. Esto podria sugerir que el bajo nimero
de individuos ramoneados no se debe a una baja preferencia en relacion a las especies
de plantas de la vegetacion circundante sino a un posible fenémeno de resistencia
asociativa, donde los arbustos estarfan actuando como protectores de las plantulas
(Zamora Nasca et al, articulo aceptado pendiente de cambios). Futuros estudios en
donde se evalie la herbivoria sobre plantulas ubicadas en parches sin vegetacion y

plantulas bajo arbustos son necesarios para probar la ocurrencia de este fenémeno.

Por otro lado, las plantas pueden evitar la herbivoria por medio de su estructura
fisica y por medio de compuestos metabdlicos secundarios que actian como
compuestos de defensa. Estos aspectos no estdn detallados en esta tesis, sin embargo en
otro estudio se analizaron variables fisicas y quimicas de las mismas especies con las
que se trabajé en el capitulo 2 para estudiar como estaria actuando este aspecto en la
interaccion ungulado — invasién de pinos. A modo general, se observd que los
compuestos metabolicos secundarios estudiados tuvieron poco efecto detractor de la
herbivoria por oveja en estas plantulas y que, también contrariamente a lo que podria
esperarse, las especies que presentaron mayor dureza foliar fueron las especies mas
defoliadas (P. ponderosa y P. jeffreyi) (Zamora Nasca et al datos no publicados).
Posiblemente otros compuestos no analizados estén actuando como defensas, sobre todo
en el caso de P. radiata, la especie menos preferida en este estudio; o existan otros

factores que determinan la preferencia de la oveja entre estas cuatro especies estudiadas.
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Otro mecanismo de respuesta de las plantas a la herbivoria es la tolerancia. Este
término, definido por numerosos autores, bdsicamente se refiere a la capacidad de la
planta de mantener su adecuacién por medio del crecimiento y la reproduccion luego de
un dafio sostenido por herbivoria (Rosenthal y Kotanen 1994). La tolerancia puede
variar entre formas de vida, especies, entre individuos de la misma especie y con la edad
de la planta (Rosenthal y Kotanen 1994, Haukioja y Koricheva 2000). En general,
plantas jovenes presentan menos tolerancia que plantas adultas, aunque las jovenes
pueden estar mejor defendidas (Huntly 1991). En relacion a este factor, la edad de la
plantula, se ha observado en la bibliografia, que las plidntulas de pino menores a dos
afios son mas vulnerables al dafio por herbivoria (Monfore 1986; Crozier y Ledgard
1990; Newsome et al. 1995; Smit et al. 2006). Si los pinos son mayores, el herbivoro
puede dafiar la plantula y retrasar su crecimiento (Zamora et al. 2001) pero es mds

probable que la planta sobreviva en comparacién con plantulas menores a dos afios.

La tolerancia puede estar determinada por factores intrinsecos o extrinsecos
(Hester et al. 2006). Entre los factores intrinsecos se encuentran factores morfologicos
como ser la capacidad de desarrollo de meristemas que culminan en numerosas ramas
laterales en respuesta al dafio por herbivoria. Este factor se estudié en el capitulo 4 de
esta tesis en donde se observé que la respuesta fue variable en funcién de la intensidad
de dafio y a su vez las tres especies estudiadas presentaron tolerancias diferentes. Los
individuos de P. contorta y P. radiata con niveles de dafio bajos desarrollaron mayor
nimero de ramas que los controles, mientras en el caso de la especie P. ponderosa, los
individuos con dafios altos desarrollaron mayor niimero de ramas que los controles. Por
otro lado, esta respuesta fue variable en funcién del agente que produjo el dafio ya que
se observd, para el caso de P. ponderosa, que los individuos dafiados por oveja
presentaron mayor nimero de ramas que los dafiados mecanicamente. Entre los factores
intrinsecos que denotan la tolerancia de las plantas a la herbivoria también se
encuentran los factores fisiolégicos, como ser las tasas de crecimiento. En este trabajo,
en el capitulo 4, se observé que la respuesta en crecimiento en altura fue variable en
funcion el grado de dafio, siendo el crecimiento en respuesta a dafios bajos y medios
casi igual que el crecimiento de los controles en las tres especies. Mientras que a dafios
altos, el crecimiento de P. contorta fue similar al control mientras que el crecimiento de

P. ponderosa fue muy bajo y el crecimiento de P. radiata nulo. Es decir, que estas
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ultimas especies estarian adaptadas para tolerar niveles bajos y medios de herbivoria

pero no niveles altos.

Como se puede concluir de lo discutido en los pdarrafos anteriores, los
mecanismos de tolerancia van a estar fuertemente condicionados por la intensidad de
dafio. A su vez, la intensidad de dafo es dependiente de la carga de herbivoros. Este
aspecto se abord6 en el primer capitulo de esta tesis, donde se observd que cargas
ganaderas bajas producen 80% de dafo a las plantulas, mientras que cargas medianas a
altas producen entre 85% y 100% de dafio. Como se menciond anteriormente, frente a
porcentajes de dafio bajos y medios (10% al 60% de la plantula), se observd que las
especies de pino con las que se trabajé pueden rebrotar y crecer en la temporada
siguiente, sin embargo luego de dafios altos, el crecimiento en altura fue practicamente
nulo para P. ponderosa y P. radiata, mientras que las plantulas de P. contorta con
dafios altos que crecieron lo hicieron en la misma medida que los controles. Es decir,
que el control méas eficiente de las plantulas de pino se daria bajo las cargas ganaderas
medianas a altas estudiadas, sin embargo la intensidad de herbivoria deberia ser la
mayor posible en el caso que se busque el control de P. contorta ya que se observé que

fue la especie menos afectada por el dafio.

Por otro lado, los factores extrinsecos que determinan la tolerancia se refieren a
aquellos factores externos que pueden promover el crecimiento, la absorcion de
nutrientes o la llegada de luz luego del accionar directo (herbivoria) o indirecto (pisoteo,
defecacion u orina) del herbivoro (Hester et al. 2006). Si bien este aspecto no fue
abordado en esta tesis, cabe mencionar que estos efectos extrinsecos estaran
directamente relacionados con la carga ganadera (Gill 2006; Pastor et al. 2006). Por un
lado, la influencia de los herbivoros en la disponibilidad de nutrientes del suelo podria
tener importantes implicancias para la regeneracion de las plantulas pero por otro lado
el pisoteo puede afectar severamente el establecimiento por medio de la compactacion

del suelo o del dafio directo sobre las plantulas (Milchunas et al. 1992).

Por ultimo, la tolerancia estd muy relacionada con las capacidades de
compensacion de las especies y los factores extrinsecos e intrinsecos que la determinan
son similares (Hester et al. 2006). Se considera que existe compensacion cuando el
crecimiento de una rama dafiada es igual al crecimiento de las ramas control no

dafiadas, asimismo, se considera que existi6 sobrecompensacion y subcompensacidon
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cuando la rama dafiada aumenté o disminuyé en biomasa en relacién al control,
respectivamente (Belsky 1986). En este estudio, se observd que las tres especies
estudiadas en el capitulo 4, P. contorta, P. ponderosa y P. radiata, compensaron los
niveles de dafios bajos y medios producidos por las cargas ganaderas recomendadas
utilizada en los experimentos anteriores (0.2 — 0.3 capones/ha/afio en pastizales y 0.1 —
0.2 capones/ha/afio en matorrales) o el doble de esta carga, ya que presentaron un
crecimiento en altura similar a los controles. Mientras que este tipo de respuesta de
compensacion no se observé en P. ponderosa y P. radiata, luego del dafio alto a las

plantulas como el observado bajo las mayores cargas ganaderas.

Consideraciones acerca de los ungulados como controladores o dispersores

de especies de plantas exéticas

En cuanto a las caracteristicas del sistema digestivo de los rumiantes, sus
capacidades digestivas y el consumo de alimentos mds eficiente, existen teorias
opuestas y ampliamente discutidas en los afos ‘80 y 90 (Demment y Van Soest 1985;
Hofmann R R 1989). Hofmann R R (1989) en un trabajo pionero planteé una
diferenciacion funcional entre rumiantes clasificindolos en tres categorias de acuerdo al
mecanismo de alimentacién: ramoneadores (concentrate feeders en inglés),
pastoreadores e intermedios o mixtos. El tipo de mecanismo de alimentacién es el
resultado de adaptaciones evolutivas en la anatomia del sistema digestivo que resultan
en un menor tiempo de retencidon del alimento en el rumen en los ramoneadores que en
los pastoreadores. A su vez, los ramoneadores, al poseer rumen de mayor tamafio
presentan una menor eficiencia en la digestion de fibras en relacion a los pastoreadores.
En el caso de la oveja, si bien podria considerarse un herbivoro predominantemente
pastoreador, en base a las caracteristicas de su sistema digestivo, presentaria menor
dificultad en consumir arbustos que los ramoneadores en consumir pastos (Clauss et al.
2008). Asi, debido a que la oveja procesa mejor plantas con altas cantidades de fibra
que otros herbivoros, se ha utilizado exitosamente como control de malezas (Newsome
et al. 1995; Fraser et al. 2001; Frost y Launchbaugh 2003). Teniendo en cuenta que por
su fisiologia, la oveja podria preferir pastos antes que pinos, nuestros resultados estdn en
consistencia con el modelo planteado por Westoby (1999), en el cual sostiene que el

pastoreo selectivo favorece a las especies menos palatables, mientras que densidades de
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pastoreo mds altas y no selectivo favoreceria a las plantas mds palatables. Mobzk et al.
(2009) encontraron el mismo patrén con ovejas; a bajas densidades mostraron mayor
selecciéon de dreas mds productivas, mientras que a altas densidades de pastoreo las

ovejas presentaron un uso del habitat mas uniforme.

Se debe tener en cuenta que el ganado puede actuar no solo como controlador de
la invasion, sino también como dispersor de semillas de otras especies exdticas y que
este rol de dispersor puede ser mas nocivo que el de herbivoros nativos. En este sentido,
Bartuszevige y Endress (2008) observaron que muestras fecales de ganado vacuno
presentaron mayor riqueza y densidad de semillas de pastos exdticos que muestras de
ciervos nativos (Cervus elaphus y Odocoileus sp.). A su vez, estos autores estiman que
el ganado vacuno puede dispersar aproximadamente un orden de magnitud més de
semillas por animal que las otras dos especies nativas estudiadas. Sin embargo, debido a
la diferencia en sus patrones de movimiento y en su forma de interaccidon con el medio,
la dispersion generada por los herbivoros domésticos se da a menores distancias que la

de herbivoros nativos, al tener movimientos restringidos.

Por ultimo, se debe considerar que el uso de las cargas ganaderas adecuadas para
un control exitoso de la invasidon puede provocar cambios en la estructura y
composicion del suelo, debido al pisoteo y a la deposicion de orina y heces. También
puede generar impactos negativos en la vegetacion circundante (Blossey & Gorchov
2017; Granger et al. 2017). En el plan de manejo de ganado que se lleve a cabo, deben
evaluarse continuamente estos aspectos para asegurarse que un control de la invasion de

pinos no vaya en detrimento del ambiente que se quiere proteger.

Aspectos del diseiio de muestreo llevado a cabo en este estudio

La mayoria de los estudios del efecto de los ungulados en las comunidades de
plantas se realizaron a partir del establecimiento de clausuras donde se restringe el
acceso de los ungulados, comparando luego su recuperacion en sitios con ungulados y
sitios sin ungulados. Si bien este abordaje presenta numerosos beneficios, también
presenta una serie de desventajas (Bergstrom y Edenius 2003). Una de ellas es que
generalmente se colocan en sitios donde habia herbivoros anteriormente, por lo tanto, lo

que se estd estudiando es una fase de recuperacion post herbivoria. Horsley et al. (2003)
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plantean que el uso de clausuras permite identificar con cierta confianza situaciones de
impacto de los ungulados en el desarrollo general de una comunidad, sin embargo este
abordaje no permite el estudio mds detallado e informativo acerca de tiempos hasta
impactos significativos, umbrales de impacto o tipos y formas de respuestas al impacto.
El testeo de mayores detalles en este abordaje metodolégico, como la densidad de
ungulados en los sitios de presencia o el efecto de la variacion de la densidad de los
ungulados, no solo su presencia o ausencia, es dificultoso (Bergstrom y Edenius 2003)
pudiendo existir un umbral de impacto, como se observa en los resultados del primer
capitulo de esta tesis. Otra desventaja del uso de clausuras, es que debido a los altos
costos, generalmente no presentan un nimero adecuado de réplicas. Por otro lado, el
abordaje experimental de los estudios de esta tesis llevado a cabo mediante el
establecimiento de corrales o encierros es una poderosa herramienta poco utilizada para
realizar estudios con ganado doméstico (Tilghman 1989; Scott et al. 2000; Bergstrom y
Edenius 2003) que permite el estudio detallado de numerosas variables. En este caso,
permitié el control de la carga animal, la edad y especie de planta y de herbivoro y el
control de la vegetacion de la comunidad circundante. Las desventajas de este abordaje
son, sobre todo, la dificultad para realizarse a mayores escalas espaciales y temporales y
las precauciones que por esto se deben tener en cuenta al momento de extrapolar los
resultados. Se debe tener la precaucion de que los resultados pueden variar en ambientes
con otra estructura de la vegetacion, con la competencia con las especies circundantes o

con la variabilidad climatica.

Por tltimo, dentro del estudio experimental, se debe mencionar que los resultados
a partir de estudios de herbivoria simulada o de herbivoria natural pueden diferir y
llevar a conclusiones diferentes. Se debe tener en cuenta que la herbivoria simulada
mecanicamente no tiene en cuenta la heterogeneidad en el espacio de la actividad de
herbivoria natural del ungulado. Este aspecto se observd en el estudio llevado a cabo en
el capitulo 4 de esta tesis, donde se ve una diferencia en la respuesta de las plantulas
bajo herbivoria simulada y bajo herbivoria natural. Sin embargo en este caso, el testeo
de ambos abordajes en conjunto brinda informacidn valiosa acerca de los beneficios de

aplicar un control mecénico o biolégico a la invasion de plantulas de pino.
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Consideraciones acerca del manejo del ganado y de la invasion de pinos

La invasion de especies introducidas con fines comerciales plantea una situacion
de compromiso entre la retribucion econdémica, el impacto ambiental negativo que
pueden causar y la percepcion social de la produccidn de esa especie y su invasion; esto
deberia considerarse a nivel politico, productivo y social (Richardson 1998; Zengeya et
al. 2017; Nahuelhual ef al. 2018). Una propuesta de aplicacién concreta de los estudios
realizados en esta tesis podria ser la implementaciéon de sistemas productivos
agroforestales. Para que las practicas agroforestales sean completamente exitosas, deben
cumplir con ciertos requisitos, como ser ecoldgicamente sustentables, posibles tanto
bioldgica como econdmicamente y deben ser socialmente aceptables (Clason y Sharrow
2000, Chara et al. 2018). Se reconoce que la aplicacion de este sistema productivo tiene
influencia positiva en los procesos hidrol6gicos, aumentando la protecciéon y el uso
sustentable del agua, mejora el ciclaje de nutrientes y el flujo de energia, aumenta la
fijacion de nitrégeno atmosférico, favorece la conversion de energia solar en biomasa y
ayuda en la rehabilitacion de suelos degradados, entre otros aspectos (Murgueitio et al.
2015). La estrategia basica es combinar la practica forestal con la practica ganadera
contando con pasturas adecuadas para el ganado de manera que cada componente
cumpla funciones productivas, contribuya a la estabilidad y conservaciéon de los
ecosistemas y a su vez también cumpla de manera eficiente con la generacion de
productos y servicios (Verzino et al. 2015; Chara et al. 2018). Particularmente, esta
practica agroforestal se reconoce como exitosa en el control de malezas (Fraser et al.
2001) y a partir de lo observado en este estudio, podria también ser ttil para frenar
procesos de invasion temprana de pindceas. Por dltimo, se deben mencionar una serie de
aspectos a considerar en el uso de la practica ganadera ovina como control de la

invasion de piniceas:

- Garantizar la presencia de cierta proporcion de especies palatables para
asegurar el consumo de las especies objetivo a controlar y no provocar el movimiento
de las ovejas hacia sitios con presencia de especies palatables (Fraser et al. 2001).

- Presencia de caracteristicas topograficas que faciliten el movimiento
exitoso de las ovejas (Fraser et al. 2001).

- La estacionalidad puede afectar la intensidad del dafio por herbivoria en
las plantulas. Si bien este es un factor que no se comparé en estos experimentos, €s un

factor clave a tener en cuenta cuando se quiere estudiar los efectos de los herbivoros en

107



el establecimiento de pldntulas por dos razones. Por un lado porque la calidad
nutricional del forraje circundante disponible varia con la estaciones (Cavagnaro y
Golluscio 2017). Se sabe que la oveja presenta una plasticidad alimentaria en funcién de
las variaciones estacionales, complementando su dieta con arbustos en otofio 0 invierno
si es necesario (Posse et al. 1996; Villagra et al. 2013). Todos los experimentos
realizados a lo largo de esta tesis se realizaron en primavera, con una disponibilidad de
forraje circundante alta, pero las proporciones de dafio observadas pueden variar en
otras estaciones (pudiendo ser mayores). Y por otro lado, el grado de dafno y las
respuestas de las plantulas al ramoneo van a diferir dependiendo del estado fenolégico
del pino y las funciones del follaje en el momento en que son removidos (Honkanen et
al. 1994; Cingolani et al. 2005). En este sentido, Crozier y Ledgard (1990) observaron
que las plantulas de pino ramoneadas en otofio presentaron mayor mortalidad que las

ramoneadas en verano.

- La aplicacién de sistemas agroforestales requiere de ciertas condiciones
de plantacion y del manejo del ganado particulares (Peri et al. 2016). Futuros estudios
deberian realizarse para evaluar la factibilidad del uso de estos sistemas para el control

de las invasiones de pindceas.
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Conclusiones generales

Los grandes herbivoros domésticos juegan un rol clave en el proceso de invasion
de pindceas. Los resultados de este estudio sugieren que la oveja podria no ser uno de
los factores que promueven la invasion en el campo de las especies con las que se
trabajd, ni la diferente invasibilidad entre ecosistemas, sino que por el contrario podrian
estar actuando como controladores de la invasion de pinos mitigando la invasion tanto
en ambientes de pastizal como de matorral. Asi, el manejo ganadero en dareas
susceptibles de invasion, como los pastizales o los matorrales abiertos de la Patagonia,
podria ser una herramienta clave para el control de la expansiéon de piniceas, siempre y
cuando se tenga en cuenta la aplicaciéon de las cargas ganaderas adecuadas para la

especie a controlar y la estacion donde se lleve a cabo.

Como futuras lineas de trabajo se puede pensar en la evaluacién a campo, a una
mayor escala espacial, de la efectividad de la aplicacidon de regimenes de pastoreo que
incluyan rotaciones continuas de altas cargas en sitios con invasion de pinos. Ademas,
teniendo en cuenta que en algunos sectores de la Patagonia la produccién bovina estd en
aumento, futuros estudios deberian realizarse para probar la eficacia del ganado vacuno
en el control de pindceas. Se sabe que el consumo de plantas lefiosas por estos
herbivoros es menor que en el caso de ovejas, sin embargo el daiio mecénico por pisoteo
que pueden realizar es mayor. Las pruebas a campo podrian realizarse evaluando la
aplicacién de manejos ganaderos como el Manejo Holistico que recomienda, ademds de
cargas altas por breves periodos, la combinacién de distintos tipos de herbivoros ya que
el uso que realizan del espacio y de la vegetacion es diferente. En este sentido, en el otro
extremo se encontrarian los caprinos, con los cuales se esperaria que el control de
pinaceas sea mds efectivo debido a su comportamiento de alimentacién menos selectivo.
Estos estudios deberian considerar a su vez el efecto de este manejo del ganado en la
compactacion y nutrientes del suelo, en la vegetacion circundante y en su posible
influencia como dispersores de otras especies exdticas. Por otro lado, futuros estudios
deberian evaluar la influencia de la estacionalidad en el control de la invasion de
pindceas con herbivoros, con el fin de determinar el momento del afio mds adecuado

para realizar las rotaciones del ganado.

Por ultimo, se debe destacar la importancia del abordaje experimental del estudio

del control y manejo de las invasiones con herbivoros, en donde se monitoreen



adecuadamente las variables de interés, ya que las conclusiones pueden diferir si se
planifica un manejo a partir de observaciones a campo o a partir de experimentos

controlados con disefios diferentes (i.e. herbivoria natural versus simulada).
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Abstract Invasive conifer species are increasingly
recognized as a serious problem in many parts of the
world, where they are having large ecological and
economic impacts. Understanding factors that trigger
and can control invasion is key to management.
Grazing and browsing by large herbivores have been
suggested as a mechanism that may halt conifer
invasions, although conflicting results have been
reported (i.e. positive, negative or no effect of grazing
on invasion). We believe that some of these opposing
responses arise due to the absence of well-planned and
replicated experiments, since current evidence is
mostly observational, and for example, differences in
animal densities can produce different results. Thus, in
this study, we tested whether large herbivores can
control invasion by nonnative conifers and whether the
severity of the invasion process would be lessened by
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increased herbivory intensity. We evaluate experimen-
tally herbivore damage on Pinus contorta, a highly
invasive species in many countries of the Southern
Hemisphere, under different sheep stocking rates in
Patagonia, Argentina. We used four stocking rates,
corresponding to 1, 2, 4 and 8 times the recommended
sheep herbivory intensity for the study area. The
response was not linear but rather presented a thresh-
old. The greater stocking rate, the greater the browsing,
higher reduction in seedling height, and decrease of
survival of P. contorta. Also, the highest stocking rate
damaged and killed 99% of them. This study provides
evidence that large domestic herbivores can play a key
role in the invasion process and, if managed properly,
would provide a tool to help limit conifer invasion.

Keywords Biological invasion - Browsing - Large
mammalian herbivore - Pinus contorta - Sheep -
Steppe

Introduction

Biological invasions are a global concern owing to
their impact on biodiversity and ecosystem services,
and to the high economic costs they entail (Mack et al.
2000; Simberloff 2011; Lockwood et al. 2013). Among
plant species, it was not until a few decades ago that
invasive woody species were recognized as global
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drivers able to alter natural ecosystems (Richardson
and Rejmanek 2011). Pinaceae, almost exclusively
native to the Northern Hemisphere, have been intro-
duced and planted in the Southern Hemisphere, mainly
for forestry and erosion control. Fast-growing conifers
have been planted since the 1800s in Australia, New
Zealand and South Africa, and later, since the 1950s, in
South America (e.g., Argentina, Brazil, Chile and
Uruguay) (Simberloff et al. 2010). As a result, many of
these pine species became invasive in many places
with several impacts such as replacement of native
treeless vegetation (Rundel et al. 2014), disturbance of
soils and nutrient cycles, and changes in fire and water
regimes (Simberloff et al. 2010).

Many hypotheses have been proposed to explain
non-native plant success as invasive and major
advances have been achieved in revealing mecha-
nisms underlying invasions (Daehler 2003; Hierro
et al. 2005; Richardson and PySek 2006; Lamarque
et al. 2011). These studies take into account both
intrinsic properties of the species (invasiveness) and
emergent properties of the ecosystems (invasibility).
Particularly, Pinaceae is one of the best-studied taxa
and can be considered a model group that has allowed
identification of mechanisms operating in plant inva-
sions (Richardson 2006; Gundale et al. 2014). The
success of conifers as invaders (i.e. invasiveness) has
mainly been attributed to a set of life-history traits:
small seeds, short intervals between high seed pro-
duction and short juvenile period (Rejmanek and
Richardson 1996). However, these intrinsic traits have
not always sufficed to predict completely the success
of conifer invasion; rather, multiple factors interacting
in a complex manner are important (Simberloff et al.
2002; Nuiiez et al. 2011). Thus, external mechanisms
that could influence pine invasions (i.e. invasibility)
are, among others, changes in disturbance regimes
(Hobbs and Huenneke 1992; Lonsdale 1999), forestry
use (McGregor et al. 2012), climate suitability (Nufiez
and Medley 2011), ground-cover, structure and com-
position of the receiving community (Richardson et al.
2011), and herbivory (Relva et al. 2010).

It is widely recognized that ungulates (domestic and
wild), through herbivory and associated disturbances
(e.g., trampling), can influence plant community com-
position, nutrient dynamics, hydrology and fire regimes
(Hester et al. 2006; Hobbs 2006). The role of introduced
ungulates in facilitating plant invasions has been
demonstrated by many studies (Hobbs 2001; Parker
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and Hay 2005; Vavra et al. 2007; Knight et al. 2009;
Loydi and Zalba 2009; Spear and Chown 2009; Oduor
et al. 2010; Nuiiez et al. 2013), and changes in grazing
pressure are cited as a disturbance that may decrease or
promote the invasion of conifers depending on its
magnitude (Richardson and Bond 1991). However, the
evidence concerning how ungulates affect conifer inva-
sions is conflicting. For example, some studies link the
timing of conifer invasion with grazing cessation
(Sarasola et al. 2006; Ledgard and Norton 2008; Boulant
et al. 2008), while others found positive responses or no
effect of conifer invasion to grazing and browsing by
ungulates (Relva et al. 2010; Osem et al. 2011; de
Villalobos et al. 2011; Six et al. 2013). The information
on herbivore type and intensity with and without
invasion is often anecdotal, and for example, differences
in animal densities can produce different results. Inten-
sity of herbivory has been recognized as a key factor in
plant responses (Eschtruth and Battles 2008); however,
the empirical evidence on its role in plant invasion is
scarce, and specifically is nil for invasion by conifers.
Manipulative studies controlling intensity level and type
of herbivory (e.g., animal species, density, grazing
history) are required for a better understanding of the
ungulate—plant invasion relationship.

On the one hand, in Patagonia Argentina, livestock
activity constitutes the main agricultural production
(Easdale et al. 2009) and, in the other hand, since the
early 1970s, plantation forestry of several nonnative
species has increased rapidly. There are about
97,400 ha forested (Bava et al. 2015), mainly with
Pinus ponderosa, Pinus contorta, and Pseudotsuga
menziesii of the 700,000-2,000,000 hectares esti-
mated as suitable for plantation (Schlichter and Laclau
1998). Taking into account the scale of planting in a
short time period and with species recognized as very
invasive in the Southern Hemisphere, and the cur-
rently observed levels of invasion, it is possible to
predict a rapid rate of invasion in the near future
(Richardson et al. 2007; Simberloff et al. 2010). Given
the productive context of Patagonia and other areas of
the world where most of the ranches combine pine
plantations with livestock, the idea of controlling pine
spread near the plantations by domestic livestock may
be feasible. Thus, we hypothesize that ungulates can
control the invasion of conifers through herbivory on
seedlings and that their effectiveness depends on the
intensity of herbivory. Thus, the objective of this study
was to evaluate the effect of grazing intensity by sheep
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on seedlings of Pinus contorta, one of the most
invasive conifer species in Patagonia and the Southern
Hemisphere (Langdon et al. 2010). We expected to
register further damage in seedlings undergoing major
sheep stocking rate, reaching a point where the
invasion can be efficiently controlled. Understanding
how variation in grazing intensity affects seedlings of
nonnative conifers may provide a practical guidance
of prescribed grazing regimes (timing, density, fre-
quency) that might work as effective control and for
prevent future scenarios of invasions.

Methods
Study area

This research was conducted in NW Patagonia in the
Fortin Chacabuco ranch, located in Neuquén province in
Argentina (41°0'16.67"S and 71°10'46.62"W). The
landscape is composed of mountains, mountain ranges
and hills, and it is crossed by many rivers and streams.
The climate is Mediterranean, with 60% of precipitation
occurring in autumn and winter. The annual rainfall
ranges between 300 and 700 mm per year and the
average annual temperature does notexceed 10 °C (Bran
et al. 2002). The vegetation corresponds to a semiarid
Patagonian steppe in the Andean piedmont. The vege-
tation forms a mosaic depending on exposure and soil.
The dominant vegetation is the steppe of tussock grasses,
Pappostipa speciosa in the lower sectors and Festuca
pallescens in higher areas, with scattered shrubs of
Acaena splendens, Senecio bracteolatus, and Mulinum
spinosum. There are many flood meadows with Juncus
balticus, Poa pratensis and F. pallescens associated with
shrub of Ochetophila trinervis, Discaria chacaye,
Escallonia virgata, Berberis microphylla and Maytenus
boaria (Bran et al. 2002).

Fortin Chacabuco ranch has a long livestock
farming history in northern Patagonia and its man-
agement has changed over the years. Sheep grazing
has been the land use that has prevailed in the ranch,
with a peak of 6000 animals in the 1980s when the
ranch was twice the current surface. This land use has
gradually declined to this day (TNC 2016). Currently,
despite having a low number of animals (225 sheep, 46
cows and 8 horses in 4460 ha), the quality of the
paddocks is variable due to a lack of grazing
management in the last years. There are sites over-

grazed and sites with abundant litter accumulation
from un-grazed senescent plants because of the
heterogeneity of grazing patterns (Paramidani et al.
2014). Since 2014 the ranch is in process of obtaining
GRASS certification (Grassland Regeneration and
Sustainability Standard) (Borrelli et al. 2013), a
grazing management that include Holistic Manage-
ment (Butterfield et al. 2006). Particularly the paddock
where we established the enclosures have a vegetation
type corresponding to a steppe of tussock grasses of
moderate quality (Paramidani et al. 2014). Taking this
into account we calculate the stocking rates applied in
the experiment (see “Experimental design” section).
In the ranch, there are also plantations of P. contorta
and P. ponderosa and there are some areas with pine
invasions. Many of the individuals escaped from
plantations have signs of herbivory damage. Beside
domestic herbivores, there are invasive nonnative
herbivores like red deer (Cervus elaphus) and Euro-
pean hare (Lepus europaeus) and native herbivores
such as guanaco (Lama guanicoe).

Experimental design

To determine whether ungulates drive invasion by
nonnative conifers we exposed Pinus contorta seed-
lings to different stocking rates of sheep (Ovis aries).
We selected the sheep, all Merino wethers (male
castrated sheep) of the same age; all had a similar
initial diet with similar nutritional components and
had been exposed to conifers before the experiment.
The exposure is important because individuals may
develop a preference for one species or another over
time (Squibb et al. 1990; Walker et al. 1992).

Within the study area, we installed five blocks of
experimental enclosures (Fig. 1 Online Resource 1).
Each block was a 50 x 50 m area divided in four plots
of 25 x 25 m with a 1.50 m tall fence. Each plot has a
hardware cloth 0.6 m tall buried into the soil to
prevent the access of other herbivores, such as
European hare (L. europaeus). Each plot received
one of four different sheep densities, ranging from
densities recommended typically for the study area
(0.2 sheep/halyear) to very high densities (1.6 sheep/
hal/year). These densities were based upon assessment
of the forage condition of the sites. For this assess-
ment, we used guidelines for pastures developed by
specialists from INTA (Instituto Nacional de Tec-
nologia Agropecuaria) for the study area (Bonvissuto
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et al. 2008; Siffredi et al. 2013), which are the standard
for the area and are widely used by ranchers. Since
these guidelines provided stocking rate recommenda-
tions per hectare per year and dry forage production
per year, we calculated the area and grazing time
corresponding to 1, 2, 4 and 8 times the recommended
sheep stocking rate on that site. Because wethers (male
castrated sheep) have a 920 g day ' forage intake, the
corresponding stock rate was 2, 4, 8 and 16 wethers in
each enclosure for 3 days. In each plot we planted 42
seedlings of P. contorta (17.85 cm average height, SD
5.5) in a systematic way and similar microsites from a
greenhouse where they had been grown under iden-
tical conditions. The seedlings were less than 2 years
old, because it has been suggested that before that age
they are susceptible to herbivore attack (Crozier and
Ledgard 1990). The number of total and browsed
branches, the maximum height before and after
treatment and the survival immediately after the
treatment were recorded for all seedlings. Each block
was conducted in a different but adjacent place and at
consecutively times but nevertheless, the environmen-
tal conditions and the forage available at each block
was similar. The experiment and measurements were
conducted in September and October 2014. All
seedlings were removed at the end of the experiment.

Data Analysis

The percentage of damage (number of browsed
branches/total number of branches) and the survival
of seedlings were analyzed using hierarchical Baye-
sian models. These response variables were modeled
with a binomial distribution where the probability that
any branch was browsed or the probability of survival
of each seedling was related via a logit link to the
sheep stocking rate (explanatory variable, four treat-
ments corresponding to 1, 2, 4 and 8 times the
recommended sheep stocking rate on that site).
Because each block was conducted in a different
place and at a different time, from the hierarchical
analysis we can explicitly consider that each one has
characteristics that differentiate them (e.g., forage
quality of each site, abiotic factors affecting sheep
behavior) but they also have common sources of
variation (Gelman and Hill 2007). We used a Markov
Chains Monte Carlo (MCMC) method to obtain
samples from parameter posterior probabilities, and
we obtained their 95% credibility intervals (by

@ Springer

calculating the HPD, highest posterior density inter-
val). We set non-informative prior distributions.
Statistical analyses were carried out with the Jags
program (Plummer 2003). The JagsUI and Coda
package of R version 3.2.0 was used (R Development
Core Team 2015). Details of the analysis are available
as electronic  supplementary  material (Online
Resource 2).

Relative reduction in height of P. contorta seed-
lings under the treatments 1x, 2x, 4x and 8x sheep
stocking rate was calculated as Relative differ-
ences = (initial height — final height/initial height) *
100. This relative difference was analyzed with the
Kruskal-Wallis test.

Results

After 3 days of exposure of the P. contorta seedlings
to sheep grazing ca. 95% were browsed and the
severity of seedling damage (number of browsed
branches/total branches per seedling) increased with
sheep stocking rate. For treatments 1x, 2x, 4x and
8%, the percent of seedling damage was 79.2, 85.8,
93.8 and 99% respectively (Fig. 1). Whenever the
seedling was browsed, the terminal bud was browsed
(Table 3.1 for estimated means and 95% HPD interval
values, Online Resource 3).

After 3 days of sheep browsing, the height of P.
contorta seedlings was reduced by ca. 78% on
average, ranging from seedlings with a mean height
of 17.85 (5.5 SD) cm at the beginning of the
experiment to a mean height of 3.77 cm (3.4 SD) at
the end. All stocking rates produced a strong height
reduction of P. contorta seedlings, increasing with
level of treatment. Stocking rates at 4x and 8x
produced a significantly higher reduction in seedling
height than stocking rates of 1x and 2x. At the same
time, there is no significant difference on height
reduction when stocking rate is doubled from 1x to
2x (Fig. 2).

On the other hand, increasing sheep stocking rate
negatively affected the probability of survival of P.
contorta. Estimated probability of survival for treat-
ments 1x, 2%, 4x and 8x was 56.1, 38.3, 12.7 and
0.8% respectively (Fig. 3, Table 3.2 for estimated
means and 95% HPD intervals values, Online
Resource 3).
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p < 0.005. Different letters above bars indicate significant
differences

Discussion

Our results show that large mammalian herbivores can
control conifer invasion by strongly damaging seed-
lings, reducing drastically their height and survival. In

addition, and consistent with our hypothesis, the
results indicate that severity of damage is determined
by the stocking rate. In a systematic review, Richard-
son and Bond (1991) observed that grazing and
browsing were the main types of disturbance impli-
cated in conifer invasions (57% of studies). Previous
studies have reported a negative effect of large
herbivores (e.g., mainly cattle and sheep) on conifer
invasions, but, in most of them, information on the
animal species and herbivory intensity is lacking
(Sarasola et al. 2006; Becerra and Bustamante 2009;
de Villalobos et al. 2011). In this study we quantified
the level of damage for every stocking rate tested. Yet,
at the stocking rate recommended for the study area,
sheep severely damage 2-years old seedlings of P.
contorta, but only at the highest stocking rates (4 x and
8x) do sheep consume practically all branches and
thus effectively control P. contorta.

Beside the herbivory intensity, the severity of
damage and thus the potential of large herbivores to
control conifer invasion will also depend on the
palatability of the species. In this case, P. contorta is
considered one of the most preferred species by sheep,
among Pinaceae such as P. radiata, P. sylvestris, P
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ponderosa and P. nigra, (Crozier and Ledgard 1990).
So, future activities of management of conifer inva-
sion with herbivory should consider this possible
differences in palatability.

The experimental approach in this study allowed us
to control by type and number of animals since we
restrict the entry of others herbivores. This allowed us
to conduct a detailed analysis of the implications of
herbivory intensity for management of conifer inva-
sion. Estimation of densities and interpretations of
their effects from observational studies can be com-
plicated, so this experimental approach sheds light on
the importance of sheep densities for invasive tree
management. Our results have the limitation that the
sheep were kept in small plots, which could change
their feeding behavior. However, these highly con-
trolled plots of 625 m? are appropriate for the densities
that we aimed for and in no plots were sheep alone
(minimum number was two sheep per plot).

In most places where P. contorta is introduced, it is
highly invasive (e.g., New Zealand, Chile and
Argentina), so grazing might become a valuable and
useful tool to control conifer invasion in the intro-
duced range. Since it is known that conifers can
regenerate at moderate levels of browsing, to be
effective as control of invasions, browsing must occur
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before the lignifications of branches and the damage
must be below the base of the live needles in order to
ensure mortality (Crozier and Ledgard 1990; Edenius
et al. 1993). In this study, stocking rate at 4 x produced
enough damage to avoid branch resprouting. Also,
when a seed source remains close, annual periods of
grazing in key seasons (i.e. spring) should be applied.

Several grazing managements have been proposed
seeking to reduce the selective livestock behavior and
to obtain a more homogeneous patterns of grazing
(Savory 1983; Porath et al. 2002; Bailey 2004; di
Virgilio and Morales 2016). Among these practices,
many of them propose that high stocking rates increase
the consumption of low palatable species and reduce
litter accumulation from un-grazed senescent plants
promoting better resource uses and productivity
(Butterfield et al. 2006; Kurtz et al. 2016). These
practices must be properly timed with continuous
rotations and appropriated rest periods, taking into
account the climatic variations and having a constant
forage assessment. The results of using high stocking
rates were variables and some of these proposed
methods generated broadly debates (Briske et al. 2013;
Cibils et al. 2014; Teague 2014) with favorable and
unfavorable results both at global scale and locally in
Patagonia (Oliva et al. 2012; Lalampaa et al. 2016;
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Odadi et al. 2017). Nevertheless, conducting these
practices in forestry sites could be an efficient tool to
invasion control. Logically, farmers will prioritize
their production rather than guarantee total mortality
of pine seedlings with highest stockings rates, but the
management practices proposed in our study are
feasible and would significantly decrease the number
of pines seedlings, and could delay the growth rate and
retard the reproductive age of pines (Zamora et al.
2001).

Herbivory pressure will depend on the palatability
of the target species. Chemical compounds differ
greatly among conifer species, rendering them more or
less palatable (Moreira et al. 2014). Since P. contorta
is one of the most preferred conifers (Crozier and
Ledgard 1990), our results may underestimate the
herbivory intensity needed for other conifer species.
Other control techniques could complement the use of
sheep (Nuifiez et al. in press). For instance, mechanical
tools to eliminate the bigger trees in areas where they
are superabundant can be important and can comple-
ment the effect of sheep well.

Our results indicate that large herbivores could be
used for effective management of conifers at an early
age in invaded areas such as Patagonia and suggest
that prescribed grazing by sheep could be paired with
other forestry practices to reduce risks of nonnative
conifer expansion. This approach is not the ideal way
to reduce densities in areas with conifers already
widely established. Rather it could be effective in
areas with a recent invasion, with young seedlings and
with the possibility of moderate to high sheep stocking
rate.
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