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SUMMARY

Background and aims: Forest ecosystems in arid and semi-arid regions regulate
energy, water, and biogeochemical flows differently depending on the successional
stage of each plant community. In the eastern Arid Chaco, various successional stages
can be found because of different disturbance intensities. The hypothesis posits that
infiltration capacity, air humidity, and litter decrease along regressive successions, while
soil and air temperature and light intensity increase, due to disturbance intensity and
quali-quantitative changes in tree and shrub canopy cover. The study’s objective was
to evaluate changes and relationships between these biophysical factors in four plant
communities associated with secondary successions in the eastern Arid Chaco.

M&M: The described biophysical factors were measured under the canopy of nurse
plants during winter and summer in four plant communities (quebrachales, latales,
jarillales, and breales), identified according to their degree of disturbance. Analysis
of variance, linear mixed models, generalised linear mixed models and correlation
networks between variables were performed for each successional stage.

Results: The basic infiltrability was 109 % higher in jarillales compared to quebrachales,
the latter representing the dynamic equilibrium stage within the succession.
Quebrachales and latales produced the highest amount of litter, reduced temperature
and light intensity, and increased air humidity in the understory. Breales showed a lower
capacity to regulate micro-climatic variables.

Conclusions: The canopy generated by the dominant vegetation regulated biophysical
factors, depending on its volume and deciduousness.

KEY wWORDS
Canopy, infiltrability, litter, micro-climate variables, regressive succession.

RESUMEN

Introduccion y objetivos: Los ecosistemas forestales en zonas aridas y semiaridas
regulan los flujos energéticos, hidricos y biogeoquimicos diferencialmente en funcion al
estado sucesional de cada comunidad vegetal. En el Chaco Arido oriental se observan
diversos estados sucesionales debido a diferentes intensidades de disturbios. La
hipotesis plantea que la capacidad de infiltracion, humedad del aire y mantillo disminuyen
a lo largo de sucesiones regresivas, mientras que la temperatura del suelo, del aire y
la intensidad luminica aumentan, debido a la intensidad de disturbio y a cambios cuali-
cuantitativos en la cobertura de copas de arboles y arbustos. El objetivo del estudio fue
evaluar cambios y relaciones entre dichos factores biofisicos en cuatro comunidades
vegetales, asociados a sucesiones secundarias en el Chaco Arido oriental.

M&M: Los factores biofisicos descritos fueron medidos bajo el dosel de plantas nodrizas
en invierno y verano en cuatro comunidades vegetales (quebrachales, latales, jarillales
y breales), definidas segun su grado de disturbio. Se realizaron analisis de varianza,
modelos lineales generales y mixtos, generalizados mixtos y redes de correlaciones
entre variables para cada estado sucesional.

Resultados: La infiltracion basica fue 109 % superior en jarillales respecto a los
quebrachales, estos ultimos representando el estado de equilibrio dinamico dentro de
la sucesion. Quebrachales y latales produjeron las mayores cantidades de mantillo,
redujeron la temperatura e intensidad luminica y aumentaron la humedad del aire bajo
dosel. Los breales demostraron menor capacidad de regulacion de variables micro-
climaticas.

Conclusiones: El dosel generado por la vegetacion dominante reguld los factores
biofisicos, dependiendo de su volumen y deciduidad.

PALABRAS CLAVE
Capacidad de infiltracién, dosel, mantillo, sucesioén regresiva, variables micro-climaticas.
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INTRODUCCION

Las sucesiones secundarias asociadas a gradientes
de disturbios no s6lo provocan cambios en la
estructura de la vegetacion, sino también en las
caracteristicas biofisicas del entorno, alterando la
dindmica de variables bioldgicas, geomorfologicas
y fisico-quimicas bajo la influencia de diferentes
formaciones vegetales.

La estructura de la vegetacion modula las
caracteristicas micro-ambientales, influyendo
sobre las condiciones bajo el dosel de arboles
y arbustos, y sobre el crecimiento de especies
herbaceas o arbustivas. Esto desencadena una serie
de interacciones entre las plantas y las variables
ambientales (Lebrija-Trejos et al., 2011), capaces
de regular la funcionalidad del ecosistema. Sin
embargo, cuando ciertos umbrales ambientales
se sobrepasan, la estructura original puede no
recuperarse, lo que lleva a trayectorias sucesionales
alternativas (Karlin et al., 2021a). Estos umbrales
ecolégicos representan puntos criticos en
dichas trayectorias, donde disturbios como el
desmonte, los incendios o el sobrepastoreo pueden
desencadenar cambios significativos en la estructura
y composicion de las comunidades, condicionando
su capacidad de restauracion o rehabilitacion.

Cambios en los ecosistemas pueden alterar
la capacidad de proveer productos y servicios
ecosistémicos, aunque dicha alteracion dependera de
lamagnitud del cambio, del contexto ambiental y de la
posicion a lo largo de dichas trayectorias sucesionales
(Brockerhoff et al., 2017). Cambios hacia otros
estados sucesionales pueden producir modificaciones
en la biodiversidad, en la productividad, en el ciclado
de nutrientes y agua, en la capacidad de regulacion
del micro-clima, entre otras modificaciones de los
servicios ecosistémicos (Brockerhoff et al., 2017
Cortés-Calderon ef al., 2021).

La productividad de los ecosistemas depende
principalmente de tres factores: energia, agua
y nutrientes. Los servicios ecosistémicos mas
importantes que ofrecen los sistemas forestales son
la capacidad de regular los flujos energéticos tales
como la luz y la temperatura; de captar, almacenar
y regular agua, y de almacenar y proveer nutrientes
a organismos biologicos bajo su influencia.
Las especies vegetales dominantes juegan un
rol critico en la regulacion de dichos factores,
condicionando la oferta de bienes y servicios
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ecosistémicos (Ellison et al., 2017). En zonas
aridas y semiaridas la energia solar es abundante y
puede provocar variaciones diarias y estacionales
importantes, afectando procesos tales como la
evapotranspiracion, mineralizacion de la materia
organica o la ocurrencia de heladas. El agua es el
factor mas limitante ya que las lluvias, su fuente
principal, son escasas y erraticas, provocando
pulsos hidrolégicos breves y estrés hidrico
sobre los organismos vivos. Adicionalmente, los
nutrientes suelen estar concentrados espacialmente,
principalmente limitados por la distribucion y
calidad de la vegetacion local. Es por ello que la
vegetacion, su calidad y abundancia, suelen regular
los tres factores y, en consecuencia, la oferta de
bienes y servicios ecosistémicos (Li ef al., 2021).

En el distrito del Chaco Arido las formaciones
vegetales originales corresponden a comunidades
maduras de Aspidosperma quebracho-blanco
Schitdl. o “quebrachales”, representando el estado
de equilibrio dinamico (“steady-state”). Estas
formaciones, modificadas por disturbios naturales
o antropicos tales como deforestacion, explotacion
ganadera, explotacion agricola o incendios forestales
(Karlin et al., 2013b), han sido transformadas
frecuentemente a estados alternativos que podrian
0 no ser restaurados a las situaciones originales.
Estos estados y cambios han sido caracterizados en
modelos de sucesiones por Karlin et al. (2013a) y
Zeballos et al. (2023).

En este contexto, los arboles y arbustos
desempefian un rol fundamental en la regulacion
de los factores biofisicos y, en consecuencia, en
la provision de los servicios ecosistémicos. Estos
arboles y arbustos condicionan las caracteristicas
del mantillo aportado, contenidos de carbono del
suelo (Pérez-Harguindeguy et al., 2022), capacidad
de infiltracion, temperatura y humedad del suelo y el
aire, o luminosidad bajo copa (Karlin et al., 2021b).

El presente estudio analiza el comportamiento
de diferentes variables biofisicas que representan
a los factores energia, agua y nutrientes en
distintos estados asociados a sucesiones regresivas,
entendiendo por regresiva a aquella sucesion natural
que se revierte como consecuencia de disturbios
(Alados et al., 2003). Se correlacionan y califican las
variables de capacidad de infiltracion, temperatura
del suelo y del aire, humedad del aire, intensidad
luminica y peso seco de mantillo para los estados
de vegetacion representados por comunidades
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pristinas de quebracho blanco; comunidades de
Mimozyganthus carinatus (Griseb.) Burkart, o
“latales”, originados por la extraccion selectiva de
arboles; comunidades de Larrea divaricata Cav., o
“jarillales”, producto del sobrepastoreo, tala rasa e
incendios, y comunidades de Parkinsonia praecox
(Ruiz & Pav.) Hawkins, o “breales”, resultantes de
la actividad agricola.

De acuerdo a lo anteriormente expresado, la
hipotesis planteada es que factores biofisicos
tales como la capacidad de infiltracion, humedad
del aire y biomasa del mantillo disminuyen a lo
largo de sucesiones regresivas, mientras que la
temperatura del suelo, del aire y la luminosidad
bajo copa aumentan. Esto ocurre en funcion al
grado e intensidad de disturbio, asociados a los
diferentes estados de vegetacion identificados, como
consecuencia de los cambios cuali-cuantitativos en
la cobertura de las copas de los arboles y arbustos.
De esta forma, la oferta de servicios ecosistémicos,
principalmente los de regulacion y soporte, se

altera como consecuencia de la regresion en dichas
sucesiones. Como sub-hipoétesis se plantea que
existen diferencias entre valores de las variables
biofisicas analizadas en relacion a la orientacion
cardinal de las muestras.

El objetivo del presente trabajo es evaluar
cambios y relaciones entre los factores biofisicos
mencionados en la hipotesis en cuatro comunidades
vegetales asociadas a sucesiones secundarias en el
Chaco Arido oriental, Argentina.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El area de estudio esta ubicada en el sector mas
oriental del Chaco Arido, en el pie de sierra de
las sierras de Pocho, en la provincia de Cérdoba,
Argentina. Especificamente, comprendio la Reserva
Natural Chancani (RNCh), por debajo de la isocota
de 400 m s.n.m. (Fig. 1).

Fig. 1. Mapa de coberturas del area de estudio en base a imagenes LANDSAT 8 ETM, Junio 2018 a Junio
2023, procesadas en Google Earth Engine. Abreviaturas: SD+MSD: suelo desnudo + matorral con suelo
desnudo; AD: arbéreo denso; MM: matorral mixto; AM: arbéreo mixto. Elaboracion propia.
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Deacuerdoalaclasificacion climatica de Koppen-
Geiger (Beck et al., 2018) el clima predominante de
la subregion del Chaco Arido oriental es subtropical
seco (BSh). Las precipitaciones anuales oscilan
entre los 300 y 600 mm, considerando los registros
pluviométricos de las localidades aledafas de
Chepes y Villa Dolores (Karlin ef al., 2013b).

Los suelos asociados a la vegetacion relevada
corresponden a Torriortentes tipicos o a Regosoles
ocricos, segin la clasificacion propuesta por Soil
Taxonomy (Soil Survey Staff, 2022) y WRB (IUSS
Working Group WRB, 2022), respectivamente.
Son suelos azonales franco-arenosos, bien a algo
excesivamente drenados, poco desarrollados, con
contenidos de materia organica variable (Karlin et al.,
2013b). Algunos suelos han sufrido transformaciones
antropicas por efecto de la agricultura, convirtiéndose
en suelos intrazonales de baja permeabilidad por la
formacion de costras superficiales impermeables,
producto de la acumulacion de particulas mas finas
(Regosoles yérmicos).

La vegetacion corresponde a tierras forestales
subtropicales o xéricas del Chaco Meridional,
caracterizadas por especies dispuestas en bosques
de A. quebracho-blanco y matorrales xerofiticos de

M. carinatus, L. divaricata 'y P. praecox (Zeballos et
al.,2023).

Clasificacion supervisada

Se realizd una clasificacion supervisada de
coberturas en el area de estudio a partir de imagenes
satelitales Landsat 8 (2018-2023). Primero, se
delimitaron las areas de muestreo de las distintas
coberturas de interés (arboreo denso, arboreo mixto,
matorral mixto y suelo desnudo + matorral con
suelo desnudo), a partir de poligonos de referencia
generados en campo y literatura previa (Karlin et al.,
2013a). Para cada punto de entrenamiento se aplico
un buffer de 10 m con el fin de ampliar las areas de
entrenamiento.

Posteriormente, se seleccionaron imagenes
Landsat 8 TOA (Top of Atmosphere Reflectance)
filtradas por: cobertura nubosa < 2 % y fechas
entre junio 2018 y julio 2023. Se calcularon indices
espectrales como el NDVI medio para el periodo
de estudio, y se construy6 una imagen compuesta
(stack) que incluyo las bandas espectrales (B2, B3,
B4,B5,B6,B8 yB11) y el NDVIL.

La clasificacion se entrené con un algoritmo
Random Forest (50 arboles) empleando el 80 %
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de las muestras para entrenamiento y el 20 % para
validacion. Los resultados se evaluaron mediante
matriz de confusion y precision global. Para reducir
el ruido espacial, la clasificacion final se suavizo
con un filtro de mayoria (ventana Manhattan 3x3).
Finalmente, el mapa de coberturas fue exportado con
resolucion espacial de 10 m y visualizado mediante
una paleta de colores diferenciada por clases.

Diseiio experimental y caracterizacion de las
comunidades relevadas

Se seleccionaron tres de las cuatro comunidades
vegetales citadas por Karlin ef al. (2013a) asociadas
a suelos azonales: “quebrachal”, “latal” y “jarillal”.
A estas comunidades se sumo la comunidad “breal”,
asociada a suelos intrazonales, producto de la intensa
transformacion antropica. En cada comunidad,
definida como un tratamiento diferente, se realizaron
censos floristicos a través del método fitosociologico
(Braun-Blanquet, 1979) en época estival (marzo
2023) sobre un area de aproximadamente 200 m?
permitiendo caracterizar su vegetacion (Tabla 1).
Estas se ordenan por grado creciente de intensidad
de disturbio:

Comunidad de 4. quebracho-blanco o
“quebrachal”: estado maduro que no ha tenido
disturbios antrépicos importantes, aunque
ocasionalmente pueden sufrir disturbios naturales,
especialmente caida de individuos sobremaduros
frente a la ocurrencia de temporales, generando el
efecto “gap” que permite el crecimiento de renuevos
que potencialmente pueden cubrir el espacio liberado
(Bertuzzi et al.,2022). Esta comunidad es considerada
como el estado de equilibrio dindmico (Zeballos e?
al., 2023). Posee ejemplares de quebrachos de gran
tamario y edad, con co-dominancia de otras especies
arbustivas (Fig. 2A). Dicha comunidad esta asociada
a la clase “arboreo denso” (Fig. 1).

Comunidad de M. carinatus o “latal”: estado
resultante de la extraccion de madera y lefia antes
de la declaracion de la Reserva. Posee especies
arbustivas co-dominantes y un tapiz herbaceo
dominado por gramineas y liquenes (Fig. 2B).
Asociada a la clase “matorral mixto” (Fig. 1).

Comunidad de L. divaricata o “jarillal”: estado
muy degradado por efecto del sobrepastoreo, tala rasa
previa a la declaracion como Reserva, e incendios,
con eliminacion de especies arboreas. Posee un
estrato herbaceo dominado por gramineas (Fig. 2C).
Asociada a la clase “matorral mixto” (Fig. 1).
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Comunidades de P. praecox o “breal”: estado
resultante de su historia agricola (chacras de
cultivo, previo a la declaraciéon como Reserva),
posteriormente colonizadas por brea. Presentan
una gran proporcion de superficie descubierta,
donde se han acumulado particulas de limo que
han generado una capa superficial impermeable de
suelo, producto de la accion antropica. (Fig. 2D).
Asociada a la clase “suelo desnudo + matorral con
suelo desnudo” (Fig. 1).

En la Tabla 1 se presentan las especies relevadas,
las cuales fueron categorizadas por forma de vida y por
grado de deciduidad (perennifolia: especies con menos
del 50 % de las ramas sin hojas a lo largo del afio;
decidua: especies que pierden el 100 % de sus hojas
por al menos un mes al aflo; semi-decidua: especies
que muestran ramas sin hojas en mas del 50 % por al
menos un mes al afio; de Camargo et al., 2018).

En cada comunidad se seleccionaron tres
plantas nodrizas dominantes (unidad de muestreo)

Fig. 2. Detalle de las comunidades vegetales relevadas. A: Quebrachal. B: Latal. C: Jarillal. D: Breal.

337



Bol. Soc. Argent. Bot. 60 (4) 2025

separadas entre si a una distancia superior al
contacto de sus copas y a no mas de 30 m, dentro
de los 200 m? en los que se realizaron los censos
floristicos. En dichos ejemplares se midieron todas
las variables biofisicas, considerando para cada
planta cuatro puntos de muestreo coincidentes
con los puntos cardinales, a 10 cm de distancia
respecto al fuste o corona de la especie nodriza y
a una distancia entre muestras tomadas en cada
punto cardinal de entre 40 y 70 cm, dependiendo
del diametro del fuste o corona de la planta nodriza.
Esta disposicion cardinal, y su posterior analisis
estadistico, se plante6 en el disefio considerando
que podrian encontrarse algunas diferencias en
la intensidad luminica por efecto en el angulo
de incidencia, alterando en forma indirecta otras
variables micro-ambientales, o bien en el efecto
del viento sobre la deposicion de mantillo en el
suelo. Puesto que no se observaron diferencias
estadisticamente significativas entre los puntos
cardinales en ninguna de las variables, los valores
de las variables analizadas fueron analizadas como
réplicas anidadas, en relacion a cada arbol tomado
como repeticion en cada comunidad (Schmid e?
al., 2017). En cada punto de muestreo (orientacion
cardinal) se tomo un Uinico valor para cada variable.

Determinacion de la capacidad de infiltracion

Las mediciones de capacidad de infiltracion
(CD) se efectuaron en marzo de 2023. El método
utilizado fue el de anillo simple (Godagnone ef al.,
2012). Se utiliz6 un cilindro de acero de 0,105 m de
radio, 0,12 m de alto y 0,0032 m de espesor clavado
hasta una profundidad de 0,06 m. Se aplicaron
cargas hidraulicas de 15 mm, cronometrando el
tiempo que tardaba en infiltrar completamente el
agua y, realizando inmediatamente después una
nueva recarga. El procedimiento se repitidé hasta
alcanzar la infiltracion basica (IB) del suelo.

A fin de corregir el movimiento lateral, se
consideraron los volumenes de dos paraboloides:
uno interno de radio 7, (igual al radio del cilindro) y
otro externo de radio r, (igual a 7, mas el movimiento
lateral del agua). La diferencia de ambos volimenes
(AV=(3m7,2) h- (372) h) representa el volumen
de agua que se perdié por movimiento lateral. La
relacion entre este volumen (AV) y el volumen del
paraboloide interno representa una fraccion que
se utilizé para corregir los valores de infiltracion.
Puesto que ambos paraboloides tienen la misma
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profundidad (%), ambos valores se anulan. Esto da
como resultado un factor de correccion entre uno
y cero (cm® c¢cm?), siendo cero cuando no existe
movimiento lateral de agua (Karlin et al., 2021b).
Los valores de IB se calcularon como el valor
promedio de los datos en el sector asintético de la
curva de CI, seleccionando aquellos que en conjunto
no superaran el 20 % de la desviacion estandar (DE).

Determinacion de la temperatura del suelo

Se registraron valores de temperatura de suelo
durante las estaciones de verano (TSver; 17 de
marzo de 2023) e invierno (TSinv; 10 de agosto
de 2023). Esta fue determinada con un termémetro
de suelo (TFA 19.1006, Alemania) clavado a una
profundidad de 0,05 m.

Determinacion de las variables micro-climaticas

Se registraron valores de temperatura del aire
(TA), humedad del aire (HA) e intensidad luminica
(IL) durante las mismas fechas que para TS. La
TA y HA fueron medidos al nivel del suelo con un
termo-higrometro digital (UNI-T UT333S, China).
La IL fue registrada también a nivel del suelo con
un luxometro digital (UNI-T UT383, Hong Kong).
Durante los momentos de las determinaciones el
cielo estaba completamente despejado.

Determinacion de peso seco de mantillo (PSM)

En agosto de 2023, sobre un cuadrado de 0,5 x
0,5 m se recogid el mantillo y madera muerta de
diametro menor a 2 cm, para luego ser remitida a
gabinete (Karlin et al., 2021c¢). Las muestras fueron
secadas en estufa durante dos dias a 60 °C a fin
de luego pesarlas como materia seca. Los valores
fueron expresados en gramos (g) y extrapolados a
una superficie de 1 m2,

Andalisis matematico y estadistico

Con los datos de CI se construyeron funciones
exponenciales a partir de la combinacion de
los datos obtenidos para cada planta nodriza y
orientacion cardinal, discriminado por cada una de
las comunidades vegetales.

Los datos de TS, TA, HA e IL fueron
normalizados aplicando regresiones lineales. Para
esto se us6 como variable independiente el tiempo
de muestreo registrado. Las determinaciones se
realizaron entre las 9 y las 12 h, tanto para invierno
como verano. La normalizacion de los datos fue
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el resultado de la resta de cada dato respecto
a los puntos de referencia sobre cada funcion
lineal resultante en cada momento de muestreo
(invierno y verano) y para cada variable analizada,
obteniendo de esta forma valores positivos y
negativos respecto a los valores de las regresiones
(Karlin et al., 2021b).

De acuerdo a los resultados obtenidos en pruebas
de normalidad (Q-Qplot), se aplicaron analisis de
varianza (ANOVA) y modelos lineales generales
y mixtos (LMM; prueba LSD Fisher; estimacion
REML) en las variables TS, TA, HA e IL (> 0,95).
Las variables IB y PSM no mostraron distribuciones
normales (7 < 0,95), por lo que se aplicaron analisis
de varianza no paramétricos (Kruskal-Wallis) y
modelos lineales generalizados mixtos (GLMM;
distribucion Gamma Log; prueba LSD Fisher). Los
analisis de varianza se aplicaron para determinar
diferencias estadisticamente significativas segin
orientacion cardinal de las muestras.

Para representar graficamente las diferencias
entre comunidades, se confeccionaron box-
plots a partir de las predicciones ajustadas de
los LMM y GLMM, segtn la distribucion de la
variable respuesta. En ambos tipos de modelo,
las comunidades se consideraron como efecto
fijo, mientras que los arboles y las orientaciones
cardinales anidadas (~1|Orientacion.cardinal
Dentro arbol) se modelaron como efectos
aleatorios, respetando la estructura jerarquica del
disefo. Las predicciones utilizadas para los box-
plots corresponden a estimaciones marginales de
los efectos fijos, controlando por la variabilidad
introducida por los efectos aleatorios. Esta
estrategia permiti6 visualizar diferencias entre
comunidades en funcion de tendencias ajustadas
por modelo, incorporando el efecto de shrinkage
en los niveles jerarquicos inferiores. Dado que
el disefio fue balanceado, las estimaciones no se
vieron afectadas por sesgos de representacion, lo
que refuerza la robustez inferencial y la claridad
interpretativa de las visualizaciones (Bates et al.,
2015; Kuznetsova et al., 2017; Liidecke, 2018).

A fin de evaluar la proporcionalidad entre
variables, a partir de LMM (en variables
dependientes con distribucion normal) y GLMM
(en variables dependientes con distribuciéon no
normal) se obtuvieron coeficientes de correlacion
aproximados (r de efecto) aplicando los valores
de t y los grados de libertad (g/; considerando el

tratamiento orientacion cardinal anidado) a partir
de la ecuacion de Rosenthal & Rosnow (2008):
t
~ Ji2rar

Estos coeficientes fueron sintetizados en redes de
correlaciones.

A fin de valorar los factores energia, agua
y nutrientes, se construyeron graficos radiales,
discriminados por estacion. Para esto, los valores
de las variables analizadas fueron ponderados en
una escala entre cero y uno considerando la relacion
entre los valores de cada muestra con el valor
maximo para cada variable. Las relaciones entre los
valores originales y los valores ponderados para las
variables (Var) IB, HA, ILinv, TSinv, TAinv y PSM
fueron directas (Var, / Var, ; “mayor es mejor”),
mientras que las relaciones para ILver, TSver y
TAver fueron inversas (1 - [Var, / Var,  1]; “menor
es mejor”). Estas valoraciones han sido justificadas
en la discusion mediante citas bibliograficas que
valoran los servicios ecosistémicos en base a
relaciones ecologicas a partir de datos cuantitativos.
Estas valoraciones han sido ampliamente utilizadas
enestudios de dinamica de servicios de regulacion en
paisajes degradados, calidad de suelo y sucesiones
vegetales (Andrews et al., 2004; Bandyopadhyay
& Maiti, 2019; Séré et al., 2024), facilitando la
comparacion objetiva entre estados sucesionales.

Todos los analisis estadisticos fueron efectuados
con el software estadistico InfoStat (Di Rienzo et
al., 2020) y R 4.5.1 (R Core Team, 2025).

13

REsuLTADOS

La orientacion cardinal de los puntos de muestreo
no mostrd diferencias estadisticamente significativas
en ninguna de las variables analizadas (o = 0,1; IB:
P =0,9243; TSinv: P = 0,8925; TSver: P = 0,9271;
TAinv: P = 0,7273; TAver: P = 0,9719; HAinv: P =
0,7030; HAver: P=10,7808; ILinv: P =0,7034; ILver:
P =0,4452; PSM: P =0,9904).

En la Fig. 3 se observan las curvas de CI (A) e
IB (B) de los suelos de cada comunidad. Las curvas
muestran, en todos los tratamientos, tendencias
exponenciales negativas de la capacidad de infiltracion
en el tiempo, alcanzando un nivel de infiltracion
constante definido como infiltracion basica (IB) al
momento en que el suelo se satura. Cada punto en
la Fig. 3A representa el tiempo transcurrido desde la
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Fig. 3. A: Curvas de Capacidad de Infiltracion (Cl) con linea de tendencia para cada comunidad. B:
Distribucion de la Infiltracién Basica IB por comunidad (efecto fijo), ajustada mediante un GLMM con
distribucion Gamma y enlace log. Orientacion cardinal anidada en cada arbol como estructura de efectos
aleatorios. Puntos negros indican las medias marginales ajustadas del modelo en escala original. Letras
diferentes indican diferencias estadisticas significativas entre comunidades (a = 0,05; LSD Fisher).

aplicacion de una lamina de 15 mm en cada muestreo
hasta que se insumi6é completamente, momento en el
cual se volvid a incorporar una nueva lamina de igual
magnitud. Para establecer diferencias entre las CI,
se tomo6 como variable proxy a la IB a fin de poder
realizar analisis estadisticos. Las IB del jarillal (175,9
+ 27,6 mm h') y latal (152,4 + 24,8 mm h™') superaron
significativamente los del quebrachal (83,5 + 13,1 mm
h"). Las IB en el breal fueron las mas reducidas (10,6
+ 1,67 mm h') (P <0,0001).

En la Fig. 4 se muestran los resultados del PSM por
comunidad vegetal. Los valores para el quebrachal
(2625,3 + 867,4 g m?), latal (1150,0 + 379,35 g m™?),
jarillal (269,7 + 91,0 g m?) y breal (14,3 + 4,85 g m?)
fueron todos estadisticamente diferentes entre si (P <
0,0001).

Las TS se muestran en la Fig. 5A. En invierno el
breal (intercept; P = 0,0836) difirio significativamente
de quebrachal (P = 0,0001), latal (P = 0,0091) y
jarillal (P = 0,0366), considerando la variabilidad
estructural entre arboles, con las orientaciones
cardinales anidadas en ellos. Asimismo, el quebrachal
difirié significativamente del jarillal. El efecto fijo
(comunidad; R?)) explico el 25 % de la variabilidad,
mientras que el modelo completo (efecto fijo +
aleatorios; R?) explico el 49 %. En verano se
observaron diferencias significativas entre todas las
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comunidades, creciendo los valores en relacion a la
intensidad de disturbio (P < 0,0001). El efecto fijo
explico el 94 % de la variabilidad.

Fig. 4. Distribucion del Peso Seco de Mantillo (PSM)
por comunidad (efecto fijo), ajustada mediante
un GLMM con distribucion Gamma y enlace
log. Orientacion cardinal anidada en cada arbol
como estructura de efectos aleatorios. Puntos
negros indican las medias marginales ajustadas del
modelo en escala original. Letras diferentes indican
diferencias significativas entre comunidades (a =
0,05, LSD Fisher).
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Fig. 5. A: Distribucion de la temperatura del suelo (TA), B: temperatura del aire (TA), C: humedad del aire
(HA) y D: intensidad de luz (IL) normalizados, para invierno (azul) y verano (rojo) por comunidad (efecto fijo),
ajustada mediante LMMs, estimacion REML. Orientacién cardinal anidada en cada arbol como estructura
de efectos aleatorios. Puntos negros indican las medias marginales ajustadas del modelo. Letras diferentes
indican diferencias significativas entre comunidades (a = 0,05, LSD Fisher; mayusculas para invierno,

minusculas para verano).

Las TA (Fig. 5B) bajo dosel siguieron tendencias
parecidas a las de TS, especialmente en verano
(P < 0,0001) donde el efecto fijo explico el 86 %
de la variabilidad. En invierno el quebrachal se
diferencio significativamente del resto (P = 0,0137)
mientras que el jarillal (P = 0,0410) se diferencio
del breal; el efecto fijo explico el 30 % mientras que
el modelo completo explico el 45 %.

Los quebrachales mostraron una mayor
conservacion de HA bajo dosel (Fig. 5C), siendo
este fenomeno mas marcado en verano (P < 0,0001;
R? = 0,81; R?,= 0,83). En invierno, quebrachales
y latales se distinguieron significativamente de
jarillales y breales (P < 0,0001; R? = 0,66; R*, =
0,80).

La IL (Fig. 5D) siguio tendencias similares a las
de TS y TA, aunque con una mayor variabilidad.
En invierno el efecto de dosel en el quebrachal
fue mas importante que en el resto de las

comunidades vegetales (P = 0,0002; R*/ = 0,30;
R? = 0,48), mientras que en verano el quebrachal
y el latal mostraron comportamientos diferentes
y significativos respecto al jarillal y al breal (P <
0,0001 y P =0,0010, respectivamente; R? = 0,39;
R? =0,41).

La Fig. 6 muestra las redes de correlacion
entre las variables analizadas. El quebrachal (A)
presentd 12 correlaciones significativas (P < 0,1),
latal (B) seis, jarillal (C) 11 y breal (D) ocho. Las
correlaciones mas frecuentes correspondieron a
las relaciones micro-climaticas entre TS, TA, HA
e IL. El efecto de la radiacion fue particularmente
significativo sobre TSver (P < 0,05) en estados de
vegetacion mas degradados.

Interpretando la variable IL como proxy de la
densidad de dosel, reguladora de la energia incidente,
se han encontrado correlaciones significativas
sobre algunas variables representativas de los
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Fig. 6. Redes de asociacion entre variables biofisicas para cada estado sucesional (A: Quebrachal; B:
Latal; C: Jarillal; D: Breal), construidas a partir de coeficientes de correlacion efecto-tamafio (r de efecto)
derivados de modelos lineales mixtos (LMM) y generalizados (GLMM), segun estructura jerarquica de datos
(orientacion cardinal anidada en arbol nodriza). En cuadros de lineas cortadas, época estival; en cuadros
de lineas continuas, época invernal. Conectores de linea continua, correlaciones directas; conectores
punteados, correlaciones inversas; el grosor de los conectores se relaciona con el grado de significancia.
*: significancia al 0,05 < P < 0,1; **: 0,01 < P < 0,05; **: P < 0,01. Abreviaturas= HA: Humedad del aire; IB:
Infiltracion basica; IL: Intensidad de luz; inv: invierno; PSM: Peso seco de mantillo; TA: Temperatura del aire;
TS: Temperatura de suelo; ver: verano.
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factores agua o nutrientes en todos los estados de
vegetacion, con excepcion de los breales. En los
quebrachales, IL se correlaciond inversamente
con HA (P = 0,0195) y directamente con TS (P =
0,0844) en invierno, mientras que se correlacion6
inversamente con HA (P = 0,0999) y directamente
con IB (P = 0,0367) en verano. En los latales, IL
se correlacioné con TS (P = 0,0638) en invierno
y con PSM (P = 0,0128) en verano, ambos de
forma directa. En los jarillales, IL se correlaciono
inversamente con HA (P = 0,0035) y directamente
con IB (P = 0,0693) en invierno, mientras que se
correlacion6 directamente con TA (P = 0,0448) y
TS (P = 0,0025) en verano. En los breales, IL solo
se correlaciond directamente con TS (P = 0,0087)
en verano. La regresion lineal obtenida de un
LMM entre [Lver (variable independiente, efecto
fijo) y PSM (variable dependiente), analizando
en conjunto todos los casos, fue inversa (PSM =
928,63 — 0,02 * ILver; P < 0,0027; DE éarbol =
62,01; DE orientacién cardinal dentro de arbol =
0,22).

Se pudo apreciar una relacion directa entre
TAver o TAinv y PSM en el jarillal (P = 0,0899
y P =0,0969), e indirecta entre TAinv y PSM en
quebrachal y breal (P = 0,0007 y P =0,0495). TSy
PSM se correlacionaron inversamente (P = 0,0607)
en quebrachales en invierno y breales (P < 0,0001)
en verano, y directamente en jarillales (P = 0,0942)
en verano. Hubo una correlacion directa entre

HAinv y PSM en quebrachales (P = 0,0832). La
regresion lineal obtenida a partir de un LMM entre
TAver (variable independiente, efecto fijo) y PSM
(variable dependiente), analizando en conjunto
todos los estados, fue inversa (PSM = 1027,18 —
213,05 * TAver; P <0,0001; DE arbol =387,58; DE
orientacion cardinal dentro de arbol = 0,04).

Respecto a IB, las correlaciones con otras
variables fueron mas débiles. Se destaca su
correlacion directa con PSM (P = 0,0017) e inversa
con TAver (P = 0,0630) en breales. Se encontrd
también una correlacion directa con TSinv (P =
0,0207) en latales y con HAinv (P = 0,0600) en
quebrachales.

En la Fig. 7 pueden observarse diferencias
en las variables ponderadas entre comunidades
vegetales, por estacion. Los valores surgieron
suponiendo que es deseable, desde el punto de
vista de la maximizacion de la productividad
de los ecosistemas, que las variables 1B, TSinv,
TAinv, [Linv, HA, y PSM sean elevadas; y que las
variables TSver, TAver ¢ ILver, sean bajas.

El quebrachal sobresale en el aporte de mantillo
(proxy del aporte de carbono y nutrientes del suelo;
Karlin et al., 2021c) y en la conservacion de HA
bajo dosel en ambas estaciones. Por otro lado, IB se
expreso mejor en el jarillal.

Suponiendo que en invierno (Fig. 7A) es
deseable contar con mayores temperaturas y mayor
IL, el quebrachal es el que presenta valores mas

Fig. 7. Grafico radial para las variables ponderadas analizadas, para cada comunidad vegetal analizada.
A: Invierno. B: Verano. Abreviaturas= HA: Humedad del aire; IB: Infiltracion basica; IL: Intensidad de
luz; inv: invierno; PSM: Peso seco de mantillo; TA: Temperatura del aire; TS: Temperatura de suelo; ver:

verano.
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bajos por efecto del sombreo. En contrapartida, el
breal, de follaje deciduo y suelo desnudo, mostrd
mayores TS e IL. El jarillal promovié mayores
TAinv. En verano (Fig. 7B), suponiendo que el
efecto de morigeracion de la energia incidente es
deseable, dicho efecto fue mayor en el quebrachal,
disminuyendo a través de la sucesion regresiva.

DiscusioN

La falta de significancia entre orientaciones
cardinales para las variables analizadas puede deberse
a que la vegetacion circundante a los puntos de
muestreo amortigua los efectos de borde ya que la
vegetacion se estructura como un continuo, quiza
con excepcion del breal donde la vegetacion es
menos densa. Sin embargo, en esta tltima tampoco se
encontraron diferencias significativas entre distintas
orientaciones en ninguna de las variables analizadas.
Esto contrasta con situaciones de islas de fertilidad
donde suelen encontrarse diferencias en distintos
factores biofisicos de acuerdo a distintas orientaciones
cardinales (Rossi & Villagra, 2003).

Los valores de CI muestran valores esperados
para el breal debido a la estructura laminar del suelo,
reduciendo la conductividad hidraulica (Karlin ef
al., 2013b). Valores similares fueron observados por
Calella & Corzo (2006) para barreales del Chaco
Arido occidental (IB = 8,8 mm h'; en Haplargides
tipicos). En contrapartida, sorprende encontrar valores
de infiltracion superiores en jarillales y latales respecto
a los quebrachales, lo que indica que CI no depende
directamente de los aportes de mantillo que pudieran
mejorar los contenidos de carbono de suelo a nivel
superficial y, consecuentemente, de la macroporosidad
del suelo. Valores similares fueron encontrados por
Calellay Corzo (2006) en jarillales sobre Torriortentes
tipicos del Chaco Arido occidental (IB = 148,9
mm h'). Respuestas similares fueron encontradas
por Karlin et al. (2021b) en islas de fertilidad de L.
divaricata, con historia de pastoreo. Elevados valores
de infiltracion en pedestales de L. divaricata se
atribuyen a la formacion de cavidades y macroporos
promovidos por la fauna local. Leite et al. (2020)
ademas atribuyen a los pedestales mayores tasas de
infiltracion debido a texturas mas gruesas, menor
erosion y menor compactacion respecto al area fuera
de la influencia del dosel. Es posible también que las
diferencias entre los quebrachales y jarillales se deban
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a la menor dominancia de gramineas bajo dosel en el
primero respecto al segundo (véase Tabla 1).

Los valores de PSM decrecen segiin la intensidad
de disturbio. Torres & Abril (1996) y Conti et al.
(2016) obtuvieron valores de mantillo de alrededor
de 1500 g m? en quebrachales cercanos al area de
estudio, valor que se aproxima a los valores promedio
encontrados en este estudio. Los ultimos autores
mencionan valores cercanos a 500 g m? en arbustales
cerrados, posiblemente analogos a los latales o
jarillales densos relevados en este estudio (con valores
entre 1154 y 274 g m?, en promedio).

TS, TA, HA ¢ IL responden a cambios estructurales
(densidad del dosel, altura y arquitectura de las plantas
nodrizas) a lo largo de los gradientes sucesionales
definidos por Karlin et al. (2013a). Estados
sucesionales con mayor intensidad de disturbio
amortiguan menos la radiacién, aumentando TS
y TA, disminuyendo HA. Ambientes con menor
densidad de plantas y con especies nodrizas deciduas
(e.g., breales) poseen menor capacidad de regulacion
de temperatura y humedad bajo dosel, asimismo
que permiten una mayor IL bajo copa (Moro et al.,
1997). Mayores coberturas arboreas suelen reducir
el crecimiento de vegetacion bajo dosel por bajos
indices de luminosidad, aunque menor TS y TA, y
mayor HA contribuirian a mejorar la calidad forrajera
de gramineas (Diaz, 2003). Estos efectos estan
condicionados por otros factores bidticos como por
ejemplo la compactacion del suelo (ver breales en Fig.
2D), disponibilidad de nutrientes o alelopatia (Diaz,
2003; Karlin et al., 2021b; Louw et al., 2021).

¢;Como se relacionan las variables entre si segun la
influencia del dosel?

Las redes de correlacion mas densas se encontraron
en el quebrachal y jarillal. En el primer caso, el
volumen de copa es responsable de reducir la energia
incidente en el sotobosque disminuyendo TS y TA,
y aumentando la HA (Moro et al., 1997). Copas
abiertas o bajas de jarillales o breales poseen menor
capacidad de regulacion de TS, influenciada por la
radiacion incidente. Los jarillales podrian fomentar la
graminizacion con especies C4 (Feltrin ef al., 2016),
mientras que en los breales, el suelo encostrado podria
favorecer los procesos de arbustizacion (Geissler et
al., 2019).

La relacion inversa generalizada entre PSM
y TAver podria deberse a la ley de Van't Hoff;
incrementos en las temperaturas podrian aumentar la
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velocidad de las reacciones quimicas responsables de
la descomposicion del mantillo (Sierra et al., 2011). Es
esperable que los contenidos de mantillo acumulados
en el suelo se deban principalmente al volumen y
deciduidad del dosel. En este sentido, considerando
la variable ILver como proxy de estas propiedades
(menores valores de ILver implicarian mayor densidad
y volumen de canopia), se encontrdé una relacion
altamente significativa e inversa entre dicho proxy y
la produccion de mantillo. Wang et al. (2022) sugieren
que la incidencia de radiacion UV-B podria tener un
efecto importante en la fotodegradacion del mantillo
en superficie, lo que podria contribuir a reducir los
volumenes de mantillo en breales o jarillales.

La relacion directa entre PSM y TA en jarillales
podria deberse a un efecto sitio especifico. Altas TA en
jarillales podrian promover una mayor productividad
de biomasa de vegetacion herbacea (especialmente
de especies C4) (McKinney et al., 2023) que
potencialmente podrian aportar mayores contenidos
de mantillo.

Si bien IB posee poca influencia de otros factores,
se destaca su relacion directa con PSM en los breales;
el reducido aporte de mantillo impide mejorar la
esponjosidad del suelo y, consecuentemente, la CI
(Magliano et al., 2017). La reducida conductividad
hidraulica se debe a la estructura laminar del suelo,
producto de la ausencia de vegetacion herbacea,
fomentando procesos de depositacion de particulas
finas, como ocurre en barreales del Chaco Arido
occidental (Sayago, 1981). La falta de gramineas no
permite mejorar la porosidad del suelo por efecto de
sus raices.

La CI esta directamente relacionada con la
capacidad de almacenar agua en el suelo. El agua
edafica podria actuar como amortiguador térmico y
esto podria explicar las relaciones directas de IB con
TSinv en latales (Morecroft ef al., 1998). Sin embargo,
no se ha medido la humedad del suelo en este estudio,
por lo que podria plantearse en futuros relevamientos.

¢Como valorar la capacidad de regulacion de
servicios ecosistémicos a traves de diferentes estados
sucesionales?

A través de la Fig. 7, es posible aventurar
valoraciones de los servicios ecosistémicos para cada
estado sucesional. Es sabido que elevados valores de
CI (y su proxy IB) reducen los riesgos de escorrentia
e inundacion, permitiendo mejor captacion de agua
en el perfil de suelo incrementando la productividad

y la diversidad biologica (Eldridge ef al., 2015). Los
jarillales y latales cumplirian un rol muy importante
en este sentido; sin embargo, elevados valores de CI
se muestran localizados en los pedestales asociados
a las plantas nodrizas, reduciéndose dicha capacidad
fuera de copa (Karlin et al., 2021b), por lo que deberia
evaluarse su efecto integrando ambos espacios. Es
posible que en la medida que la vegetacion sea mas
densa y haya menor efecto de pisoteo por parte de los
animales domésticos, el servicio ofrecido por estos
estados sucesionales sea mas efectivo. Esta cualidad
podria favorecer y acelerar procesos de rehabilitacion
ambiental en ambientes degradados, pero es necesario
evaluar otros indicadores en su conjunto, ya que
la rehabilitacion, especialmente en zonas aridas y
semiaridas, es una actividad sitio-especifico que esta
condicionada por multiples dimensiones (Costantini
etal.,2016).

Mayores HA bajo dosel reducen la evaporacion
del suelo, morigeran el impacto de las temperaturas,
favoreciendo la elongacion del follaje, mayor
acumulacion de carbono, mayor calidad forrajera
y palatabilidad de especies herbaceas (Leuschner,
2002), especialmente umbrofilas.

La IL ejerce diferentes efectos bajo el dosel.
Especies C4 poseen mecanismos capaces de reducir
la fotorrespiracion en comparacion con especies C3.
Elevadas IL pueden ser favorables para las primeras
en términos de productividad y fijacion de carbono
(Ehleringer, 2005). Asimismo, mayores IL contribuyen
a incrementar la TS y TA. Los quebrachales densos
serian poco aptos para fomentar el crecimiento de
especies herbaceas gramineas, por lo que su potencial
como sistemas silvopastoriles dependera de umbrales
criticos de luminosidad bajo copa.

Elevadas TS y TA en verano pueden condicionar
el crecimiento de especies bajo dosel (Bennett et
al., 2021), acelerando la evapotranspiracion y la
mineralizacion de la materia organica, pero en invierno
pueden reducir los efectos de las heladas y favorecer
el rebrote y germinacion de especies vegetales
dependiendo de la especie bajo copa o tipo de semilla
(Kos & Poschlod, 2007).

La acumulacion de mantillo bajo el dosel en zonas
aridas y semidridas esta intimamente relacionada con
los contenidos de carbono en el suelo (Karlin et al.,
2021c¢), responsables de mejorar la fertilidad fisica y
quimica del suelo. Los aportes de mantillo dependen
principalmente del tipo de dosel, es decir, volumen y
deciduidad. En relacion a las sucesiones regresivas,
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Bonino (2006) encontr6 que el carbono del suelo se
reduce, asociado a los aportes de mantillo por parte
de la vegetacion dominante, acelerado por el consumo
de la hojarasca por parte del ganado doméstico.
Este efecto podria retrasar potenciales procesos de
rehabilitacion a lo largo de sucesiones secundarias en
el Chaco Arido.

Los resultados muestran de forma integrada la
contribucion relativa de los factores energia, agua y
nutrientes para cada uno de los estados sucesionales
y estaciones del aflo, revelando patrones funcionales
que no surgen de manera aislada en los analisis
univariados. Se observa que la capacidad de regulacion
de las especies nodrizas se magnifica en los estados
con mayor volumen de dosel durante el verano,
mientras que en invierno los efectos de la energia en el
sotobosque tienden a invertirse.

Las variables representadas no operan de forma
independiente, sino que ejercen influencia simultanea
sobre multiples procesos. Por ejemplo, la intensidad
luminica (IL), como proxy del volumen y densidad
de canopia, no solo incide en la dinamica térmica,
sino que también se asocia a variables como la
capacidad de infiltracion (IB) o la acumulacion de
mantillo (PSM). Nuestro andlisis permite sintetizar
la relevancia funcional del dosel en relacion con las
particularidades de estos sistemas y su comparacion
con otros ecosistemas.

CONCLUSIONES

En general, los postulados definidos en la
hipotesis se han cumplido, con excepcion de
las respuestas obtenidas para CI, para la cual se
observaron mayores valores en estados sucesionales
intermedios (latales y jarillales), posiblemente por
efecto de la fauna local o la mayor presencia de
gramineas bajo el dosel. Estos dos aspectos podrian
ser estudiados en detalle en el futuro. Si bien los
factores micro-climaticos (temperatura, humedad
y luz incidente) siguieron las tendencias planteadas
en la hipotesis, estas se magnificaron durante la
estacion estival. Por otro lado, se rechazan los
postulados de la sub-hipotesis al no encontrar
diferencias entre valores asociados a diferentes
orientaciones cardinales.

En resumen, estados menos disturbados
mantienen la capacidad de regulacion de variables
biofisicas que pueden garantizar la provision de
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servicios ecosistémicos de regulacion y soporte
asociados a la fertilidad, la regulacion hidrica y
energética, aunque esto depende del tipo de servicio
esperado y de la estacion. La cobertura de copa
generada por la vegetacion dominante bajo estudio,
arborea o arbustiva, fue en gran medida responsable
de regular los factores energia (asociada a TS,
TA e IL), agua (CI, IB y HA) y nutrientes (PSM),
dependiendo de su volumen y deciduidad.

Algunas caracteristicas biofisicas como CI en
jarillales o latales podrian ser aprovechadas con el
fin de aplicar técnicas de rehabilitacion ambiental,
fomentando la instalacion de especies herbaceas
que reduzcan la erosion del suelo o aceleren
procesos de sucesion secundaria. En otros casos,
la incidencia luminica en breales, por ejemplo,
podria ser aprovechada para favorecer practicas
de remediacion tales como resiembra de especies
gramineas o arboreas, aunque considerando otros
factores como TS, TA, HA y CI, este ultimo
asociado a la costra superficial impermeable, cuyo
manejo debe ser considerado en funcion a otros
factores biofisicos no evaluados en este trabajo.
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