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ResuMEN. En zonas éridas, la sequia es la principal fuerza selectiva que acttia sobre las poblaciones
vegetales. Sin embargo, las plantas de zonas aridas, aun las de sitios con corta historia evolutiva de
pastoreo, serian tolerantes al pastoreo porque los caracteres que les proveen tolerancia a la sequia
también les proveen tolerancia a la herbivoria. La historia evolutiva de pastoreo de las estepas del
centro y noroeste de la Patagonia ha sido considerada corta y sus arbustos dominantes, muchas
veces espinosos, han sido considerados adaptados a tolerar la sequia. En este trabajo presentamos
evidencias experimentales que cuestionan ese modelo conceptual. (1) Los tres arbustos mas
conspicuos de la comunidad dominante en el sudoeste de Chubut (Mulinum spinosum, Adesmia
volckmanni'y Senecio filaginoides) no estan sometidos a condiciones de estrés hidrico severas porque
exploran estratos edaficos con potenciales agua relativamente altos durante casi todo el afio. Eso se
refleja en sus potenciales agua foliares elevados, en su alta discriminacién isotdpica en contra del
is6topo pesado del carbono (**C) y en su escasa respuesta a las precipitaciones. (2) En cambio, los
tres muestran estrategias de evasion de la herbivoria. M. spinosum y A. volckmanni presentan espinas
muy agresivas, mientras que S. filaginoides posee contenidos elevados de compuestos secundarios
con presunta funcién antiherbivoro. Inclusive, en dos de las tres especies se registraron aumentos de
los niveles de defensas fisicas o quimicas bajo pastoreo. (3) Por tltimo, y dado que por lo general las
estrategias de evasion desarrolladas no alcanzan a impedir el consumo por parte de los herbivoros
en términos absolutos, los arbustos integran la dieta de los ovinos. Los ovinos consumen las hojas
de los que no tienen defensas quimicas y las flores de todos ellos. Estas evidencias sugieren que
la presion de pastoreo ejercida por los herbivoros nativos habria sido lo suficientemente intensa
y duradera como para provocar procesos de seleccién natural que condujeron al predominio de
genotipos de arbustos resistentes a la herbivoria.

[Palabras clave: desertificacion, herbivoria, estrés hidrico, lefiosas]

ABsTRACT. Patagonian shrubs: drought or grazing tolerance?: Drought is the main selective force
in arid zones acting on plant populations. Features that confer plants tolerance to drought also
provide tolerance to herbivory. Therefore, even the plants of arid zones with a short grazing history
would be tolerant to herbivory. Evolutionary history of grazing in central and northwest Patagonian
steppes has been considered brief and dominant spiny shrubs have been considered adapted to
tolerate drought. Here, we present experimental evidences that question that conceptual model.
(1) The three most conspicuous shrubs in the dominant community at south-western Chubut
(Mulinum spinosum, Adesmia volckmanni and Senecio filaginoides) are not subjected to severe water
stress conditions because their roots explore deep soil layers with relatively high water potentials
almost all year. That is reflected in high leaf water potential, high isotopic discrimination against
heavy carbon isotope and low response to rainfall. (2) Instead, the three shrubs show evasion
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herbivory strategies. M. spinosum and A. volckmanni have very aggressive thorns, while S. filaginoides
has a high content of carbon-based secondary metabolites. These chemical compounds are believed
to have an anti-herbivory role. Besides that, in two of these three species, levels of physical or
chemical defences were increased under grazing conditions. (3) Finally, as defensive strategies
do not preclude herbivore consumption in absolute terms, shrubs are important components of
sheep diet. Sheeps eat leaves of non-chemically defended species and flowers of all of them. These
evidences suggest that grazing pressure of native herbivores would have been high and persistent
enough to promote natural selection processes that conducted to dominance of grazing resistant

shrub genotypes.

[Keywords: desertification, herbivory, water stress, woody plants]

INTRODUCCION

La aridez y el pastoreo son factores que
modelan las caracteristicas adaptativas de las
plantas durante su evolucién (Coughenour
1985; Milchunas et al. 1988). En ausencia
de pastoreo, a medida que aumenta la
disponibilidad de agua se ven favorecidas las
especies que asignan mds recursos a la parte
aérea y asi aumenta la productividad primaria
neta aérea. Tal estrategia les permite competir
mejor por la luz, que constituye el recurso
limitante en esas condiciones (Tilman 1988).
En el otro extremo del gradiente, la aridez
favorece a los genotipos con mayor asignacion
a los 6rganos subterraneos, responsables de
capturar el agua, que constituye el principal
recurso limitante. El pastoreo, por su parte,
también favorece a los genotipos que asignan
mas recursos a los érganos subterrdneos que a
los aéreos, muchomés expuestosalaherbivoria
(Lauenroth 1998). Como consecuencia, la
sequia y el pastoreo constituyen presiones de
seleccién convergentes, pues ambos factores
producen en las plantas pérdida de tejidos
aéreos (Lauenroth 1998). Debido a eso, las
caracteristicas que representan una ventaja
ante condiciones de aridez resultan también
beneficiosas ante el pastoreo y viceversa
(Coughenour 1985; Milchunas et al. 1988).
En ese marco, las adaptaciones para tolerar la
sequia constituirian exaptaciones para tolerar
la herbivoria (Gould & Vrba 1982). Resultados
experimentales recientes apoyan la idea de
una convergencia de caracteres ante ambas
fuerzas de seleccién: las plantas de sitios
aridos mostraron respuestas mas marcadas a
la defoliacion que las de sitios htimedos; las de
sitios pastoreados mostraron respuestas mas
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marcadas a la sequia que las de sitios poco
pastoreados (Quiroga et al. 2010).

Se ha propuesto que las respuestas de
las plantas al pastoreo dependen de la
combinacién entre la historia de aridez y la
historia de pastoreo que caracteriza a cada sitio
(Milchunas et al. 1988). En zonas semiaridas,
sitios con corta historia evolutiva de pastoreo
serfan mucho mads fragiles que otros con larga
historia de pastoreo (Milchunas et al. 1988). Esa
fragilidad se reflejaria, entre otros aspectos,
en una pérdida de diversidad més marcada
como resultado del pastoreo y en la ausencia
de mecanismos especificos de evasion al
mismo (Milchunas et al. 1988). En sus trabajos
iniciales, Milchunas y otros investigadores
(Milchunas et al. 1988; Milchunas & Lauenroth
1993) presentaron evidencias que sugerian que
la estepa patagénica habria estado sometida
a una corta historia evolutiva de pastoreo, ya
que durante la ultima glaciacién (finalizada
hace 10000 afios) se habrian extinguido
todos los herbivoros que poblaban la region
(Markgraf 1985). Sin embargo, Lauenroth
(1998) propuso que la flora patagoénica habria
estado sujeta a una larga coevolucién con
los guanacos; contrariamente a lo supuesto,
los guanacos habrian llegado a alcanzar
densidades elevadas en los tiltimos 10000 afios.
En efecto, antes de la conquista de América
los guanacos poblaban tres cuartas partes del
territorio argentino, la casi totalidad de Chile,
el sur de Bolivia, el oeste de Paraguay y la
costa peruana (Franklin 1982), y su ntimero
total fue estimado en unos 30 a 50 millones de
individuos (Raedeke 1979). Ya hacia el tiltimo
cuarto del siglo XX, la poblacién mundial de
guanacos se habia reducido mucho. Alrededor
del 95% de esa poblacién (entre 552000 y
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771000 ejemplares) se encontraba en Argentina
(Cajal 1983; Garrido 1985), y 400000 de ellos en
las provincias de Neuquén, Rio Negro, Chubut
y Santa Cruz (Amaya et al. 2001).

La presiéon de seleccién ejercida por los
herbivoros favorece en las poblaciones
vegetales la persistencia de caracteres con
funcién de defensa antiherbivoros. Se
considera defensa a cualquier rasgo que le
confiera a una planta un beneficio frente al
disturbio generado por el pastoreo (Karban
et al. 1997). Estas defensas pueden separarse
en mecanismos de tolerancia y resistencia (o
evasion). El primer grupo de mecanismos
se relaciona con la habilidad de la planta
para reasumir el crecimiento luego de haber
sido defoliada (Strauss & Agrawal 1999),
mientras que el segundo se relaciona con la
habilidad para disuadir el consumo por parte
de los herbivoros o disminuir la preferencia
(Karban et al. 1997). Sin embargo, ninguna
de esas estrategias de defensa posee un
cardcter absoluto ni inmutable. La teoria
de la coevolucién predice que las plantas
y los herbivoros estan involucrados en una
dindmica adaptativa constante (Berembaum &
Zangerl 1998), y muchas veces los herbivoros
son capaces de superar la resistencia
generada por los vegetales (Futuyama 1998;
Thompson 2005). Dado el caracter dindmico
de la interaccién coevolutiva, por lo general
las plantas siguen registrando algin nivel
de dafio producido por los herbivoros, por
mas elevado que sea su nivel de resistencia
(Obeso 1997). Por ejemplo, los herbivoros
pueden consumir preferencialmente aquellos
6rganos menos defendidos de una planta, o
bien evitar consumir las plantas t6xicas hasta
tanto, luego de un proceso de muestreo, sus
sistemas de detoxificacién se adapten a las
toxinas ingeridas (Duncan et al. 1997, 2000).

La magnitud del efecto selectivo del pastoreo
de los guanacos sobre las adaptaciones de las
plantas de la Patagonia es dificil de evaluar en
el marco del modelo de Milchunas et al. (1988),
ya que si el sitio es arido, las plantas estaran
exaptadas a tolerar el pastoreo (Gould & Vrba
1982). Sin embargo, no todas las especies de
un sitio dado estan afectadas de igual manera
por la sequia: de acuerdo a la fenologia y a la
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estructura de los sistemas radicales de cada
una, serd distinta la limitacién por agua que
experimenten (Golluscio 2005). Asi, aquellas
especies abundantes en un sitio 4rido que
estén menos sometidas a sequia serdn las
mejores candidatas para analizar si existe o
no un proceso selectivo guiado por el pastoreo.
Nuestra hipétesis general es que la herbivoria
ha constituido una presién de seleccién
importante en la estepa patagénica. Por lo
tanto, silas especies menos sometidas a sequia
muestran defensas fisicas o quimicas y son,
a su vez, consumidas en alguna medida por
los grandes herbivoros, es probable que eso
sugiera que estan adaptadas a la herbivoria.
Entre estas especies se encontrarian los
arbustos, con sistemas radicales muy
profundos (Golluscio et al. 2005). En este
trabajo se reanalizardn algunas evidencias
experimentales prexistentes, poniendo el foco
en esta oportunidad en la escasa limitacion
hidrica que experimentan los arbustos, la
presencia de defensas antiherbivoros y el
consumo que los herbivoros hacen de ellos. El
trabajo se concentrara de manera especifica en
las estepas arbustivo-graminosas del sudoeste
de Chubut por tratarse de un sistema para
el cual existe informacién sobre esas tres
cuestiones.

Descripcion del sitio

Los trabajos reanalizados se llevaron a
cabo en el campo experimental del INTA
en Rio Mayo, al sudoeste de la Provincia
de Chubut. El area es representativa de las
estepas semidridas del Distrito Occidental
de la Provincia Fitogeografica Patagénica
(Soriano 1956). La comunidad vegetal
predominante es una estepa arbustivo-
graminosa, cuyas especies dominantes son
los arbustos Mulinum spinosum (Cav). Pers,
Adesmia volckmanni Phil. y Senecio filaginoides
DC, y los pastos Stipa speciosa Trin. et Rupr.,
Stipa humilis Cav. y Poa ligularis Nees ap.
Steud. Las precipitaciones anuales promedio
son de 150 mm, 70 % de las cuales cae en
otofio invierno, cuando la temperatura media
mensual es de 2 a 7 °C. Los suelos poseen un
estrato superior arenoso de 45-60 cm, con
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Figura 1. a) Distribucién vertical de las raices de
las tres epecies de arbustos dominantes en las
estepas arbustivo-graminosas del SO de Chubut:
A. volckmanii (Golluscio et al. 2006), M. spinosum
y S. filaginoides (Fernandez & Paruelo 1988), b)
potenciales agua en el sitio de estudio en pleno
verano (14/01/1986), tanto en el suelo (linea
punteada) como en las hojas de M. spinosum (en
representacion de los arbustos) y P. ligularis (en
representacién de los pastos) (Sala et al. 1989).
Figure 1. a) Root vertical distribution of the three
dominant shrub species at SW Chubut shrub-grass
steppes: A. volckmanni (Golluscio et al. 2006), M.
spinosum and S. filaginoides (Fernandez & Paruelo
1988) (Golluscio 2005), b) water potentials in the
study site at middle summer (14/01/1986), in soil
(dotted line) and in M. spinosum (representative of
shrubs) and P. ligularis (representative of grasses)
leaves (Sala et al. 1989).

valores elevados de pedregosidad (Sala et
al. 1989). La combinacién de los patrones
pluviométricos, las caracteristicas edéficas, la
actividad fenolégica muy limitada por el frio
invernal y la concentracién de las raices en los
estratos superiores del suelo da lugar a que el
invierno constituya la estacion de recarga del
perfil, ya que en dicha estacién el suelo alcanza
altos valores de potencial agua en todos los
estratos (Sala et al. 1989). En contraposicién,
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hacia mediados del verano el suelo alcanza sus
minimos valores de potencial agua en todos
los estratos y esos valores minimos son mucho
més bajos en los estratos superiores que en los
inferiores (Sala et al. 1989).

La carga histérica de grandes herbivoros a
la que estuvo sometida la regién antes de la
llegada de los herbivoros exéticos alcanzaba
los 0.3 guanacos/ha (Lauenroth 1998). En la
actualidad, la carga promedio de herbivoros
domésticos en las mesetas patagénicas es de
alrededor de 0.2 ovinos/ha, a la que habria
que sumarle los guanacos presentes.

Escasa limitacion por agua

Los tres arbustos més conspicuos de la
comunidad (M. spinosum, A. volckmanni y S.
filaginoides) exploran estratos edaficos con
potenciales agua relativamente altos durante
casi todo el afio. Las raices de estos arbustos
alcanzan profundidades de hasta casi 2 m
(Soriano & Sala 1983; Fernandez & Paruelo
1988; Sala et al. 1989; Golluscio et al. 2006)
(Figura 1a). Las raices de los pastos, en cambio,
son mucho mas densas y abundantes que las
de los arbustos y se concentran en los primeros
20 cm del perfil (Golluscio 2005). El potencial
agua elevado de los estratos que exploran los
arbustos se refleja en sus altos potenciales agua
foliares, superiores a los de los pastos aun en
la época de méaximo estrés hidrico (Sala et al.
1989) (Figura 1b).

La discriminacién isotépica en contra del
is6topo pesado del carbono (**C) puede brindar
evidencias acerca de la relacion entre la oferta
de C de la atmésfera y la demanda de C por
parte de las plantas. La oferta esta regulada
por la apertura estomética, mientras que la
demanda estd regulada por la actividad de
las enzimas involucradas en la fijacién del C.
Cuando la oferta permite abastecer libremente
a la demanda, la carboxilasa muestra la
maéxima discriminacién en contra del isétopo
pesado del C, mientras que cuando la oferta se
encuentra restringida respecto a la demanda,
las enzimas tienen menos posibilidad de
discriminar contra el isétopo pesado. La alta
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discriminacién isotépica en contra del “*C
registrada en afios secos sugiere que, atn
en esos afios, las plantas de las tres especies
de arbustos mantendrian conductancias
estomaticas elevadas, o bien que la actividad
dela carboxilasa se encontraria muy deprimida
(Golluscio & Oesterheld 2007) (Figura 2). Por
su parte, en afios hiimedos la discriminaciéon
isotépica contra el *C disminuye, lo cual es
contradictorio con la respuesta esperada de
aumento de la conductancia estomatica. Esto
sugiere que probablemente la conductancia
estomatica de los arbustos cambie muy poco
entre afios himedos y secos, confirmando
la hipétesis de que no estdn sometidos a
estrés hidrico severo, pero que, en cambio, la
actividad de la carboxilasa se veria favorecida
en afios htiimedos por la mejora en la provisién
de N edéfico a las plantas (Golluscio &
Oesterheld 2007).
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Figura 2. Discriminacién en contra del is6topo
pesado del carbono (**C) registrada en las tres
epecies de arbustos dominantes en las estepas
arbustivo-graminosas del SO de Chubut: A.
volckmanni (AV), M. spinosum (MS) y S. filaginoides
(SF) en un afio himedo y otro seco (simbolos
vacios y llenos respectivamente) (Golluscio &
Oesterheld 2007). El potencial agua efectivo del
suelo representa las condiciones hidricas promedio
histéricas que experimenta cada especie.

Figure 2. Discrimination against heavy carbon
isotope (**C) registered in the three dominant
shrub species at SW Chubut shrub-grass steppes: A.
volckmanni (AV), M. spinosum (MS) and S. filaginoides
(SF) in a wet (blank symbols) and a dry year (full
symbols) (Golluscio & Oesterheld 2007). Effective
soil water potential represents the historical mean
soil water availability for each species.
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Figura 3. Variacion de: a) potencial agua de las
hojas (MPa), b) conductancia foliar por unidad
de biomasa foliar (mmol.g™.s?), y c) fotosintesis
neta (umol.kg™.s') a medida que transcurren los
dias después de un riego en plantas del arbusto
M. spinosum regadas con un volumen de agua
equivalente a una lluvia grande (cuadrados llenos)
y no regadas (cuadrados vacios) en plena estacion
de crecimiento. Se consignan los valores de F de
Snedecor y su significacia estadistica (ns=P>0.05;
*=0.05>P>0.01; **=P<0.01), obtenidos en los
respectivos andlisis de varianza, para los factores
Agregado de Agua (A), Tiempo transcurrido desde
el agregado de agua (T), y la interaccién entre
ambos (AxT) (Golluscio et al. 2009).

Figure 3. a) Leaves water potential (MPa), b) foliar
conductance by foliar biomass unit (mmol.g*.s’
1), and c) net photosynthesis (umol.kg'.s?) in M.
spinosum plants watered with an amount of water
equivalent to a big rainfall event (full squares) and
non-watered (blank squares) during the middle
of growing season. Snedecor F values and their
statistical significance (ns=P>0.05; *=0.05>P>0.01;
**=P<0.01) obtained at respective ANOVA tests for
the factors Addition of water (A), Time elapsed
since addition (T), end the interaction AxT, are
consigned (Golluscio et al. 2009).
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Figura 4. a) Defensas fisicas, estimadas a partir del
nimero de perforaciones provocadas por el arbusto
sobre una ldmina de polietileno sensible apoyada a
presién contante (Cavagnaro & Golluscio 2008), y
b) Concentracion total de metabolitos secundarios
carbonados (aceites, fenoles y compuestos
hidocarbonados) (Cavagnaro et al. 2003) registradas
en las tres epecies de arbustos dominantes en las
estepas arbustivo-graminosas del SO de Chubut: A.
volckmanni (AV), M. spinosum (MS) y S. filaginoides
(SF), en un érea clausurada al ingreso de herbivoros
domésticos y en un drea vecina sometida a pastoreo.
Letras distintas indican diferencias significativas
(P<0.05).

Figure 4. a) Physical defences, estimated from the
number of shrub thorns perforations made on a
sensitive polyethylene film sheet pressed at constant
pressure (Cavagnaro & Golluscio 2008), and b)
carbon-based secondary metabolites total content
(oils, phenols and hydrocarbons) (Cavagnaro et al.
2003) recorded at the three dominant shrub species
at SW Chubut shrub-grass steppes: A. volckmanni
(AV), M. spinosum (MS) and S. filaginoides (SF) in
a non-grazed area and its neighbour grazed area.
Different letters show significance differences (LSD
test; P<0.05).
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Losarbustos delaestepa patagénicamuestran
escasa respuesta a las precipitaciones. Sélo
en afios secos, el agregado de agua provoca
aumentos del potencial agua de los estratos
edaficos explorados por los arbustos, y
esos aumentos se reflejan en aumentos en
el potencial agua de las hojas (Golluscio et
al. 1998). Sin embargo, esos aumentos del
potencial agua de las hojas no necesariamente
se reflejan en aumentos de la conductancia
foliar y/o de la fotosintesis neta. Esto sugiere
que aun los arbustos no regados poseen
potenciales agua superiores al umbral por
debajo del cual se reduce la conductancia
foliar (Golluscio et al. 2009) (Figura 3).

Defensas antiherbivoros

Las investigaciones llevadas a cabo en cuanto
amecanismos de evasién a la herbivoria en las
especies vegetales de las estepas del sudoeste
de Chubut son menos numerosas que las
realizadas en cuanto a la disponibilidad de
agua edafica. Las tres especies de arbustos
analizadas en este trabajo muestran elevados
niveles de defensas fisicas y quimicas. M.
spinosum y A. volckmanni presentan espinas
muy conspicuas, foliares y caulinares,
respectivamente (Pyykko 1966; Cabrera
1971; Burkart et al. 1984; Constance 1988). En
cambio, S. filaginoides posee un alto contenido
de compuestos quimicos secundarios (e.g.,
polifenoles, ceras, esteroides, etc.) que
ronda el 20% del total de la materia seca
vegetativa aérea (Cavagnaro et al. 2003).
Varios de estos compuestos han probado ser
eficaces disuasores del consumo (Feeny 1976;
Rhoades & Cates 1976; Zucker 1983; Horner
1988). Sumado a estas adaptaciones frente
a la herbivoria se han verificado algunas
respuestas plésticas en los arbustos en
cuestion. En dos de las tres especies analizadas
se registraron aumentos de los niveles de
defensas fisicas (e.g., espinas) (Cavagnaro
& Golluscio 2008) (Figura 4a) o quimicas
(Cavagnaro et al. 2003) bajo pastoreo (Figura
4b). Las evidencias mencionadas fueron
obtenidas en experimentos realizados en la
estepa patagonica con el objeto de comparar
la densidad de espinas y el contenido de
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Figura 5. Proporcién de plantas comidas y grado de consumo de cada una de las tres epecies de arbustos
dominantes en las estepas arbustivo-graminosas del SO de Chubut: A. volckmanni (AV), M. spinosum
(MS) y S. filaginoides (SF) que mostré signos de haber sido ramoneadas por herbivoros en: a) plena etapa
vegetativa (noviembre), y b) plena etapa reproductiva (enero). Grado de consumo 0: planta sin sefiales
de consumo, 1: 25% de las hojas comidas y 2: entre 25 y 49% de las hojas comidas. Letras distintas indican

diferencias significativas (P<0.05).

Figure 5. The three dominant shrub species at SW Chubut shrub-grass steppes: A. volckmanni
(AV), M. spinosum (MS) and S. filaginoides (SF) proportion that showed signs of have been
consumed by herbivores at: a) middle vegetative season (November), and b) middle
reproductive season (January). Different letters show significance differences (LSD test; P<0.05).

metabolitos secundarios carbonados (MSC)
de plantas bajo clausura de distintas edades
(entre 5 y 31 afios) o bajo pastoreo moderado.
Las plantas analizadas en estos experimentos
se encontraban en lugares en los que el acceso
al agua subterranea era igual para todas las
especies y puede inferirse que las respuestas
observadas serfan atribuibles a un efecto de
la herbivoria.

Consumo de los arbustos por parte de los
herbivoros

Los mecanismos de defensa descriptos en el
apartado anterior, que habrian surgido a lo

largo de siglos de adaptacion de estos arbustos
al pastoreo de grandes herbivoros silvestres,
serfan efectivos también frente a los herbivoros
domésticos ya que la dieta del guanaco es muy
similar a la de los ovinos (Bonino & Pelliza
1991; Somlo et al. 1997; Pelliza et al. 2001).

Un estudio del pastoreo ovino en plazos
cortos, consistente en el monitoreo de la
vegetacién en lineas permanentes a lo
largo de una tnica estacién de crecimiento,
demostré que los ovinos consumen las hojas
de los arbustos que tienen menor contenido
de defensas quimicas (A. volckmanni y M.
spinosum) y las flores de todos ellos (A.
volckmanni, M. spinosum y S. filaginoides),
mas alla del grado y tipo de defensas de los
mismos (Figura 5) (Valenta & Golluscio 2008).
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Este hecho refuerza la idea de que las defensas,
sean del tipo que fueran, reducen pero no
llegan a impedir el consumo de las plantas
por los herbivoros, probablemente capaces de
detoxificar la biomasa ingerida (Duncan et al.
1997,2000) o de seleccionar los 6rganos menos
defendidos (Obeso 1997).

Estos resultados confirman el valor de A.
volckmanni y M. spinosum (Somlo et al. 1997)
como arbustos forrajeros, cuyos brotes y flores
son consumidos con alta preferencia por los
ovinos en primavera y verano (Bonvissuto
et al. 1983). Sin embargo, la novedad es que
demuestran que las ovejas comen con avidez
las flores de S. filaginoides, tradicionalmente
considerado no preferido (Férnandez et al.
1992; Somlo et al. 1997). Estas evidencias
se agregan a registros que sugieren que
S. filaginoides constituiria el componente
predominante (entre 30 y 40%) de la dieta
estival de los guanacos en la comunidad
estudiada, tanto en el sudoeste de Chubut
como en el noroeste de Santa Cruz (Somlo
et al. 1997).

Consideraciones finales

Las evidencias presentadas sugieren que la
presién de pastoreo ejercida en las estepas
patagonicas por los herbivoros nativos
luego de la tltima glaciacién habria sido lo
suficientemente intensa y duradera como
para provocar procesos de seleccién natural
que condujeron al predominio de genotipos
de arbustos con altos niveles de defensas
fisicas y/o quimicas frente a la herbivoria.
La dominancia de especies arbustivas
adaptadas a coexistir con el pastoreo de
grandes herbivoros constituye una ventaja en
relacién a la fragilidad de las estepas frente
a este disturbio. Los arbustos proporcionan
sitios adecuados para el establecimiento de las
pléntulas de pastos y hierbas (Aguiar & Sala
1998) y constituyen refugios antiherbivoros
para individuos de especies muy preferidas
(Soriano 1956). El hecho de que los arbustos
no sean desplazados de la comunidad por
el pastoreo permitiria que se mantenga una
cobertura vegetal suficiente para preservar el

Seccién especial
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sistema de procesos de desertificacién graves
surgidos como consecuencia del pastoreo

ovino.
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