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ResuMEN. La teoria de Estados Alternativos de Biomas (EAB) contribuye a explicar la presencia de biomas
abiertos (pastizales, arbustales) en ambientes suficientemente calidos y hiimedos para el desarrollo de biomas
de bosque. En estos ambientes se pueden encontrar areas dominadas por biomas abiertos que, segtin esta teoria,
responden principalmente al fuego y a la herbivoria. El objetivo de este trabajo es identificar si existen diferentes
tipos de ecotonos entre biomas de bosque-biomas abiertos en base a la composicién lefiosa, describirlos y
explorar su relaciéon con el manejo ganadero y las condiciones ambientales, utilizando como caso de estudio
un area protegida en Uruguay. Muestreamos la vegetacion lefiosa y otras variables ambientales en transectas
(delimitadas en 200 m) en 10 sitios que abarcan cuatro manejos ganaderos. Identificamos dos tipos de ecotonos
entre bioma de bosque y bioma abierto. Uno, dominado por arbustal, y otro, dominado por pastizal. Nuestros
resultados concuerdan con la teoria de EAB en que los mecanismos que parecen determinar la composicién
lefiosa y la estructura de la vegetacion en ecotonos son el ganado y uso de fuego o segadora. Los cambios en la
estructura de la vegetacion y en la riqueza de lenosas fue, en parte, abrupto, en coincidencia con lo que propone
esta teoria. Sin embargo, la composicion también interactud con factores de sitio como la rocosidad y la distancia
al curso de agua, lo cual sugiere que variables ambientales a nivel de sitio estarian actuando de forma sinérgica
con la remocién de la vegetacion para determinar la composicion de la vegetacion. Encontramos que estos
ecotonos son sensibles a manejos y variables ambientales, por lo que es necesario incorporar esta heterogeneidad
de paisaje y de sitio para articular la actividad productiva con la conservacién de la naturaleza.

[Palabras clave: arboles, arbustos, ganaderia, fuego, ovino, vacuno, pastizales, arbustales, conservacion]

ABsTrACT. Characterization of ecotones from forest to open ecosystems in a protected area in Uruguay.
Alternative Biome States theory (ABS) helps to explain the presence of open biomes (grasslands, shrublands)
in environments sufficiently warm and humid for the development of forest biomes. In these environments
it is possible to find areas dominated by open biomes that, according to this theory, respond mainly to fire
and herbivory. The aims of this work are to identify whether there are different types of forest biome-open
biome ecotones based on woody composition, describe them and explore their relationship with livestock
management and environmental variables, using a protected area in Uruguay as a case study. We sampled
woody vegetation and other environmental variables in transects (delimited in 200m) in 10 sites across four
livestock management systems. We identified two types of forest biome-open biome ecotones, one dominated
by shrubland and the other dominated by grassland. Our results agree with the ABS theory and suggest the
mechanisms determining the woody composition and the structure of the ecotone vegetation are cattle and
use of fire and/or rotary cutter. The changes in vegetation structure and woody richness were partly abrupt,
which is consistent with what is proposed by the ABS theory. However, the composition also interacted with
site factors such as rockiness and distance to the watercourse, suggesting that site-level environmental variables
are acting synergistically with vegetation removal to determine vegetation composition. We found that these
ecotones are sensitive to management and environmental variables; so, it is necessary to incorporate this
landscape and site heterogeneity to articulate productive activity with nature conservation.

[Keywords: trees, shrubs, livestock, fire, sheep, cattle, grasslands, shrublands, conservation]
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INTRODUCCION

A nivel global, existe un rango de
temperatura y precipitaciones en el que es
posible la coexistencia biomas abiertos y
cerrados (Whittaker 1975; Bond 2005; Hirota
etal.2011; Staver et al. 2011; Dantas et al. 2016;
Bond 2019; Moncrief et al. 2016; Pausas and
Bond 2020). En este caso, bioma se refiere a
una ‘agrupacion de tipos de vegetacion con
la misma forma de crecimiento dominante
que permanece estable a lo largo de las
generaciones’ (Pausas and Bond 2020). Los
biomas abiertos estan conformados por
vegetacidn cuya fisionomia estd dominada
por plantas intolerantes a la sombra. Esto
incluye, por ejemplo, pastizales, arbustales,
sabanas o bosques abiertos dominados por
sotobosque intolerante ala sombra (Bond 2019;
Pausas and Bond 2020). Los biomas cerrados
estan dominados por vegetacion arbdrea que
excluye a las plantas intolerantes a la sombra
de su sotobosque (e.g., los bosques) (Pausas
and Bond 2020). En este trabajo nos referiremos
especificamente a los biomas de bosque. Para
analizar la coexistencia de biomas abiertos y
de bosques se ha propuesto recientemente
el marco tedrico de Estados Alternativos de
Biomas (Pausas and Bond 2020). Este marco
contribuye a analizar la presencia de biomas
abiertos en regiones suficientemente calidas
y htimedas para el desarrollo de biomas
de bosque. En estos ambientes es posible
encontrar mosaicos de biomas abiertos y de
bosques cuya dinamica espacial y temporal
responde, seguin esta teoria, principalmente
a los controladores fuego y herbivoros (e.g.,
Scheffer et al. 2001; Murphy and Bowman 2012;
Sankey 2012; Ratajczak et al. 2014; Bernardi
et al. 2016; Dantas et al. 2016; Bond 2019;
Pausas and Bond 2020). Los biomas abiertos
presentan su propia composicion e, incluso,
pueden poseer endemismos, por lo que no
son un simple empobrecimiento de especies
de biomas boscosos ni corresponden a sitios
deforestados (Behling et al. 2007; Veldman et
al. 2015; Bond 2019; Silveira et al. 2020; Pausas
and Bond 2020). Entender los determinantes
de la coexistencia de biomas de bosque y
abiertos es un tema que histéricamente ha
sido de interés y tiene mucha vigencia al dia
de hoy (e.g., Holdridge 1947; Whittaker 1975;
Hirota et al. 2011; Staver et al. 2011; Bernardi
et al. 2016, 2019a,b; Pausas and Bond 2020).

Los pastizales, los arbustales y las sabanas
son muy importantes dado que contribuyen
a conservar la biodiversidad (Overbeck et
al. 2007; Veldman et al. 2015; Murphy et al.
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2016; Andrade et al. 2018; Bengtsson et al.
2019) y proveer servicios ecosistémicos (The
World Bank Environment Department 2010;
Eldridge et al. 2011; O’Mara 2012; Veldman
et al. 2015; Bengtsson et al. 2019; Gibson and
Newman 2019). A pesar de esto, tanto el
cambio climatico como los cambios de uso
de suelo han tenido un fuerte impacto sobre
estos biomas (Ellis 2011; Song et al. 2018), y
se proyecta un escenario de mayor afectacion
a futuro (Epstein et al. 2002; Gibson and
Newman 2019). Entre 2000 y 2010, el 49% de
los pastizales y arbustales a nivel global se
degrad6 como consecuencia de cambios en
el clima y de los usos humanos (Gang et al.
2014), quedando muy poco en estado natural
(Ellis 2011). Asimismo, las zonas de pastizales
(en sentido amplio) son muy sensibles a la
variabilidad climatica; especificamente, su
productividad es sensible a variabilidad en la
temperatura del aire y disponibilidad de agua
(Seddon et al. 2016). Mas alla de los efectos
individuales de los cambios en el uso del
suelo y el cambio climatico, si ambos efectos
actuan simultaneamente pueden tener efectos
sinérgicos e impactar de manera impredecible
a los sistemas naturales (Mantyka-Pringle et
al. 2012; IPBES 2018; Newbold 2018). A pesar
de estas amenazas y de la importancia de
estos biomas abiertos, éstos se encuentran
subrepresentados en los estudios de
restauracion, por lo que resulta primordial
realizar estudios en biomas abiertos tropicales
y subtropicales (Silveira et al. 2020; Silveira
et al. 2021). En este contexto, describir y
comprender los factores que determinan las
transiciones entre biomas abiertos y biomas
de bosque en las regiones donde coexisten en
el paisaje puede contribuir a gestionar mejor
estos territorios y contribuir a conservar
la biodiversidad y a apoyar la produccion
compatible con la conservacion.

Los ecotonos, entendidos como las zonas de
transicion y tension entre dos comunidades
ecoldgicas (Peters et al. 2006; Kark 2013 (en
nuestro caso, bioma de bosque-bioma abierto),
se identificaron como zonas dinamicas y
sensibles a los cambios ambientales. Por
esto, los ecotonos se consideran de interés
para comprender y monitorear la respuesta
de la vegetacion a los cambios ambientales,
como también para detectar tempranamente
cambios en la vegetacion (Kark 2013; Lesica
2015). Ademas, la descripcion de los patrones
de cambios de la estructura de la vegetacion
en los limites entre biomas abiertos y biomas
de bosque, y la relaciéon de estos patrones
con el fuego y la herbivoria se identificaron
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como claves para detectar la existencia de
estados alternativos de biomas (Pausa and
Bond 2020).

Los Pastizales del Rio de la Plata constituyen
una de las regiones de pastizales templados
subhtimedos mas extensas del planeta,
abarcando 70 millones de hectéreas
distribuidas entre la zona centro-este de
la Argentina, la zona sur de Brasil y todo
Uruguay (Soriano 1991; Paruelo et al. 2007).
Estaregion presenta una matriz dominante de
bioma de pastizal, pero también se observan
otros biomas abiertos como arbustales y
sabanas, y biomas de bosque, intercalados
(Andrade et al. 2018; Oyarzabal et al. 2020).
La mayor parte de estos biomas esta bajo
uso ganadero, que es una de las principales
actividades econdmicas de la region (Modernel
et al. 2016). A pesar de su contribucion a la
provisiéon de servicios ecosistémicos y a la
conservacion de la biodiversidad, sélo 2%
de su superficie esta bajo alguna forma de
conservacion institucional (IPBES 2018). Las
principales amenazas para la conservacion
de los biomas abiertos de la regién son su
reemplazo por agricultura o por forestacion
con monocultivos de Eucalyptus spp. y de
Pinus spp. (Overbeck et al. 2007; Baldi and
Paruelo 2008; Graesser et al. 2015; Volante
et al. 2015; Modernel et al. 2016; Baeza and
Paruelo 2018, 2020). Se estima que la cobertura
de los Pastizales del Rio de la Plata disminuy6
del 67.4% al 61.4% entre 1985y 2004 (Baldi and
Paruelo 2008). A las amenazas ya mencionadas
para la region se le suman el sobrepastoreo, la
intensificacion de la producciéon ganadera, la
invasion por especie exoticas y el avance de la
vegetacion lefiosa (Overbeck et al. 2007; Guido
et al. 2017; Modernel et al. 2016; Tiscornia et
al. 2019).

En cuanto a la dinamica de los biomas
abiertos y biomas de bosque para la region,
estudios palinologicos del sur de Brasil indican
que el clima es uno de los determinantes de
los mosaicos de biomas abiertos y biomas
de bosque. Entre la ultima glaciaciéon y el
Holoceno temprano, dominaban tinicamente
los biomas abiertos, mientras que a partir del
Holoceno medio comenzaron a desarrollarse
biomas de bosque, que coexisten hasta la
actualidad con los biomas abiertos (Behling
et al. 2005; 2007; Behling and Pillar 2007).
Estos cambios de cobertura de biomas se
relacionaron con cambios de climas frios y
secos o calientes y secos a climas mas hiimedos
(Behling et al. 2005, 2007; Behling and Pillar
2007). El fuego y el pastoreo también pueden

influir en la dinamica de estos mosaicos de
biomas. Investigaciones de campo en los
Pastizales del Rio de la Plata indican que
exclusiones de fuego y pastoreo por largos
periodos en biomas abiertos pueden repercutir
en un avance de biomas de bosque (Oliveira
and Pillar 2004; Rolhauser and Batista 2014;
Brazeiro et al. 2018). Sin embargo, los tiempos
en que puede hacer efecto esta exclusién no
estan necesariamente determinados. La
diferencia en la composicién de arboles y
arbustos en gradientes de bioma de bosque-
bioma no serian notorias en cortos periodos
de uso de fuego (seis afios de quemados vs.
recientemente quemados) (Miiller et al. 2012).
Otro factor que puede influir en la dindmica
de biomas abiertos-biomas de bosque es el tipo
de bioma del que se parte en un sitio. En el sur
de Brasil se encontrd que biomas de pastizal
o biomas de bosque pueden llegar a ser muy
estables, y pueden no ocurrir cambios de la
vegetacion por largos periodos de tiempo
aun cuando se remueva el fuego y el ganado
(Oliveira and Pillar 2004). En cambio, para
esos mismos periodos de exclusién de fuego y
ganado se encontro6 que los biomas de pastizal
con arbustos altos tendieron a ser sustituidos
por bioma de bosque (Oliveira and Pillar 2004).
La escala espacial también puede influir en los
factores que determinan la dindmica de entre
estos biomas. Una investigacion a partir de
sensores remotos indica que, para el sureste
de Sudamérica, el ganado y el fuego influyen
de forma negativa en la cobertura de biomas
de bosque (Bernardi et al. 2016). En esa misma
investigacion se encontré que, teniendo en
cuenta tinicamente la region de Campo (parte
de las subregiones de los Pastizales del Rio de
la Plata), la distancia a los cursos de agua es la
principal determinante de la distribucion de
bosque (Bernardi et al. 2016). Esta evidencia
indica que en laregion de los Pastizales del Rio
de la Plata hay una combinacion de factores
que determinan los mosaicos biomas de
bosque y biomas abiertos, que varia segun la
escala de tiempo y espacio evaluada.

Las precipitaciones medias anuales en
Uruguay oscilan entre 1100 y 1600 mm. En
este rango, para regiones con clima tropical y
sub-tropical (incluyendo América del Sur) se
identific que coexisten tres biomas abiertos
con poca o nula vegetacion arbdrea, biomas
abiertos de tipo sabana (alrededor de 20% de
cobertura arbdrea) y biomas de bosque (Hirota
et al. 2011; Staver et al. 2011). Se encontrd que
la precipitacion es uno de los determinantes
de los diferentes tipos de biomas (Hirota et
al. 2011; Staver et al. 2011). Sin embargo, a
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partir de 1000 mm de precipitacion media
anual pueden desarrollarse los tres biomas si
los periodos secos son menores a 7 meses, ya
que los periodos secos mas largos limitarian
el desarrollo de biomas de bosque (Staver
et al. 2011). La ubicaciéon de Uruguay en el
clima donde pueden coexistir diferentes tipos
de biomas, sin la presencia de un periodo
seco que limite el desarrollo de bioma de
bosque, lo hace un estudio de caso atractivo
para profundizar el conocimiento sobre los
procesos que determinan las transiciones
entre biomas abiertos y biomas de bosque. En
los tltimos afos ocurrié un gran avance en el
conocimiento sobre la respuesta de diferentes
biomas al manejo ganadero u otras variables
en Uruguay, pero estos estudios se centran en
un solo bioma (e.g., Altesor et al. 2019; Lopez-
Marisco et al. 2020) o en sectores homogéneos
de diferentes biomas dentro de un gradiente
mas amplio (Gautreu and Lezama 2009), se
basan en informacion obtenida por sensores
remotos (e.g., Bernardi et al. 2016, 2019a;
Gallego et al. 2020) o abordan dreas de estudio
pequenas y se contrastan solo dos sitios (i.e.,
~100 ha) (Brazeiro et al. 2018). Por lo tanto, en
Uruguay existe poca informacion y estudios
de campo sobre la dindmica de transiciones
entre biomas abiertos y biomas de bosque.

En este trabajo nos proponemos contribuir a
mejorar la comprension de la dinamica de las
transiciones entre distintos estados de biomas,
a partir del analisis de un caso de estudio en
Uruguay, el Paisaje Protegido Quebrada delos
Cuervos y Sierras del Yerbal, Departamento
de Treinta y Tres. En este paisaje se realizan
diferentes manejos de ganaderos que podrian
funcionar como experimentos oportunistas
para comprender el rol del fuego y del ganado
en las dindmicas de biomas de bosque y
biomas abiertos (sensu Pausas and Bond 2020).
Para nuestro analisis realizamos el trabajo de
campo en ecotonos entre biomas de bosque-
biomas abiertos. En nuestro caso, definimos
operativamente ecotono como una zona de 200
m que atraviesa el bioma de bosque y el bioma
abierto adyacente. Los biomas abiertos que
abundan en la zona son pastizales o arbustales.
Estos ecotonos pueden se influenciados por
los procesos y la composicion de los biomas
abiertos y de los biomas de bosque en esa zona
de 200 m, asi como por los manejos u otras
variables que ocurran alli. El objetivo general
de nuestro trabajo es identificar si existen
diferentes tipos de ecotonos entre biomas de
bosque y biomas abiertos en relaciéon con su
composicion de especies lefiosas, describirlos
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y explorar su relacion con el manejo ganadero
y las condiciones ambientales en una region
serrana tipica de los Pastizales del Rio de la
Plata. Los objetivos especificos del trabajo
son 1) explorar si se identifican diferentes
tipos de ecotonos y explorar su relaciéon con
diferentes manejos ganaderos, 2) describir
los tipos de ecotono en base a la composicion
de especies lefiosas y a la cobertura del suelo
(e.g., cobertura de herbaceas, suelo desnudo),
3) caracterizar los patrones de vegetacion
dominante (arbustiva, herbacea, boscosa)
y la riqueza de especies lefiosas a lo largo
de un gradiente de distancia al bosque, y 4)
identificar variables que se relacionan con
la presencia de especies lenosas y con la
variabilidad de la composicién de especies
lefiosas dentro de los ecotonos.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El trabajo se realiz6 en el Paisaje Protegido
Quebrada de los Cuervos y Sierras del Yerbal
(32°54'50” S - 54°26'58” O), area del Sistema
Nacional de Areas Protegidas de Uruguay,
que cubre 19395 ha de area protegida y 22057
ha de area adyacente (Dinama-Mvotma
2019; Decreto 60/020 2020). Segtn la estacion
meteorolégica mas cercana (~35 km), la
temperatura media minima en la region
es 6.4 °C y ocurre en los meses de junio y
julio; la temperatura maxima media se da
en enero y llega a 29.6 °C (InUMet 2020).
La precipitaciéon anual media acumulada
es 1292 mm (media mensual entre 80 y 133
mm) (InUMet 2020). El Paisaje Protegido
Quebrada de los Cuervos y Sierras del Yerbal
estd localizado en la region de Sierras del Este
del Sureste de Uruguay (Panario et al. 2015).
El suelo pertenece a la asociacion de grandes
grupos Dystrudepts and rock outcrops (United
States Department of Agriculture 1999; Duran
et al. 1999). La vegetacion se desarrolla sobre
suelos rocosos, y el paisaje esta compuesto
por sierras y quebradas ubicadas entre 100
y 500 m s. n. m. Los biomas de bosque de
esta zona pueden considerarse como bosque
pampeano semi-deciduo sensu Oliveira-Filho
et al. (2015), y los biomas de pastizal como
pastizales ralos, pastizales densos y pastizales
densos y altos (Lezama et al. 2019). En la zona
también estan presentes biomas de arbustal,
llegandose a identificar arbustales dominados
por Myrceugenia euosma (O. Berg) D. Legrand
y por Baccharis dracunculifolia DC. (Gautreau
and Lezama 2009). En base a una estimacion
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de coberturas del suelo a través de sensores
remotos para una delimitacion anterior del
area protegida y su area adyacente, el pastizal
cubre 49% del area; los arbustales, 31.6%; y los
bosques, 4.4% (Gallego 2013).

Diserfio de muestreo

Para abarcar variabilidad a escala del paisaje
se seleccionaron 10 sitios correspondientes a
zonas con bioma de bosque que limitaban
con un bioma abierto (Figura 1, Material
Suplementario-Tabla S1). Los sitios estaban
asociados a canadas permanentes en zonas
altas, onduladas, y estuvieron distanciados
entre si entre 200 m y 2750 m. Los muestreos de
campo se realizaron entre noviembre de 2016 y
mayo de 2017. Los biomas abiertos adyacentes
al bosque no tenian que ser necesariamente

a)
Ubicacién de los sitios de muestreo en el paisaje

Manejo ganadero en cada sitio:

E  exclusién del ganado y fuego desde 1986

OF alta carga de ganado principalmente ovino y
uso frecuente de fuego y segadora

V  baja carga de ganado vacuno sin uso de segadora
ni fuego

VF baja carga de ganado vacuno con uso de segadora
y fuego desde 2013
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iguales. El tipo de bioma abierto no fue una
variable considerada para seleccionar dénde
localizar los sitios de muestreo, sino que se
considerd que los sitios presentaran diferentes
manejos y que las condiciones entre los
mismos fueran comparables (e.g., posibilidad
de localizar la transectas sin pasar por otro
curso de agua). Estos 10 sitios abarcaron cuatro
tipos de manejo diferentes: E (exclusion del
ganado y del fuego desde 1996 [3 sitios]),
OF (alta carga de ganado, principalmente
ovino, y uso frecuente de fuego o segadora
chirquera o rotativa [3 sitios]), V (baja carga de
ganado vacuno sin uso de segadora ni fuego
[2 sitios]), y VF (baja carga de ganado vacuno
con uso de segadora y fuego desde 2013 [1
sitio]) (Figura 1, Material Suplementario-
Tabla S1). Estos sitios estaban distribuidos
en tres campos: el predio municipal (sitios

b)

Disposicién de transectas y cuadrantes
por sitio

2 3 4 5 6 7 8 9 10
curso de agua

0.

bioma de bosque
bioma abierto

cuadrante de 5x5m

transecta

<)

Sub-cuadrantes en cada cuadrante de 5x5m

':] cuadrante de 5x5m
B cuadrante de 1x1m

sub-cuadrante

Figura 1. Disefio de muestreo de la vegetacion. a) Sitios de muestreo indicando manejo ganadero. E) Exclusion del
ganado y fuego desde 1986; OF) alta carga de ganado, principalmente ovino, y uso frecuente de fuego o segadora; V)
baja carga de ganado vacuno, sin uso de segadora ni fuego; VF) baja carga de ganado vacuno, con uso de segadora
o fuego desde 2003. b) Disposicion de las transectas y cuadrantes de 5x5 m en cada sitio. La extension del ecotono es
meramente ilustrativa. Azul: curso de agua; verde oscuro: bioma de bosque; gris claro: bioma abierto; linea negra:
transecta; cuadrado negro: cuadrante. c) Disposicién de los sub-cuadrantes utilizados para registrar la cobertura y la
identidad de los arboles y los arbustos. Cuadrado: cuadrante de 5x5 m; linea: sub-cuadrante.

Figure 1. Sampling design. a) Sampling sites indicating livestock management. E) Livestock exclusion; OF- Sheep
rising, fire and rotary cutter; V- Cattle rising without fire or rotary cutter; VE- Cattle rising with fire or rotary cutter.
b) Transect and 5x5 m quadrant location in each site. Blue: stream; dark green: forest biome; light green: open biome;
black line: transect; black square: 5x5 m quadrant. ¢) Arrangement of sub-quadrants used to register tree and shrub
identity and cover. Square: 5x5 m quadrant; dashed line: sub-quadrant.
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E), un potrero del predio que forma parte de
la Colonia Rubén Lena (Instituto Nacional
de Colonizacién), actualmente gestionado
por la Cooperativa Agraria Quebrada de los
Cuervos (sitios V y VF), y un establecimiento
privado que gestiona una familia (sitios OF).
La informacion sobre los manejos histdricos
se obtuvo mediante consultas y bibliografia
(Material Suplementario-Tabla S1) (Gallego
et al. 2020). Se realizé una consulta presencial
sobre los usos histéricos de los campos a tres
productores integrantes de la cooperativa
y al director del 4rea protegida, y una
consulta telefonica a la propietaria del predio
privado.

Para caracterizar la vegetacion y tratar de
abarcar un gradiente de condiciones entre
bioma de bosque y bioma abierto, en cada
sitio se localizaron 3 transectas paralelas de 200
m de largo, distanciadas entre si 50 m. Cada
transecta inici6 en el bioma bosque y atraveso
el bioma abierto adyacente (Figura 1). En cada
transecta se ubicaron 10 cuadrantes de 5x5 m
para caracterizar la vegetacién dominante y la
comunidad lefiosa (desde el cuadrante 1 a 10
de cada transecta, un total de 300 cuadrantes
de cada tamafio). Dentro de cada uno de estos
cuadrantes se ubicoé un cuadrante de 1x1 m
para registrar la cobertura del suelo. En cada
transecta se localizo uno de los cuadrantes
de 5x5 m hacia el interior del bioma bosque
(cuadrante 1), tendiendo al borde del curso
de agua; otro dentro del bosque pero
tendiendo al borde del bioma bosque con el
bioma abierto adyacente (cuadrante 2); y los
restantes cuadrantes de forma equidistante
en el bioma abierto (cuadrantes 3 a 10). Las
transectas se emplearon como unidad de
analisis de los ecotonos en el paisaje y los
cuadrantes principalmente de la variabilidad
en los sitios.

Vegetacién dominante. Se clasifico la
vegetacion dominante de cada cuadrante
de 5x5 m en herbacea, arbustiva o arborea.
Consideramos vegetacion dominante i)
herbacea, cuando los cuadrantes presentaron
dominancia de gramineas o graminoides y
cobertura de especies lefiosas menor al 25%;
ii) arbustiva, cuando dominaban especies
arbustivas y entre 25-75% de cobertura fue
de arbustos y arboles; y iii) arbdrea, cuando
dominaban las especies arbéreas y la cobertura
de copas fue continua o casi continua (75-
100%). Consideramos las especies como
arboles o arbustos segun la clasificacion de
Haretche et al. (2012).
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Comunidad lefiosa. Para registrarla
composicion de la comunidad lefiosa (arboles
y arbustos) de las transectas se dividié cada
cuadrante de 5x5 m en cuatro sub-cuadrantes
y se registré la identidad y la cobertura de
copas de las especies lefiosas (Figura 1).
Se estimo la cobertura de copas utilizando
los rangos de porcentaje de cobertura de la
escala de Braun Blanquet (<1%, 1-5%, 6-25%,
26-50%, 51-75%, 76-100%) (Newton 2007). Se
utilizé la cobertura de copas dado que en
los biomas abiertos abundaban los arbustos
y esta metodologia se adecuaba bien. Se
registraron los arbustos mayores a 0.5 m de
altura (Miiller et al. 2012) y los arboles mayores
a1 m de altura. Se extrajeron muestras de los
individuos que no se pudieron identificar en
campo para reconocerlos en laboratorio.

Cobertura del suelo. Se obtuvieron los datos
de la cobertura del suelo en los cuadrantes de
1x1 m. Se estim¢ visualmente la cobertura de
vegetacion herbacea viva, suelo desnudo y roca
expuesta en base a los rangos de porcentaje de
cobertura de la escala de Braun-Blanquet. Se
dividioé la vegetacién herbacea en estratos
segun la altura: 1) <0.1 m, 2) 0.1 a 0.25 m, 3)
0.25a0.50 m, y 4) >0.50 m.

Otras variables. Con el fin de explorar la
influencia de otras variables ademas del
manejo ganadero sobre la composicién de
especies lefiosas de las transectas, en cada
cuadrante de 5x5 m se registrd la distancia
al curso de agua y la altitud a través de GPS
(Garmin eTrex-20). También se estim¢ la
inclinacién de la pendiente por medio de un
clinometro (SUUNTO MG-2C) y se clasifico
en: 1) nula (entre 0 y 4°), 2) suave (entre 5° y
10°), 3) moderada (entre 11° y 20°), o 4) gran
pendiente (mayor a 20°).

Analisis de datos

Se utilizo el software libre R version 3.6.0 (R
Core Team 2019), a través de RStudio para
escritorio version 1.1.463 (RStudio Team 2016).
Para explorar si es posible identificar diferentes
tipos de ecotonos en base a la composicion de
especies lefiosas y su relacion con diferentes
manejos ganaderos se realizé un analisis de
ordenacién utilizando como base una matriz
de presencia-ausencia de cada especie lefiosa
en cada transecta. Se calcularon las distancias
entre transectas utilizando el coeficiente de
disimilitud de Bray-Curtis, paquete vegan,
funcién vegdist (Oksanen et al. 2019), y se
aplico el método de ordenacion escalamiento
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multidimensional no métrico (NMDS, paquete
MASS, funcién isoMDS) (Venables and Ripley
2002). Para determinar la significancia de los
agrupamientos de transectas identificados se
realizé un andlisis de varianza multivariado
con permutaciones (PERMANOVA), usando
las matrices de distancia y corriendo 999
permutaciones (funcién adonis2, paquete
vegan). Al graficar se identificd cada transecta
con su manejo (E, OF, V, VF) para explorar
si los agrupamientos tenian relacion con los
manejos.

Para describir los tipos de ecotonos en el
paso anterior se realizaron los andlisis que
se describen a continuacion y se confecciono
una lista de especies registrada en cada tipo de
ecotono. Se indic9 si las especies eran nativas
o exoticas invasoras, siguiendo la definicion
de IUCN (2000), o si eran especies prioritarias
para la conservacion a nivel nacional segin
Soutullo et al. (2013).

Clasificacion de especies. Se caracterizo cada
tipo de ecotono clasificando las especies segtin
su cobertura promedio (Cob) y frecuencia
de aparicion en los sub-cuadrantes (FOc).
Se calculo6 la Cob utilizando un valor de la
cobertura en base a Braun-Blanquet 1946 (en
van der Maarel 2007) por sub-cuadrante. Se
calculé la FOc como el nimero sub-cuadrantes
donde apareci6 cada especie sobre el niimero
de sub-cuadrantes total del tipo de ecotono.
Se construy6 un diagrama de Olmstead-
Tukey utilizando el logaritmo de los valores
para visualizar la clasificacion (Fisher 1983).
Las especies se clasificaron en: i) dominantes
(especies por encima de la mediana de
log[Cob] y log[FOc]), ii) frecuentes (especies
por arriba de la mediana de log[FOc], pero
debajo de la mediana del log[Cob]), iii)
ocasionales (especies por arriba de la mediana
de log[Cob], pero debajo de la mediana del
log[FOc]), y iv) raras (especies por debajo de
ambas medianas).

Especies indicadoras. Se explord la existencia
de especies lefiosas indicadoras para cada tipo
de ecotono, calculando el Valor Indicador
(Indicator Value) (Dufréne and Legendre
1997) en base a la cobertura de cada especie
por sub-cuadrante. Se calculé la significancia
estadistica de la relacion entre las especies y
el tipo de ecotono realizando una prueba de
permutacion (en este caso 999 permutaciones,
funcién multipatt, paquete indicspecies) (De
Caceres and Legendre 2009).

Cobertura del suelo. Se evaluaron las
diferencias entre grupos de transectas para
cada cobertura del suelo en los cuadrantes
de 1x1 m mediante la prueba de Wilcoxon
(funcion wilcox.test, paquete stats) (R Core
Team 2019) utilizando un valor tnico por
rango de cobertura en base a Braun-Blanquet
1946 (en van der Maarel 2007).

Para caracterizar los patrones de vegetacion
dominante y riqueza de especies lefiosas a
lo largo del gradiente de distancia al bioma
bosque se realizaron los siguientes analisis.

Vegetacién dominante. Para cada tipo
de ecotono se caracterizé la vegetacion
dominante en relacion al gradiente del ecotono
explorando el porcentaje de cuadrantes de
5x5 m con vegetacion arbustiva, herbacea o
boscosa en cada posicion de la transecta (el
cuadrante 1 fue el mas cercano al agua; el 10
fue el mas lejano).

Riqueza de especies lefiosas. Para cada tipo de

ecotono se describid la riqueza y se grafico un
boxplot de la misma en funcién de la posicién
de los cuadrantes de 5x5 m (funcion boxplot,
paquete graphics) (R Core Team 2019).

Para identificar variables asociadas a
la presencia de especies lefiosas y a la
variabilidad de la composiciéon de especies
lefiosas dentro de los ecotonos se realizaron
los siguientes analisis.

Lenosas en relacidn a variables. Se exploro la
influencia de las variables ambientales, manejo
ganadero y tipo de ecotono en la composicion
lenosa utilizando todos los cuadrantes de 5x5
m (sin diferenciar por grupo). Se utilizaron
las variables distancia al curso, pendiente,
orientacion de la pendiente, rocosidad, manejo
y tipo de ecotono. Se evalud la correlacion entre
variables utilizando diferentes pruebas segtin
el tipo de variable. Entre variables cuantitativas
(altitud, distancia al curso, pendiente,
rocosidad) o entre cuantitativas y ordinales
(uso) se utiliz¢ el coeficiente de correlacién de
Pearson (Pearson’s product-moment correlation,
funcion cor.test, paquete stats) (Legendre and
Legendre 2012), considerando relevantes las
correlaciones mayores a 0.5. En el caso de
las variables cualitativas, al compararlas con
otras cualitativas, cuantitativas u ordinales se
confeccionaron tablas de contingencia y luego
se realizo la prueba x> de Pearson (Pearson chi-
square statistic, paquete stats) (Legendre and
Legendre 2012). Se conformaron las tablas
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de contingencia para comparar de a dos
variables (two-way contingency tables, funcién
table, paquete base).

Se explord la relacion entre la presencia-
ausencia de lefiosas en los cuadrantes de 5x5 m
y las variables mediante un modelo lineal mixto
generalizado (glmm) de la familia binomial
para contemplar el anidamiento de los datos
(Zuur et al. 2009). Se utilizaron las variables
explicativas grupo, manejo, distancia al curso
de agua, pendiente, rocosidad (seleccionadas
por el paso anterior). Para la seleccion del
modelo se siguieron los pasos propuestos
por Zuur et al. (2009). Primero se selecciono
la estructura del efecto aleatorio. En este caso
se parti6 del modelo que conceptualmente se
entiende que daba cuenta del anidamiento
sitio-transecta (Bates et al. 2015): (1 sitio) +
(1 sitio:transecta). Dado esto, el paso 2, que
refiere a contrastar efectos aleatorios, no se
realizd. Luego se evalud el mejor modelo
que daba cuenta del efecto fijo partiendo
del modelo. El modelo del que se partio fue:
Presencia de lefiosa~ grupo + uso + distancia
al curso de agua + pendiente + rocosidad + (1
sitio) + (1 sitio:transecta); familia binomial. No
se utilizaron las interacciones entre variables
ya que no habia suficientes datos. En cada paso
se descartaron las variables que no aportaban
a explicar el modelo de forma significativa
(P>0.05). Para esto se utilizé la funcion Imer
del paquete ImerTest (Kuznetsova et al. 2017),
que da cuenta de los P-valores de las variables
explicativas. Para terminar de seleccionar cual
modelo era mejor se exploraron los residuos.

Se exploro cudles variables influyen en la
composicion de lenosas de los cuadrantes de
5x5 m en donde éstas se encontraban presentes
utilizando unicamente los cuadrantes que
contenian al menos una especie de arbol o
arbusto. Se partié6 de una matriz de datos
del promedio del valor medio del rango
de cobertura de cada especie de los cuatro
sub-cuadrantes de un cuadrante de 5x5
m. Se calcul6 la distancia entre cuadrantes
aplicando el indice de disimilitud de Bray-
Curtis. Luego, se realizé un anélisis de
coordenadas principales (PCoA) (Legendre
and Legendre 2012), paquete ape, funcion
pcoa (Paradis and Schliep 2019). Se exploro
si las variables seleccionadas (grupo, manejo,
distancia al curso de agua, pendiente,
rocosidad) explicaban la ordenacién de los
cuadrantes modelando los valores de cada
cuadrante en los ejes 1, 2 y 3 del PCoA con
glmm. Se eligieron estos ejes ya que fueron los
que explicaron mas varianza. Se aplicaron los
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pasos sugeridos por Zuur et al. (2009) para la
seleccion del modelo final de la posicion del
cuadrante en cada eje (funcién Imer, paquete
ImerTest).

ResurTADOS

Tipos de ecotono

Segtin su composicion de arboles y arbustos,
las transectas se agruparon en dos grupos
principales (estrés=17.71, PERMANOVA
P<0.001) (Figura 2). Esta division parece
relacionarse con el manejo ganadero. Un
grupo —que llamaremos Tipo de Ecotono
I—, con las transectas del lado negativo de
la coordenada del NMDS 1, pertenecientes
a los sitios con exclusion del ganado y del
fuego (E) y baja carga de ganado vacuno sin
uso de segadora ni fuego (V). Otro grupo
—que llamaremos Tipo de Ecotono II—, con
las transectas ubicadas del lado positivo de
la coordenada del NMDS 1, con los sitios con
alta carga de ganado principalmente ovino y
uso frecuente de fuego o segadora (OF) y baja
carga de ganado vacuno con uso de segadora y
fuego desde 2013 (VF). Asimismo, la posiciéon
de las transectas en relacion con la coordenada
NMDS 2 sugiere que hay variabilidad dentro
de cada tipo de ecotono, teniendo el Tipo
de Ecotono I menos variabilidad que el II
En el Tipo de Ecotono I hay una tendencia
a que las transectas en exclusion del ganado
y del fuego (E) estén en el lado positivo de la
coordenada NMDS 2, y las de baja carga de
ganado vacuno sin uso de segadora ni fuego
(V) del lado negativo. En el Tipo de Ecotono
II, las transectas se encuentran mas dispersas
en relacién con la coordenada NMDS 2 y se
observa cercania entre transectas de un mismo
sitio.

Caracterizacion de los tipos de ecotono

En total se registraron 69 especies lenosas
(Material Suplementario-Tabla S2). Las
familias con mayor cantidad de especies
fueron Asteraceae (15 especies) y Myrtaceae (9
especies). Se registraron 4 especies prioritarias
para la conservacion a nivel nacional, y una
exodtica invasora de pastizal. Al analizar por
tipo de ecotono se registraron 62 y 51 en el
tipo Iy en el II, respectivamente. El Tipo de
Ecotono I y el II presentaron 18 y 7 especies
exclusivas, respectivamente. De las 18 especies
exclusivas del Tipo de Ecotono I se encontraron
2 prioritarias, una de interés paisajistico una
palmera nativa (Arecastrum romanzoffianum) y
un pino exético (Pinus elliottii).
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Figura 2. Analisis de ordenacion (escalamiento multidimensional no métrico) de las transectas basado en las diferencias
en la composicion de especies lefiosas (matriz de presencia-ausencia, coeficiente de disimilitud de Bray-Curtis) por
transecta. Se identificaron dos grupos de transectas, correspondientes a tipos de ecotonos: circulos rojos (Tipo de
Ecotono I) y cruces verdes (Tipo de Ecotono II). Las letras y niimeros antes de la puntuaciéon indican el sitio (que se
corresponde con un manejo ganadero) y nimero de sitio, y el nimero después de la puntuacién indica el nimero de
transecta (tres por sitio). E) Exclusion del ganado y fuego desde 1986; OF) alta carga de ganado, principalmente ovino,
y uso frecuente de fuego o segadora; V) baja carga de ganado vacuno, sin uso de segadora ni de fuego; VF) baja carga
de ganado vacuno, con uso de segadora o fuego desde 2003.

Figure 2. Non-metric multidimensional scaling ordination of transects based on differences in woody composition
(presence- absence species matrix, Bray-Curtis dissimilarity coefficient). Two groups of transects were identified and
correspond to two types of ecotones: red circle (Ecotone Type I) and green cross (Ecotone Type II). The letters and
number before the dot indicate the site (and livestock management type) and the number after the dot indicate the
transect number (three per site). E) Livestock and fire exclusion since 1996; OF) sheep rising, fire and rotary cutter; V)
cattle raising, without fire or rotary cutter; VF) cattle raising, with fire or rotary cutter.

En cuanto a la clasificacion de especies, enel  fueron clasificadas como dominantes en un

Tipo de Ecotono I, 30 especies se clasificaron
como dominantes, una como frecuente, una
como ocasionales y 30 como raras (Tabla 1,
Material Suplementario-Tabla S3). En el Tipo
de Ecotono II, 24 especies se clasificaron
como dominantes, dos como frecuentes,
cuatro como ocasionales y 21 como raras
(Tabla 1). Algunas especies se destacaron con
los mayores valores de dominantes en ambos
grupos: Dodonaea viscosa, Daphnopsis racemosa,
Lithraea brasiliensis (Material Suplementario-
Tabla S3). Sin embargo, los tipos de ecotonos se
diferenciaron principalmente en especies que

grupo y raras o no fueron registradas en el otro
grupo (Tabla 1). Por otro lado, se identificaron
19 especies indicadoras para para el Tipo de
Ecotono Iy 9 para el tipo II (Tabla 1, Material
Suplementario-Tabla S4).

Los tipos de ecotono se diferenciaron
significativamente en la cobertura de los
primeros tres estratos de vegetacion herbacea
y en el porcentaje de suelo desnudo (P<0.05),
pero no se diferenciaron en el estrato mas
alto de vegetacidon herbacea (20.5 m) ni en
la rocosidad (P>0.05). El Tipo de Ecotono I
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Tabla 1. Comparacion de la clasificacion de especies para los tipos de ecotono I'y II. Las especies subrayadas indican
especies prioritarias para la conservacion en Uruguay. Con superindice se destacan aquellas especies que se destacaron
por su valor de dominancia o en el Tipo I (*) o en el II (**) 0 en ambos grupos (***), y las especies indicadoras para el

Tipo I (TI) y el Tipo I (TII).

Table 1. Comparison of species classification between ecotone types I and II. The underlined species indicate priority
species for conservation in Uruguay. The superscripts highlights those species that stood out for their dominance
value either in Group I (*) or in Group II (**) or in both groups (***), and the indicator species for Group I (GI) and

Group II (GII).
Tipo de Ecotono II
Dominante Frecuente Ocasional Rara No registrada
Dominante A. buniifolius™, M. laetevirens™®  B. aliena, A.
A. edulis, B. romanzoffianum’,
B. salicifolius™, dracuncunifolia™, B. cognata™,
B. racemosa™ ™, C. cistifolia™, B. cultrata™,
D. racemosa™, E. microphyllum™,  B. microdonta™,
D. viscosa™, M. cruciflora™, B. aff. rufescens™,
E. bifida™, M. parvula™, C. parvifolius™™,
E. serratum™™, Mimosa sp.”™ M. cassineformis™
E. uniflora,
L. brasiliensis’,
M. cisplatenis™,
M. coriaceae’,
M. euosma™,
M. glaucescens™,
S. commersoniana™
g Frecuente P. ellioti™
g
f Ocasional T. acutifolius S. glandulosum Trixis praestans ™
2
= Rara M. atropurureum, A. A. uruguayensis, A. sellowiana,
S. brasiliensis™, chamaedryfolia, B. laurina, C. hidmannianus,
S. buxifolia™, A. gratissima C. montevidense, Cestrum sp.,
S. leprosus™ ™, G. polymorpha, C. paradoxa,
X. tweediana™, Heimia sp., L. montevidensis,
Zhantoxylum sp. Lantana sp., M. bifurca,
M. ilicifolia, Psidium sp.,
M. ramulosa, Solanum sp.,
P. subcoriacea, V. megapotamica
S. engleri,
S. longofolia,
No B. articulata™, B. tridentata,
registrada Baccharis sp.™, C. iguanaea,

S. weinmanniifolia™
TII

G. uruguensis,
S. bonariensis

presentd mayor cobertura de estrato herbaceo
de una altura intermedia (0.25-0.5 m). E1 Tipo
de Ecotono II tuvo mayor cobertura del estrato
herbaceo bajo (0.1-0.25 m) a muy bajo (<0.1
m). El Tipo de Ecotono II presenté un mayor
porcentaje de suelo desnudo en comparacion
con el tipo I (P<0.05).

Caracterizacion del gradiente dentro de los tipos
de ecotono

Entre los cuadrantes 3 (el siguiente fuera del
borde del bosque) a 5 del Tipo de Ecotono

I, la vegetaciéon dominante estuvo casi
equitativamente repartida entre dominada
por vegetacion herbacea y por arbustiva.
Luego, domind la vegetacion arbustiva e,
inclusive, aparecieron algunos cuadrantes
en los que domino la vegetacion arborea (6 a
8, alejados del bosque). En las transectas del
Tipo de Ecotono II domind notoriamente la
vegetacion herbacea a partir del cuadrante 3
(Figura 3).

La mediana de la riqueza de especies por
cuadrante del Tipo de Ecotono I fue ~11
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Figura 3. Para cada tipo de ecotono se muestra el porcentaje
de cuadrantes de 5x5 m en cada posicién de la transecta
con cada tipo de vegetaciéon dominante para el tipo de
ecotono a) I'y b) II. Se clasificé la vegetacion dominante
de cada cuadrante de 5x5 m en: i) herbacea, cuando los
cuadrantes presentaron dominancia de gramineas o
graminoides y cobertura de especies lefiosas menor al
25%; ii) arbustiva, cuando dominaban especies arbustivas
y entre 25-75% de cobertura fue de arbustos y arboles; y
iif) arborea, cuando dominaban las especies arbdreas y la
cobertura de copas fue continua o casi continua (75-100%).
Consideramos las especies como arboles o arbustos, segin
la clasificacion de Haretche et al. (2012).

Figure 3. For each ecotone type, the percentage of 5x5 m
quadrats in each transect position with each dominant
vegetation type is shown for transect group a) I and b)
II. The dominant vegetation of each 5x5 m quadrat was
classified as: i) herbaceous, when the quadrats presented
dominance of grasses and/or graminoids and woody
species cover less than 25%; ii) shrub, when shrub species
dominated and between 25-75% of cover was shrubs and
trees; and iii) arboreal, when tree species dominated and
canopy cover was continuous or nearly continuous (75-
100%). We considered species as trees or shrubs, according
to the classification of Haretche et al. (2012).

especies para los primeros dos cuadrantes
dentro del bosque (Figura 4). La mediana de
la riqueza del cuadrante del Tipo de Ecotono
II fue ~12 especies, y disminuy¢ a siete en el
cuadrante 2 (Figura 4). En ambos grupos, la
riqueza de especies disminuy¢ en funcion de
la distancia al bosque. El Tipo de Ecotono I
mantuvo la mediana de la riqueza entre cuatro
y cinco especies hasta el final de la transecta,
mientras que el tipo II tuvo una mediana de
entre cero y uno a partir del sexto cuadrante.

Presencia de especies lefiosas y variabilidad en su
composicion

Todas las variables se incluyeron en
la evaluacion de modelos (Material
Suplementario-Tabla S5). EI modelo que
mejor ajustd la presencia de lefiosas por
cuadrante fue el que incluy¢ distancia al curso
y manejo (Material Suplementario-Tabla S6).
La presencia de lefiosas se relaciond de forma
negativa con la distancia al curso (P<0.01)
y con el manejo de alta carga de ganado
—principalmente ovino— y el uso frecuente
de fuego o segadora (OF) (P<0.01; E, Vy VF
no se diferencian entre si, P>0.1) (Material
Suplementario-Tabla S6). Para el andlisis de
la composicién de lefiosas en funcion del
cuadrante se descartaron 40 cuadrantes de los
300 totales por no tener presencia de especies
lefiosas (un cuadrante de la exclusion del
ganado y del fuego [E], uno del manejo baja
carga de ganado vacuno sin uso de segadora
ni fuego [V] y 38 del manejo con alta carga de
ganado principalmente ovino y uso frecuente
de fuego o segadora [OF]). Estos 38 cuadrantes
correspondieron al 42% de los cuadrantes
en manejo OF (38 de 90 cuadrantes). Los
primeros tres ejes del analisis multivariado
explicaron el 35% de la varianza (16%, 11%
y 8% respectivamente), el resto de los ejes
explica menos del 5% de la varianza cada uno.
Los modelos sin interaccion y con distancia
al curso (P<0.01) y rocosidad (P<0.01) fueron
los que explicaron mejor la distribucion de los
cuadrantes en el eje 1 (Material Suplementario-
Tabla S6). Las variables distancia al curso
(P<0.01) y pendiente (P<0.01) fueron las que
explicaron mejor la posicion de los cuadrantes
en el eje 2 (Material Suplementario-Tabla S6).
El modelo que considera distancia al curso
(P<0.01), rocosidad (P<0.01) y manejo (P<0.01)
fue el que mejor ajustd al eje 3 (Material
Suplementario-Tabla S6).
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Figura 4. Diagrama de cajas y bigotes
de la riqueza de especies lefiosas por
cuadrante para cada tipo de ecotono segin
la posiciéon de los cuadrantes. a) Tipo de

Ecotono I; b) Tipo de Ecotono II. Los
circulos indican valores atipicos; el bigote
superior e inferior, los valores maximos y
minimos de riqueza, sin tener en cuenta
los valores atipicos, respectivamente; los
limites superiores e inferiores de la caja
indican el inicio del primer cuartil y el final

del tercer cuartil; la caja representa el 50%
de los datos; la linea gruesa dentro de la
caja representa la mediana.

Figure 4. Boxplot of woody species
richness per quadrant sorted by quadrant
o position. a) Ecotone Type I. b) Ecotone
Type II. The circles indicate outliers; the
upper and lower whiskers indicate the
maximum and minimum value of richness
excluding outliers respectively; the upper
and lower limits of the box indicate the

beginning of the first quartile and the end
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Discusion

A partir de los datos de estructura de
la vegetaciéon y composicion de lefiosas
analizados identificamos dos tipos de
ecotonos entre biomas de bosque y biomas
abiertos en el Paisaje Protegido Quebrada de
los Cuervos y Sierras del Yerbal: el tipo I, que
denominaremos dominado por arbustos, y el
tipo II, que denominaremos dominado por
herbaceas. Los resultados sugieren que el
ganado y el uso de fuego o segadora son los
principales determinantes de la composicion
leniosa y la estructura de la vegetacion en estos
ecotonos. Esto coincide con lo propuesto por
el marco de Estados Alternativos de Biomas.
En particular, la interaccion ganado, tipo
de ganado y fuego o segadora parece ser la
clave en determinar el tipo de ecotono que se
desarrolla. Ambos ecotonos tienen especies
lefiosas en comun, pero se diferencian en
otro grupo de especies lefiosas, asi como en
la superficie de suelo desnudo y algunos
estratos herbaceos. El cambio de estructura
y composicion de especies lefiosas entre

of the third quartile; the box represents
50% of the data; the thick line inside the
box represents the median.

9 10

ecosistemas fue esencialmente abrupto tanto
en términos de la estructura de la vegetacion
como en la riqueza de especies lefnosas, lo
que coincide con lo propuesto por el marco
de Estados Alternativos de Biomas. Pero,
mas alld de la remocion de la vegetacion, la
composicion de lefiosas también interactud
con factores mas locales, como la rocosidad
y la distancia al curso de agua, lo que sugiere
que variables ambientales a nivel de sitio
estarian actuando en forma sinérgica con los
efectos del fuego, chiquera o herbivoria, para
determinar la composicion de la vegetacion
lenosa.

De manera preliminar podemos asociar los
dos tipos de ecotonos a diferentes practicas de
manejo ganadero. El tipo de ecotono dominado
por arbustos estuvo asociado a la exclusion del
ganadoy a la ganaderia vacuna con baja carga,
sin uso de fuego o segadora. El dominado
por herbaceas estuvo asociado a la baja carga
vacuna con uso del fuego y segadora, y ala alta
carga ovina con uso de fuego o segadora. Esta
division parece ser suficientemente robusta, ya
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que a pesar de que podria ponerse en duda por
tener un valor de estrés cercano a 0.20 (Clarke
1993), contd con el apoyo de un buen valor de
significancia del PERMANOVA. La remocion
de la vegetacién y particularmente el fuego
parecen ser determinantes fuertes en estos
tipos de ecotonos, ya que, por ejemplo, las
transectas con ganaderia vacuna se clasifican
en uno u otro grupo segun la presencia de
fuego. Sin embargo, esto no es concluyente, ya
que no contamos con muestreos en situaciones
de ganaderia ovina sin fuego o exclusion al
ganando con fuego.

El rol de la remocion de la vegetaciéon
como controlador de la vegetacion lenosa
coincide con investigaciones en la regién
de los Pastizales del Rio de la Plata. Estas
investigaciones muestran que sitios con
un tiempo prolongado sin fuego pueden
favorecer el crecimiento de lefiosas (Pillar
and Quadros 1997), sobre todo, la combinacion
de excluir tanto ganado como fuego (Oliveira
and Pillar 2004; Schinestsck et al. 2019; Gallego
et al. 2020). Seria interesante explorar el
efecto diferencial del fuego en las especies,
principalmente relacionado a sus estrategias de
germinacion, regeneracion y establecimiento
(e.g., Miiller et al. 2007; Lopez- Marisco et al.
2019; Cuello et al. 2020). Un antecedente es una
investigacion en el drea protegida que evaltia
la capacidad de regeneracion de semillas
de A. buniifolium sometidas a condiciones
de laboratorio que simulan el efecto del
fuego. En ese trabajo se encontr6 que solo las
semillas expuestas a 100 °C de temperatura
veian afectada negativamente su regeneracion
(Lopez-Marisco et al. 2019). En cambio, al
evaluar como el fuego afecta la capacidad
de regeneraciéon del banco de semillas se
encontré que la quema puede aumentar la
riqueza y la densidad de monocotiledoneas y
de dicotileddneas. Sin embargo, con bajo N, la
respuesta de especies arbustivas fue variada;
por ejemplo, Radlkoferotoma cistifolium no
regenero en el sitio con fuego y Acanthostyles
buniifolium result6 favorecida (Cuello et al.
2020).

En relacion con el ganado, los resultados
son consistentes con trabajos de la regién
en los que se registréd que la exclusion del
ganado puede repercutir en el crecimiento de
arbustales en zonas de pastizales con exclusion
ganadera (Altesor et al. 2006; Lezama et al.
2014). Aunque en menor medida, en nuestro
trabajo fuera del bosque también registramos
arboles o cuadrantes con vegetacion dominada
por arboles. Estos resultados apoyan otras

investigaciones en las que se registrd el
aumento de la regeneracion en el bosque
nativo bajo el bosque (Etchebarne and Brazeiro
2016) o en la expansion del vegetacion lefiosa
en el borde de los bosques (Rolhauser and
Batista 2014; Brazeiro et al. 2018). Ademas,
es coherente con el aumento de bosque
nativo registrado en regiones donde bajo la
densidad de ganado (Bernardi et al. 2019a)
o los mecanismos a través de los cuales el
pastoreo puede repercutir en la estructura de
la vegetacion (Lezama and Paruelo 2016). No
encontramos investigaciones de campo que
evaltienlosefectos de diferentes combinaciones
de manejo de ganado (e.g., tipo, presencia,
carga) y fuego en los cambios de vegetacion
de bosque a pastizal o arbustal. Sin embargo,
se espera que estas combinaciones puedan
afectar la vegetacion. Por ejemplo, un aumento
en la densidad de ganado podria afectar
negativamente la capacidad de ocurrencia de
fuegos al disminuir la vegetacion que serviria
como combustible (Pillar and Quadros 1997;
Bernardi et al. 2019b; aunque ver Behling et
al. 2007).

Algunas de especies dominantes en comtn
a ambos tipos de ecotonos coinciden con
registros en otros biomas abiertos en trabajos
regionales (Behling et al. 2007; Overbeck and
Pfadenhauer 2007; Gautreau and Lezama
2009; Mdiller et al. 2012; Brazeiro et al. 2018).
Esto sugeriria la influencia de un patrén de
distribuciéon de especies regional. Asimismo,
sugiere que estas especies serian importantes
por su dominancia para los biomas y, por lo
tanto, quiza para los procesos que ocurren en
los ecotonos o en procesos de transicion de
vegetacion. Ejemplos de estas especies son los
arbustos Dodonaea viscosa, Daphnopsis racemosa,
A. buniifolius, Myrceugenia euosmay los arboles
Lithraea brasiliensis, Blepharocalyx salicifolius,
Eugenia uruguayensis o Myrsine coridcea. Por
otro lado, la diferencia en composiciéon entre
ecotonos encontrada podria estar reflejando
la respuesta de las especies a la presion
ganadera o la adaptacion de las especies a
ambientes abiertos. El ecotono dominado por
arbustos present6 algunas especies tnicas,
como los arbustos Baccharis cultrata, Baccharis
cognata, Baccharis microdonta y Monteverdia
cassineiformis. Dados los resultados obtenidos,
se podria inferir que la baja remocién de la
vegetacion podria favorecer a estas especies.
Por ejemplo, en otros estudios en la region se
asoci6 también la presencia de algunas especies
como Baccharis dracunculifolia con la ausencia
de fuego (Overbeck and Pfadenhauer 2007;
Miiller et al. 2007; Lopez-Marisco et al. 2020)
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y la exclusion de ganado (Altesor et al. 2006).
En cambio, las especies lefiosas que dominaron
en el ecotono dominado por herbaceas y que
no se registraron en el otro tipo de ecotono
probablemente tengan rasgos que las hagan
resistentes a la alta presién de remocion de la
vegetacion (e.g., fuego, alta carga de ganado),
al tipo de ganado, o se vean favorecidas por
las condiciones ambientales (e.g., vegetacion
herbacea rala). La diferenciacion de estos
ecotonos también se dio en estructura de la
cobertura del suelo. La mayor cobertura de
herbéceas de baja altura y de suelo desnudo
en el ecotono dominado por herbaceas podria
ser indicadora de mayor presion ganadera
(Rodriguez et al. 2003; Altesor et al. 2005;
Mesa de Ganaderia Sobre Campo Natural
2016). Esto podria afectar la disponibilidad de
forraje en diferentes épocas, la infiltracion de
agua y resistencia a las sequias o la proteccion
frente a la erosién (Martinez and Pereira 2011;
Lapetina 2012).

En ambos tipos de ecotono se observo una
variabilidad en la composicién dentro de cada
grupo (reflejada en la posicion de transectas
en el NMDS). En el ecotono dominado por
herbaceas se observd una variabilidad mayor.
Seria interesante comprender qué explica esta
variabilidad en este grupo. Segtin lo registrado
en campo, en los ecotonos dominados por
herbaceas, las transectas posicionadas en
el lado positivo de la coordenada NMDS 2
tienen menor cantidad de especies arbustivas.
Sin embargo, dentro de este grupo, las
transectas ubicadas en el lado negativo de esta
coordenada estan enriquecidas con algunas
especies arbustivas de biomas abiertos. Las
diferencias ambientales o la variabilidad
en los manejos podrian estar repercutiendo
en esta diferenciacion (e.g., tiempo desde el
ultimo fuego, carga historica del potrero).
Otro efecto que no podemos descartar es que
el tipo de ganado influya en la composicion
de lenosas. Las transectas con ganado
vacuno y fuego se encontraron cercanas en la
agrupacion y diferenciadas de las transectas
con ganado ovino y fuego o segadora. En esta
linea, trabajos anteriores detectaron que los
ovinos y los vacunos presentan diferencias
en su dieta y selectividad, asociadas en algtin
caso a la densidad de ganado (Hofmann 1989;
Prache et al. 1998; Celaya et al. 2007; Lezama
and Paruelo 2016). Esto sugiere que el ganado
ovino tendria un efecto mas fuerte en controlar
el desarrollo de vegetacion lenosa.

Los ecotonos tienen una composicién
diferente al bioma bosque, y en el caso de
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los ecotonos dominados por arbustos, se
diferencia también de los pastizales (Material
Suplementario-Tabla S2). En el caso del
ecotono dominado por arbustos, a medida que
aumenta la distancia al bosque parece ocurrir
recambio hacia especies mads caracteristicas
de arbustal, con especies de Baccharis, y
otras que serian intolerantes a la sombra.
En el ecotono dominado por herbaceas
parece ocurrir principalmente una pérdida
de especies lenosas. Cada tipo de ecotono
parece tener una dimension espacial diferente,
siendo mas ancho el ecotono dominado por
arbustos, ocurriendo en cambio una rapida
sustitucién en el espacio de bosque por
pastizal en el otro tipo de ecotono. Algunas de
las especies registradas solo fuera del bosque
—probablemente intolerantes a la sombra—
fueron Schinus engleri y Aloysia gratissima en
ambos tipos de ecotonos, Baccharis tridentata
en el ecotono dominado por arbustos y
Baccharis articulata en el ecotono dominado por
herbaceas. Algunas especies no se registraron
fuera del bosque, lo que parece indicar que se
ven favorecidas por el crecimiento bajo el dosel
del bosque (e.g., Gochnatia polymorpha subsp.
ceanothifolia, Calyptranthes concinna).

La distancia al curso, rocosidad, pendiente
y manejo son otras variables que influyen
en la composicion y, por lo tanto, podrian
relacionarse también con la riqueza de
especies lefiosas. Esto coincide con patrones
encontrados en la regién sobre distancia
al curso y rocosidad (Carlucci et al. 2011;
Miiller et al. 2012; Bernardi et al. 2016). En
parte, estos patrones podrian asociarse a
que la vegetacion lefiosa responde a cambios
ambientales asociados a esas variables como
la disminucion de la humedad al alejarse
del curso, el distanciamiento de la fuente de
propagulos, los cambios en la materia organica
del suelo u otros compuestos o propiedades
del suelo (Watt 1947; Lloyd et al. 2000; Peters
et al. 2006). En las sierras de Uruguay se
registrd a escala de paisaje un cambio a nivel
de comunidades vegetales (homogéneas) y de
dominancia de especies arboreas y arbustivas
asociado a la profundidad del suelo (Gautreau
and Lezama 2009). Sin embargo, en el sur de
Brasil, aunque se registré una relacion entre la
composicion de lefiosas y la distancia al curso,
no se encontrd relacion entre la condicién
del suelo y su profundidad en relaciéon a la
expansion del bioma de bosque sobre el bioma
abierto adyacente (Miiller et al. 2012), y se
propuso que esto quiza se deba a la distancia
al borde del bosque o a la presencia de rocas
(Carlucci et al. 2011). Por otro lado, se han
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encontrado patrones globales que indican que
el patrén de enraizamiento de las plantas esta
determinado en gran medida por la topografia
y la hidrologia del paisaje (Fan et al. 2017).
El patron de cambio de la vegetacion que se
registro en este estudio es consistente con lo
encontrado en Fan et al. (2017). Por lo tanto,
nuestros resultados apoyan que, ademas de
controladores como los herbivoros domésticos,
el fuego y la segadora, también operan otras
variables locales como determinantes de la
vegetacion que se puede desarrollar o no en
un sitio.

Ambos tipos de ecotonos tendrian similitudes
con dos estados de un modelo de estados y
transiciones de bioma pastizal a bioma bosque
reconocidos por Gallego et al. (2020) a partir
de sensores remotos: el ecotono dominado por
arbustos podria tener semejanzas con el estado
Pastizales Altos y Arbustales, y el dominado
por herbdaceas con el estado Pastizales Ralos.
Los resultados obtenidos en nuestro trabajo
son consistentes con la hipdtesis propuesta
por Gallego et al. (2020) (pasaje de pastizal
a bosque), ya que quizas no paso el tiempo
suficiente para que se contintie desarrollando
la cobertura boscosa. Por ejemplo, un estudio
de cambios de la cobertura vegetal en el sur
de Brasil registr6 poco cambio de cobertura de
pastizal a bosque en casi 25 afios, aunque en
ese tiempo si cambid a bosque gran parte de
la cobertura de pastizal con arbustos (Oliveira
and Pillar 2004). Si el arbustal no fuera un
estado estable y no hubiera limitantes abioticas,
y si se evitan los controladores como el fuego
o ganado doméstico, podria ocurrir que este
arbustal se transforme en un bosque. Sin
embargo, en el marco de la teoria de Estados
Alternativos de Biomas, y en coherencia
con la evidencia palinologica de la region,
los biomas abiertos podrian considerarse
anacronismos paisajisticos de un sistema
natural anterior (Behling et al. 2005; 2007;
Behling and Pillar 2007; Bond 2019; Pausas
and Bond 2020). Incluso, se podria considerar
que los ecotonos dominados por arbustos aqui
descriptos son un estado final (en cuanto a
cobertura). Es decir, no son un paso para
llegar a bosque, dado que la comunidad que
se desarrolla fuera del bosque tiene su propia
composicion diferente al bosque y que hay
limites abruptos entre biomas de bosque y
biomas abiertos (Pausas and Bond 2020). Esto
podria reforzarse con que la observacion de
que cobertura boscosa fue registrada solo
como pequefios parches de bosques aislados
durante la transecta en sitios que llevaban

hasta 20 afios sin remocion de la vegetacion.
También se apoya con la observacion de que la
composicion dela vegetacion estd ligadaa otras
variables ambientales ademas de los manejos.
En este trabajo, hasta el sitio sin ganado ni
fuego parece estabilizarse en una vegetacion
arbustiva. Esto podria explicarse porque: i) la
vegetacion arbustiva o de pastizal podrian
tener mecanismos para auto-perpetuarse en
el tiempo (e.g., Murphy and Bowman 2012;
Holmgren et al. 2015; Pausas and Bond 2020),
o ii) podrian existir limitantes ambientales
para el desarrollo de la vegetacion arbdrea
en estos sitios (e.g., capacidad de retencion
de agua del suelo, profundidad de la capa
fredtica, profundidad del suelo) (Pillar and
Quadros 1997; Leite et al. 2018; Bond 2019).
En el tltimo caso, ademas de los mecanismos
propuestos en la teoria de Estados Alternativos
de Biomas, estaria actuando otras limitantes.
Dilucidar cual de estas posibilidades es
mas plausible requeriria seguimientos de la
cobertura vegetal en periodos mas largos de
tiempo, asi como medicién de otros factores
ambientales o manipulacion de los mismos
(e.g., analisis de imagenes satelitales que
permitan reconstruir desde el inicio de la
exclusién, parcelas permanentes, mediciones
de agua subterranea, textura del suelo).

Consideraciones finales

En general, este estudio brinda evidencia
de campo que contribuye a la discusiéon de
la teoria de Estados Alternativos de Biomas
(Pausas and Bond 2020), en particular,
aplicada a los Pastizales del Rio de la Plata. El
abordaje utilizado, a través de experimentos
oportunistas, datos con diversos manejos y
descripcion de los patrones de la vegetacion
tomando como unidad las transectas, pero
incluyendo la variabilidad en las mismas,
permitié generar insumos para discutir esta
teoria y analizar los mecanismos detras de la
vegetacion que se desarrolla. La remocion de
la vegetacion seria clave, como lo propuesto
por el modelo, pero también existen factores
locales (distancia al curso, rocosidad) que
interactian con el tipo de vegetacion que se
desarrolla.

Los resultados de este trabajo son consistentes
con evidencia encontrada en la regién sobre
la relacion entre el pastoreo, el fuego y la
vegetacion lefiosa (Oliveira and Pillar 2004;
Overbeck and Pfadenhauer 2007; Altesor
et al. 2006; Miller et al. 2012; Lezama et al.
2014; Rolhauser and Batista 2014; Bernardi
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et al. 2016; Etchebarne and Brazeiro 2016;
Lezama and Paruelo 2016; Brazeiro et al. 2018;
Schinestsck et al. 2019; Gallego et al. 2020). En
esos trabajos se observé una relacién negativa
entre la vegetacion lefiosa y la remocion de
la vegetacién, sea por segadora, fuego, o
ganado. En el presente estudio, los sitios
presentaron practicas de manejo ganadero
mezcladas, como el uso de segadora o fuego
con diferente frecuencia, alcance e intensidad,
asi como de tipos de herbivoros y cargas
ganaderas. Seria interesante explorar como
estas variables pueden influir en estos tipos
de ecotonos, y el efecto diferencial que podrian
tener los ovinos con respecto a los vacunos.
De este modo se podria profundizar en cémo
contribuir a mantener diferentes comunidades
de biomas abiertos. Por otro lado, en este
trabajo no se contempld la composicion de
la comunidad herbacea, por lo que seria
interesante profundizar qué ocurre con esta en
los ecotonos y qué impactos tienen los manejos
en estas especies, ya que en lugares de pastizal
se han visto repercusiones de los manejos, la
arbustizacion o invasion por exoticas en la
comunidad de especies herbaceas (e.g., de
Abreu and Durigan 2011; Overbeck et al. 2016;
Guido et al. 2017; Lopez-Marisco et al. 2020).

Los dos tipos de ecotonos contribuyen a
conservar distintosgruposdeespeciesy pueden
estar reflejando procesos necesarios para

Ecologia Austral 32:395-414

mantener la vegetacion de los biomas abiertos
en diferentes estados (e.g., mantenerse en
pastizal, cambiar a arbustal). Estos resultados
apoyan las ideas de que el manejo y la toma de
decisiones deben integrar la escala de paisaje,
y de que es necesario implementar diferentes
précticas para mantener y desarrollar paisajes
heterogéneos, productivos y sustentables,
capaces de sostener una diversidad de servicios
ecosistémicos (Hayes et al. 2003; Eldridge et al.
2011; O’Mara 2012; Luza et al. 2014; Carlucci
et al. 2016; Overbeck et al. 2016; Gallego et al.
2020; Lopez-Marisco et al. 2020). En particular,
en necesario conservar los pastizales frente a
la arbustizacion y la expansién de especies
exoticas invasoras, pero también conservar
los arbustales, ya que tienen su propia
composicion y contribuyen a la conservacion
de especies lenosas prioritarias. Por esta razén
resulta clave tenerlos en cuenta de forma
explicita en programas de conservacion.
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