BIBLIOTECA CENTRAL LUIS F LELOIR

BibliOteca Digital BIBLIOTECA CENTRAL]EJLOIR

F c E N - U B A FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES UBA

Tesis Doctoral

Efecto de la diversidad funcional de
insectos herbivoros en el ciclado de
carbono y nitrégeno en bosques
andino-patagoénicos

Oleiro, Marina Inés

2015-03-30

Este documento forma parte de la coleccidon de tesis doctorales y de maestria de la Biblioteca
Central Dr. Luis Federico Leloir, disponible en digital.bl.fcen.uba.ar. Su utilizaciéon debe ser
acompafiada por la cita bibliografica con reconocimiento de la fuente.

This document is part of the doctoral theses collection of the Central Library Dr. Luis Federico
Leloir, available in digital.bl.fcen.uba.ar. It should be used accompanied by the corresponding
citation acknowledging the source.

Citatipo APA:

Oleiro, Marina Inés. (2015-03-30). Efecto de la diversidad funcional de insectos herbivoros en el
ciclado de carbono y nitrégeno en bosques andino-patagoénicos. Facultad de Ciencias Exactas y
Naturales. Universidad de Buenos Aires.

Citatipo Chicago:

Oleiro, Marina Inés. "Efecto de la diversidad funcional de insectos herbivoros en el ciclado de
carbono y nitrégeno en bosques andino-patagénicos”. Facultad de Ciencias Exactas y
Naturales. Universidad de Buenos Aires. 2015-03-30.

UBA

Universidad de Buenos Aires

EXACTAS:

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Direccidn: Biblioteca Central Dr. Luis F. Leloir, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires. Contacto: digital@bl.fcen.uba.ar

Intendente Giiiraldes 2160 - C1428EGA - Tel. (++54 +11) 4789-9293



http://digital.bl.fcen.uba.ar
http://digital.bl.fcen.uba.ar
mailto:digital@bl.fcen.uba.ar

.DE -
Al ® BUENOG‘.
& macuan %
53 3 S
CIENCIAS EXACTAS

Y NATURALES
Ve
>famy ¢
N
A
ot OB

UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES
Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Departamento de Ecologia, Genética y Evolucion

Efecto de la diversidad funcional de insectos herbivoros en
el ciclado de carbono y nitrogeno en bosques andino-
patagonicos

Tesis presentada para optar al titulo de Doctor de la Universidad de Buenos Aires
en el area Ciencias Biologicas

Marina Inés Oleiro

Director de tesis: Enrique Chaneton
Consejero de Estudios: Javier Lépez de Casenave

Lugar de trabajo: IFEVA — CONICET - Facultad de Agronomia — Universidad de
Buenos Aires

Buenos Aires, 2015



COMITE CONSEJERO
Director de tesis
Enrique Chaneton
Lic. en Ciencias Biol6gicas (CAECE)
Dr. Cs. Biologicas (Imperial College London)
Consejero de estudios
Javier Lopez de Casenave
Lic. en Ciencias Biologicas (UBA)
Dr. Cs. Biologicas (UBA)

JURADO DE TESIS
JURADO
Alicia Godeas
Lic. Cs. Bioldgicas (UBA)
Dra. Cs. Bioldgicas (UBA)
JURADO
Lucia Vivanco
Lic. Cs. Bioldgicas (UBA)
Dra. Cs. Agropecuarias (UBA)
JURADO
Graciela Valladares
Bidloga (UNCor)
Dra. Cs. Bioldgicas (UNCor)

Fecha de defensa de la tesis: 30 de Marzo de 2015



A Lola, Tomy, Guada, Vicky y Manu

“Nifio hijo de nifios mas grandes, que el mundo va envejeciendo a los golpes.
Nino candilcito en la tormenta, puerta clandestina en la muralla.

Nino del fin del mundo te traigo los abrazos que precises,

Mis ultimas y pobres barricadas, el mundo entero por cambiar

y el corazon en esta retirada”

Agarrate Catalina.



Agradecimientos

A mi director Enrique, por su gran e inesperado sentido del humor, el cual
hizo que transitar mi doctorado fuera un placer. Por su apoyo constante y su
generosidad para compartir e impartir conocimiento. Por ser el director que

todos quisiéramos tener.

A toda la gente del IFEVA por generar ese ambiente de maravilloso que se
respira apenas uno entra por la puerta.

A todos los comparneros de la mitocondria (desde Isa hasta Dani) por la
compania diaria, por el aguante en los berrinches, por las alegrias

compartidas, por ser la oficina mas copada de todas.

A Pablo, Pri, Marta, Fer, Lucha, Lau, Luis y Gas por la amistad durante estos
5 afnos de laburo.

A Vicky, Jaqui, y Naomi por los grandiosos viajes compartidos, son las

mejores compareras de viaje que me podrian haber tocado.

A Thomas Kitzberger y Lucas Garibaldi por la ayuda en el campo y por
siempre estar dispuestos a aportar algo interesante para discutir y abrir la
cabeza.

A todos los que me brindaron su ayuda para poder llevar adelante esta tesis.
Desde ayuda técnica hasta cuiddndome la casa para que pudiera hacer los
viajes. Andy, Lu Ciuffoli, Lu Duran, Sole, Jaqui, Waly, Mirta, Ade, Luisi,

seguro me olvido alguno, perdén!!!
A mi familia que a pesar de todo siempre estuvieron ahi.

A mis amigos de siempre, que siguen ahi, firmes cual rulo de estatua.
Mencidn especial para Guada que me mostro el mundo del baile y asi conoci

el maravilloso mundo del Swing.

A toda la muchachada de Swing. Bailar me hace feliz, pero compartirlo con
ustedes es invaluable.

A Pablo, por su aguante, su paciencia, su amor del mas tierno.



Declaro que el material incluido en esta tesis es, a mi mejor saber y entender, original
producto de mi propio trabajo (salvo en la medida en que se identifique explicitamente
las contribuciones de otros), y que este material no lo he presentado, en forma parcial o

total, como una tesis en ésta u otra institucion.



Tabla de contenidos

[ L= g 1= o 1
ADSTIACT ... ———— 2
L0371 Y o 1 01 T 3
INtroducCiOn general .........cccceiiiiiiririee s e s 3
Biodiversidad y funcionamiento..............eeeiiiiiiiiiiiii e 4
Herbivoria y funcionamiento..........oooeiiiiiiiiii e 5
Herbivoros, biodiversidad y desCoOmMpPOSICION..........ccooiiiiiiiiiiiiieeriiee e 7
El rol funcional de los insectos en bosques andino-patagonicos .........cceeeeeeennnn. 10
ODbjetivos € NIPOESIS ....eeeiiiiiiiiie e 14
(071 1 X | PP 16
Efecto de la diversidad de insectos folivoros sobre la descomposicion y el
ciclado de nitr6geno en la hojarasca. ........cccccecmrriiicmmrinnssss e 16
INTFOTUCCION ..t e e e e e e e e eeas 17
MaterialeS ¥ METOUOS .......ueiiiiiiieei e 21
RESUAAOS ... 28
Do L] o TP 35
(031 i (U o | T 41
Mecanismos asociados al efecto de la herbivoria sobre la descomposicion y
la dindmica del NItrOgeNo. ... 41
INTFOTUCCION ..t e e e e as 42
MaterialesS Y METOAOS ... ..uuiiiiiiiiee e 46
RESUAAOS ... 53
DUSCUSION ..ttt e e e e e e e e e e e e e e e e ns 60
(01X o 0 L0 T 65
Efecto de la herbivoria por insectos sobre la descomposicion de hojarasca en
el contexto de la deposicion masiva de cenizas volcanicas. ..........ccceeeumemnnnnnns 65
Tg] 10 o [¥oTo1 o] o [T 66



MaterialeS Y METOAOS .......uueiiiiiie e 69

RESURAAOS ... e et eeaeas 75
Do 1 ] T SRR 79
CAPITULO V...oecerecurecusecsseesseessesssesssesssesssse st s st s st s st st assstssstassstassseasans 83
DiSCUSION geNeral........coiiimeiiiiiier e 83
Rol de la diversidad de insectos herbivoros sobre los procesos del suelo........... 84

Mecanismos asociados a los efectos de la herbivoria sobre la descomposicion y

la dINAMICA I N 86
Impacto de la deposicidn de ceniza volcanica sobre procesos del suelo............. 88
NUEBVAS PEISPECHIVAS ...t ee ettt e e e e e e e 89
CoNCIUSIONES fINAIES ... 90
BIBLIOGRAFIA........ceeurereureeusaesesesasesssesessassssssstssstassseassssssssassssssstassseassssasans 93

Vi



Resumen

Efecto de la diversidad funcional de insectos herbivoros en el ciclado de
carbono y nitrégeno en bosques andino-patagdnicos

La pérdida de biodiversidad afecta las relaciones tréficas y puede modificar
los flujos de energia y nutrientes en los ecosistemas. Los consumidores herbivoros
pueden afectar el ciclado de C y N en el suelo a través de varios mecanismos. Sin
embargo, el rol de la diversidad de insectos defoliadores en el funcionamiento de
bosques templados no ha sido aun estudiado en profundidad. El objetivo de esta
tesis fue investigar el efecto de la diversidad funcional de insectos herbivoros,
medida como diversidad de dafos, sobre la descomposicion de hojarasca y el
ciclado de N en bosques de Nothofagus pumilio del norte de la Patagonia. El
andlisis quimico (C:N) y fisico (dureza) de la hojarasca mostré que el dafno por
insectos mejora la “calidad” del sustrato de descomposicion. Ese efecto dependié
de la identidad del gremio de insectos (masticador, minador, pegador) considerado.
Experimentos a campo y en laboratorio indicaron que la herbivoria aceler6 la
descomposicion de hojarasca en el suelo, pero la riqueza del dafo foliar no fue un
factor significativo. En microcosmos se demostrdé que tanto el dafo fisico de las
hojas, como la deposicion de heces, aumentaron la tasa de descomposicién y la
liberacion de N de la hojarasca. El tipo de dano en la hojarasca (identidad) no
afecté la tasa de descomposicion, pero si la dinamica del N. La hojarasca dafada
por minadores y pegadores liber6 mas N que la hojarasca sana o danada por
masticadores. Durante el transcurso de esta tesis ocurrio la erupcién del complejo
volcanico Puyehue-Cordon Caulle y la deposicion masiva de cenizas enmascaro el
efecto de los herbivoros sobre la descomposicion, pero no modificé las diferencias
observadas en la dinamica del N. Evidencias de campo y laboratorio sugieren que
la ceniza volcanica limit6 la actividad de la mesofauna de detritivoros del suelo. Los
resultados demuestran que la composicién funcional de insectos folivoros puede
regular procesos clave del ciclado de C y N en el suelo y que esos efectos son
modificados por disturbios naturales de gran magnitud.

Palabras clave: Biodiversidad, Ciclo de nutrientes, Descomposicién, Herbivoria
Nothofagus pumilio



Abstract

Effect of functional diversity of insect herbivores on carbon and nutrient
cycling in Patagonian forests

Biodiversity loss affects trophic interactions and may thus change the fluxes of
energy and nutrients within ecosystems. The aim of this thesis was to investigate
the effect of functional diversity of folivorous insects on litter decomposition and
nitrogen cycling in Nothofagus pumilio forests in northern Patagonia. Chemical (C:N)
and physical (toughness) analyses showed that prior insect damage improves leaf-
litter "quality" as a substrate for decomposition, relative to undamaged leaf litter.
This effect depended on the insect guild (leaf chewer, miner or tier). Field and
laboratory experiments indicated that herbivory accelerated litter decomposition, but
leaf damage diversity had no significant effect. In a microcosm experiment, both the
physical damage of senescing leaves and deposition of insect frass increased rates
of decomposition and net N mineralization. Folivore guild identity did not affect
decomposition rate but enhanced N release from litter. Litter damaged by miners
and tiers released more N than undamaged leaves or leaves damaged by chewing
insects. Mass deposition of volcanic ashes after the 2011 eruption of the Puyehue-
Corddn Caulle complex masked any differences in decomposition between intact
and insect damaged tree leaves. Yet, insect-mediated effects on litter N dynamics
remained significant even beneath a thick ash layer. Laboratory and field evidence
suggests that volcanic ashes limited the activity of soil mesofauna. This thesis
shows that the functional composition of folivorous canopy insects can regulate key
processes for C and N cycling in forest soils, and that these effects are modified by
large-scale natural disturbances.

Key words: Biodiversity, Decomposition, Herbivory, Nothofagus pumilio, Nutrient

cycle.
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Biodiversidad y funcionamiento

La actividad humana provoca pérdidas irreversibles de biodiversidad a
escala global (Chapin et al. 2000; Sala et al. 2000; Cardinale et al. 2012). A
diferencia de la diversidad taxonémica, el término biodiversidad comprende a la
diversidad de los organismos en todos los niveles de organizacion bioldgica, desde
los genes hasta los ecosistemas, asi como también la diversidad de la estructura y
el funcionamiento de los sistemas bioldgicos en el espacio y el tiempo (Noss, 1990;
Naeem, 2002). Esa reduccion de la biodiversidad modifica las relaciones
interespecificas (Chapin et al., 2000), asi como los flujos de energia y materia que
determinan el funcionamiento de los ecosistemas (de Ruiter et al., 1995;
Hattenschwiler et al., 2005; Srivastava et al., 2009). Durante la década del '90, la
preocupacion por la pérdida de biodiversidad gener6 una nueva corriente de
investigacion que permitié establecer que la diversidad de especies puede modificar
el ambiente fisico, los ciclos biogeoquimicos y la productividad de los ecosistemas
(Cardinale et al., 2012). Sin embargo, todavia queda mucho por investigar sobre las
consecuencias funcionales de la pérdida de diversidad biolégica en diferentes
niveles tréficos (Hattenschwiler et al., 2005; Bruno y Cardinale, 2008; Srivastava et
al., 2009; Reiss et al., 2009; Thompson et al., 2012).

La primeros estudios sobre la relacién diversidad—funcionamiento estuvieron
enfocados en la produccion de biomasa como respuesta a los cambios en la
riqueza de especies vegetales (Cardinale et al, 2006). En general, esas
investigaciones han demostrado que la disminucion de la diversidad, sobre todo en
términos de la riqueza (nimero) de especies 0 grupos funcionales, tiene impactos
negativos sobre la productividad primaria y los procesos relacionados con la
captura de recursos por las plantas (Tilman et al., 2001; Loreau et al., 2001; Wardle
y Bardgett, 2004; Cardinale et al., 2012). Estos resultados generaron controversia,
ya que podian ser explicados por dos mecanismos diferentes (Loreau et al., 2001).
Por un lado, la Complementariedad de nichos ocurre cuando el desemperio de la
comunidad es mayor al esperado por el desempefo de cada una de las especies
por separado. Este mecanismo involucra por un lado la diferenciacién de nichos
que ocurre cuando distintas especies utilizan de manera diferente los recursos
(nutrientes, espacio, luz, etc.) y por lo tanto no hay competencia entre ellas. Este
mayor aprovechamiento de la gama de recursos disponibles genera un aumento en

el desemperio de la comunidad, por ejemplo, en la captura total de carbono (C)



(Tilman et al., 1996; Loreau y Hector, 2001). La nocién de complementariedad
también involucra las interacciones de facilitacion entre especies. La facilitacion
ocurre cuando la presencia de una especie genera un ambiente més propicio para
el establecimiento o el aprovechamiento de los recursos por otras especies de la
comunidad (Callaway, 1995; Loreau y Hector, 2001).

En contraposicion, se propuso que el efecto de la riqueza de especies sobre
el funcionamiento puede ocultar un Efecto de Seleccion o de Muestreo (“sampling
effect” sensu Huston 1997). Este ocurre cuando al aumentar el nimero de especies
se incrementa la probabilidad de incluir a la especie que tiene mejor desemperfio
para la funcion considerada. Este escenario se caracteriza por nichos superpuestos
y competencia por recursos, donde hay una especie que resulta mejor competidora
y logra acaparar la mayoria de los recursos disponibles. En estos casos, el efecto
de la diversidad depende de la presencia/ausencia de esa especie y la tasa del
proceso considerado en las comunidades mas diversas no seria mayor al
observado para la especie mas influyente cuando ésta crece sola (Aarssen, 1997;
Tilman, 1997; Loreau y Hector, 2001). Estos mecanismos fueron discutidos
originalmente como si fueran mutuamente excluyentes; mas aun, el efecto de
muestreo fue considerado por algunos como un artificio experimental y no un
verdadero mecanismo ecolégico (Aarssen, 1997; Huston, 1997), debido a que
supone una fuerte influencia del azar en el ensamble de las comunidades. Por otro
lado, los efectos de seleccién fueron tomados como evidencia del crucial papel que
juega la identidad de las especies, a través de sus rasgos funcionales, en el control
de los procesos ecosistémicos (Grime, 1998; Wardle, 1999). En la actualidad, se
considera que ambos mecanismos componen el efecto “total” de la riqueza de
especies y son los extremos de un continuo. En el medio de estos extremos puede
haber complementariedad entre grupos particulares de especies 0 grupos
funcionales, asi como también puede existir la dominancia de un subgrupo de

especies complementarias (ver Loreau et al. 2001).

Herbivoria y funcionamiento

Los efectos de la herbivoria sobre el funcionamiento del ecosistema han

sido muy estudiados en términos de la productividad primaria (McNaughton, 1983;
Semmartin y Oesterheld, 1996). La biomasa aérea sufre los efectos directos de la
herbivoria ya que pierde tejido fotosintético y eso resulta en la pérdida de C y
nutrientes (Ferraro y Oesterheld, 2002). Sin embargo, la herbivoria no siempre tiene
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impactos negativos sobre la productividad. Oesterheld y McNaughton (1988),
encontraron que plantas de Themeda triandra (Poaceae) lograban una mayor
productividad cuando eran defoliadas. Los mecanismos por los cuales la herbivoria
puede afectar la productivdad de un ecosistema han sido vastamente estudiados
(McNaughton, 1983; Oesterheld y McNaughton, 1991; Agrawal, 2000; Ferraro y
Oesterheld, 2002). Se han realizado numerosos estudios donde se evalu6 el efecto
de la herbivoria de vertebrados sobre los procesos del suelo en sistemas
manejados en los que se han obtenidos resultados tanto positivos como negativos
sobre la comunidad de descomponedores y la mineralizacion de C y nitrégeno (N)
(Bardgett y Wardle, 2003). Hay buenas evidencias de que los herbivoros juegan un
papel importante en los procesos de retroalimentacién que ocurren entre el suelo y
la vegetacién, ya que afectan la calidad y cantidad de los residuos vegetales que
aportan el sustrato para la actividad de los descomponedores del suelo (Hunter,
2001; Wardle y Bardgett, 2004). Sin embargo, el rol de los invertebrados del
canopeo sobre los procesos del suelo en sistemas boscosos ha recibido poca
atencion (Frost y Hunter, 2008).

Existen varios mecanismos por los cuales los herbivoros pueden afectar los
procesos del suelo como la descomposicion de la hojarasca y los ciclos de
nutrientes. En el corto plazo, las heces depositadas en las hojas constituyen una
fuente labil de nutrientes y C lo genera una hojarasca de mejor calidad para la
comunidad de descomponedores (Fogal y Slansky, 1985; Belovsky y Slade, 2000).
En otros casos los herbivoros dejan caer pedazos de hoja verde mientras se
alimentan, los cuales suelen tener mejor calidad que la hojarasca y pueden
modificar los flujos de C y nutrientes en el suelo (Fonte y Schowalter, 2005). La
herbivoria también cambia la concentracion de los nutrientes en la precipitacién que
cae a través del dosel del bosque. Este cambio se produce debido a la lixiviacién de
los nutrientes desde las hojas danadas hacia el agua que pasa a través de ellas
(Seastedt, 1984; Hunter, 2001). Tanto los fragmentos de hojas verdes como la
precipitacién que cae luego de atravesar el canopeo dafado constituyen un aporte
adicional de nutrientes al suelo que pueden afectar la actividad de los
descomponedores (Hunter, 2001).

El dafo generado por los herbivoros también despierta distintas respuestas
en la planta que pueden afectar la calidad de la hojarasca que cae al suelo. Por un
lado, la retranslocacion de nutrientes en las hojas danadas por herbivoria resulta
muchas veces incompleta, o que genera una hojarasca de mayor calidad quimica

para los descomponedores (Hunter, 2001; Wardle y Bardgett, 2004). La herbivoria
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también puede inducir la produccién de defensas por parte de la planta como
polifenoles y taninos (Coley et al., 1985; Coley y Barone, 1996; Agrawal, 2007).
Estos metabolitos secundarios pueden permanecer en el material vegetal
senescente reduciendo la calidad de la hojarasca y la tasa de la descomposicién de
materia organica (MO) en el suelo (Melillo et al., 1982; Scott y Binkley, 1997).

Por otro lado, existen efectos a largo plazo promovidos por los herbivoros en
la composicién de la comunidad vegetal que pueden impactar el ciclado de
nutrientes entre el suelo y la vegetacion (Chaneton et al. 1996; Hunter 2001;
Bardgett y Wardle 2003). Las plantas que producen follaje mas palatable para los
herbivoros, suelen producir hojarasca de mejor calidad y por lo tanto se
descompone mas rapidamente (Wardle y Bardgett, 2004). Si los herbivoros se
alimentan de manera selectiva sobre una especie en particular o de un pequefo
grupo de especies dentro todo el conjunto de especies que hay en la comunidad,
entonces podrian modificar la abundancia relativa de las especies de plantas. Si las
especies sobre las que se alimentan son las mas palatables, entonces la
comunidad quedaria dominada por especies que producen hojarasca de baja
calidad y por lo tanto este cambio en la composicion podria terminar afectando los
procesos del suelo (Belovsky y Slade, 2000; Hunter, 2001). Los cambios en la
comunidad de plantas también pueden modificar las condiciones microambientales
debido a la variacion en la cobertura del dosel, que genera cambios en la radiacién,
humedad y temperatura a nivel del suelo (Hunter, 2001; Semmartin et al., 2007).
Los procesos del suelo estan fuertemente influenciados por factores abioticos, por
lo que estos cambios microcliméaticos pueden tener un gran impacto sobre la
composicion y actividad de los descomponedores del suelo.

Cambios en la abundancia y diversidad de herbivoros podrian alterar las
conexiones entre los subsistemas de productores y descomponedores que
sostienen la integridad funcional de los ecosistemas (Wardle y Bardgett, 2004) En
particular, los efectos de la biodiversidad de herbivoros sobre los procesos del
suelo han sido muy poco estudiados (Wardle y Bardgett, 2004; Hattenschwiler et
al., 2005).

Herbivoros, biodiversidad y descomposicion

La descomposicion de MO es un proceso crucial para sostener la vida en la

Tierra, ya que constituye la liberacién de la energia y los nutrientes que se
encuentran fijados en compuestos organicos (Berg y Laskowski, 2006). La
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produccion de biomasa vegetal que se produce a lo largo de un afo puede llegar a
los 4 kg/m? y todo lo que no es consumido por los herbivoros se incorpora al suelo
como MO y entra en descomposicién (Swift et al., 1979; Berg y Laskowski, 2006) El
reservorio de C del suelo depende de la produccion primaria y de la mineralizacién
de los residuos de las plantas. El flujo promedio de CO, por respiracion en el suelo
es aproximadamente 68 x 10'° gramos de C por afio y la mineralizacién anual del
material vegetal que cae al suelo constituye la mitad de dicho flujo (Colteaux et al.,
1995).Tanto la descomposicion como la mineralizacion de nutrientes son
indispensables para el mantenimiento de la productividad primaria ya que las
plantas absorben los nutrientes en forma inorgéanica (Colteaux et al., 1995; Aerts,
1997; Berg y Laskowski, 2006). En definitiva la descomposicion resulta ser un
proceso fundamental ya que controla las pérdidas de C del ecosistema, la
disponibilidad de nutrientes y en consecuencia, el crecimiento de las plantas y la
estructura de las comunidades (Wardle 2002).

La descomposicion de la hojarasca es un proceso fisico y quimico que
reduce la hojarasca a sus componentes quimicos elementales a través del
fraccionamiento del material senescente por parte de los detritivoros y la posterior
transformacién de esos pequenos fragmentos en moléculas inorganicas basicas por
parte de los microorganismos (Aerts, 1997). Este proceso esta controlado por las
condiciones ambientales, la calidad del sustrato disponible para los
descomponedores y la comunidad de descomponedores del suelo (Seastedt, 1984;
Aerts, 1997). Sin embargo, estos tres controles no tienen la misma jerarquia. El
clima (particularmente temperatura y humedad) ejerce el mayor control sobre este
proceso a escala global. Ambientes mas calidos y hiumedos suelen tener tasas de
descomposicion mas altas (Meentemeyer, 1978; Lavelle et al., 1993; Aerts, 1997).
Luego, a escala regional, la descomposicién se encuentra dominada por la calidad
del sustrato, siendo la relacion lignina/N o la relacion C:N algunos de los mejores
predictores de la tasa del proceso (Aerts, 1997). Finalmente, la comunidad de
descomponedores suele ser el factor determinante a escala local o de micrositio
(Lavelle et al., 1993).

La calidad quimica de la hojarasca depende en gran medida de las
caracteristicas particulares de cada especie de planta y por lo tanto la composicion
de especies de una comunidad va a tener un rol muy importante en el ciclado de
MO vy nutrientes (Vivanco y Austin, 2006), por lo que cambios en la diversidad de
especies de plantas pueden tener impactos fuertes sobre los ciclos del suelo. En

numerosos estudios donde se evalud el efecto de la diversidad de especies sobre
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los procesos del suelo se han observado tanto efectos de complementariedad como
de seleccion en estudios de mezclas de hojarascas de distintas especies y
genotipos (e.g. Hector et al. 2000; Vivanco y Austin 2008; Vos et al. 2013). Existen
evidencias tanto en ambientes terrestres como acuaticos que muestran que la
mezcla de distintos tipos de hojarasca puede estimular la descomposicion y el
ciclado de nutrientes por el efecto de complementariedad de nichos (Hansen y
Coleman 1998; Hattenschwiler et al. 2001; Gartner y Cardon 2004; Vos et al. 2013).
También existen estudios donde el efecto de la diversidad de la mezcla de
hojarascas sobre la descomposicion fue determinado por la inclusion de una
especie 0 un genotipo particular. Estos estudios enfatizaron la importancia de la
identidad de las especies, mas que la diversidad per se (riqueza), en el control del
funcionamiento del ecosistema (Cardinale et al., 2006; Vivanco y Austin, 2008;
Boyero et al., 2014). Mas alld del mecanismo considerado, en conjunto, los estudios
realizados hasta ahora no muestran un patron consistente para el efecto de la
diversidad de la hojarasca sobre la tasa de descomposicion (k), debido a que tanto
los efectos sinérgicos como antagonicos fueron frecuentes (Srivastava et al., 2009).

Si bien existen trabajos que estudiaron los efectos de la herbivoria y de la
diversidad de especies de plantas sobre los procesos del suelo, los efectos de la
diversidad de herbivoros sobre la descomposicién y el ciclado de nutrientes no han
sido estudiados (Wardle y Bardgett, 2004; Hattenschwiler et al., 2005). Los distintos
gremios de insectos folivoros (masticadores, minadores, galigenos, etc.) generan
distintos tipos de dano en las hojas de sus hospedadores. Cada tipo de dafo
genera cambios fisicos y quimicos particulares en los tejidos (Hunter, 2001) y, por
lo tanto, la hojarasca compuesta por hojas dafadas por un gremio de insectos
particular podria ser diferente a la dafada por otro gremio. Las diferentes
modificaciones fisico-quimicas generadas por distintos gremios darian como
resultado la produccién de hojarasca mas o menos diversa de acuerdo con la
variedad funcional de los herbivoros que atacaron las hojas. Sin embargo, hasta el
momento, sélo se ha considerado el impacto de la presencia/ausencia de insectos
folivoros sobre la descomposicion de la hojarasca (Belovsky y Slade, 2000;
Chapman et al., 2003; Fonte y Schowalter, 2005), mientras que los efectos de la
riqueza e identidad de los herbivoros no han sido considerados.

Los efectos de la diversidad de insectos folivoros sobre los procesos del
suelo también podrian ser explicados en términos de complementariedad de
recursos. Teniendo en cuenta que la hojarasca constituye el recurso para la

comunidad de descomponedores (Cardinale et al., 2006), y que una Unica especie

9



de planta podria generar distintos tipos de hojarascas al ser dafnada por distintos
tipos de insectos (masticadores, pegadores, minadores, etc), entonces esta
hojarasca mas diversa podria generar una gama de nichos mas amplia que podria
ser aprovechada diferencialmente por una mayor variedad de descomponedores
(Srivastava et al. 2009). Por otro lado un tipo de dano podria estimular el consumo
de ese tipo de hojarasca y un aumento en la biomasa de descomponedores y
finalmente estimular el consumo de los otros tipos de hojarasca (Figura 1.1). Debido
a que la calidad y cantidad de la hojarasca son determinantes del reciclado de
nutrientes (Codteaux et al., 1995; Vivanco y Austin, 2008) y esto depende en gran
medida de las especies presentes en la comunidad de insectos herbivoros
(Belovsky y Slade, 2000), ensambles con una variedad de especies de herbivoros
podrian llegar a tener efectos sobre las comunidades de plantas y el funcionamiento
del ecosistema distintos a los que se pueden inferir por estudios basados en una
unica especie (Metcalfe et al., 2014). Entender los efectos de la diversidad de
insectos folivoros sobre la dinamica de C y nutrientes, asi como estudiar los
controles de estos procesos es necesario para poder predecir el impacto que
tendrian la eventual disminucién de la diversidad de insectos del dosel o un
incremento en el consumo foliar total bajo un escenario de cambio climatico, sobre

el ciclado de nutrientes y MO en el suelo.

El rol funcional de los insectos en bosques andino-patagénicos

Los bosques andino patagénicos ocupan una extensa franja territorial entre
los 33°y 56°S en la zona sur de Argentina y Chile, a ambos lados de la cordillera
de los Andes (Veblen et al., 1996). Debido a los vientos humedos que provienen del
pacifico y descargan en la Cordillera de Los Andes, la precipitacion decrece
drasticamente desde los 3000 hasta menos de 800 mm anuales en menos 50 km
hacia el este (Veblen et al., 1996). La variacion climatica es mas gradual a lo largo
del gradiente latitudinal. La temperatura decrece en sentido sur, aunque las
temperaturas extremas son atenuadas por la disminuciéon en la continentalidad
(Veblen et al., 1996). Existen distintos tipos de bosques que se diferencian por la
vegetacion predominante y se distribuyen a lo largo del gradiente de precipitacién.
Las selvas se encuentran en la regibn mas humeda y se encuentran mas
extendidas en Chile. Mas hacia el este de Los Andes se encuentran los bosques
templados dominados por especies del género Nothofagus (Veblen et al., 1996). La

vegetacion en estos bosques generalmente presenta un patron de transicion
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gradual y continuo de una comunidad a otra. A su vez, las especies presentan
rangos de distribucién muy amplios; todas ocupan una gran diversidad de habitats y

muestran gran plasticidad fenotipica (Veblen et al., 1996).

Figura 1.1: Efecto de la diversidad de insectos folivoros sobre la comunidad de descomponedores.
En ausencia de herbivoros, se produce un solo tipo de hojarasca (no dafiada o “sana”) la cual es
aprovechable por una diversidad de descomponedores pequena (izquierda). El dafho causado por
distintos tipos de herbivoros genera hojarasca diversa con distintas caracteristicas quimicas y
fisicas. Esta mayor gama de recursos permite que una mayor variedad de detritivoros utilicen el

recurso.
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Nothofagus pumilio es una especie decidua que domina la zona subalpina
de los bosques andino-patagénicos (Veblen et al, 1996). Su distribucién se
extiende entre los 35° y 55° de latitud y altitudes entre el nivel del mar y los 2000 m.
Ademas, también se encuentra en todo el gradiente de precipitaciéon que va desde
los 5000 mm en los bosques al oeste de la cordillera (Chile) hasta menos de 800
mm anuales en las zonas mas al este en Argentina (Barros et al., 1983; Veblen et
al., 1996). Hacia el norte de su distribucion se encuentra asociada con otras
especies de Nothofagus y también con Araucaria araucana, mientras que hacia el
sur forma bosques monoespecificos (Veblen et al., 1996). Durante la estacién de
crecimiento tiene mas de un periodo de expansion foliar. Tanto las condiciones de
crecimiento del afio anterior como las condiciones climaticas y factores biéticos que
ocurren durante la estacidén de crecimiento en curso pueden influenciar los patrones
de crecimiento foliar (Kozlowski et al.,, 1991). En los bosques secos del noreste de
la Patagonia, la expansion foliar de N. pumilio comienza en octubre, mientras que
en los bosques mas humedos del oeste comienza en noviembre. La caida del
follaje ocurre desde fines de abril hasta fines de mayo (Mazia et al., 2009).

Existe una gran diferencia en las tasas de folivoria entre los bosques secos
y himedos de N. pumilio, siendo diez veces mas alta en los bosques secos.
Ademas los gremios presentes en cada tipo de bosque también difieren (Mazia et
al., 2012). En los bosques secos hay tres gremios importantes de insectos folivoros
que atacan el follaje durante toda la estacion de crecimiento (Mazia et al., 2012).
Los grupos funcionales de insectos folivoros definidos por su forma de alimentacién
incluyen, en orden de importancia: minadores, pegadores, masticadores vy
agalladores. Los minadores y pegadores pueden consumir hasta el 20% del area
foliar cada uno, mientras que el resto no alcanza a dafar el 5% del area foliar del
bosque (Mazia et al., 2004, 2012; Garibaldi et al., 2010). Los minadores colonizan
el dosel del bosque en primavera (octubre—noviembre) y llegan al maximo dafo
foliar en enero, cuando se encuentran minadas hasta el 55% de las hojas. Los
pegadores aparecen a fines del verano (febrero—marzo) y alcanzan un maximo en
abril, dafando hasta el 35% de las hojas. En cambio, el dafo foliar por insectos
masticadores no muestra un patrén estacional definido (Mazia et al., 2012). Esa
separacion temporal de nichos entre los gremios de folivoros dominantes aparece
asociado con un consumo total que puede alcanzar hasta el 20% de la produccion
foliar anual (Mazia et al., 2012).
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Los niveles de consumo foliar citados sugieren que los insectos defoliadores
tendrian una influencia importante sobre el ciclado de nutrientes en bosques de N.
pumilio. Sin embargo, el impacto de la herbivoria por insectos en los procesos de
ciclado de C y N en el suelo no han sido aun estudiados en detalle. En bosques del
noroeste de la Patagonia, Chaneton et al. (2005) encontraron que el dafo foliar
causado por insectos del dosel aceler6 la descomposicién de la hojarasca de N.
pumilio. Ese trabajo demostrd también que la magnitud del efecto de los herbivoros
en la descomposicion in situ de la hojarasca dependi6 del tipo de bosque
considerado, siendo mas evidentes en el bosque seco que en el bosque humedo
(Chaneton et al. 2005). Esas diferencias estarian reflejando la mayor frecuencia de
herbivoria y area foliar dafnada por insectos que ocurre en el bosque seco (Mazia et
al. 2004, 2012). En cambio, se desconoce si la diversidad (riqueza y composicion
en gremios) de herbivoros defoliadores tiene alguna relacién con los mecanismos
subyacentes al efecto de la folivoria en la descomposicién. Estudiar esta relacién
funcional seria importante como punto de partida para evaluar las posibles
consecuencias ecosistémicas de la pérdida de biodiversidad de insectos en
bosques templados. Este es un vacio importante dado que los insectos constituyen
los principales consumidores del dosel del bosque

Los bosques andino-patagénicos estdn sujetos a eventos fisicos de
perturbacion natural de diferente escala y magnitud (Veblen et al., 1996). La
ocurrencia de eventos de perturbacién de gran escala puede interactuar con los
efectos cronicos de procesos locales como la herbivoria (Spiller y Agrawal, 2003).
Esos eventos infrecuentes (huracanes, erupciones volcanicas, etc.) modifican el
contexto en el cual operan otros factores ecoldgicos relevantes, aunque su estudio
esta signado por la oportunidad (Kitzberger 2013; Chaneton et al. 2014). En junio
de 2011 se produjo la erupcion masiva del complejo volcanico Puyehue-Corddn
Caulle (CVPCC) situado en el limite del sector noroeste del Parque Nacional
Nahuel Huapi. La informacién disponible sobre el impacto de la herbivoria en afos
previos a la erupcion (Chaneton et al., 2005; Mazia et al., 2012), representa una
oportunidad Unica para evaluar el impacto del evento volcanico sobre el
funcionamiento del subsistema de los descomponedores y su interaccion con los
insectos folivoros. ElI impacto que tienen los eventos extremos sobre el
funcionamiento de los ecosistemas, y la capacidad de sobreponerse a estos
eventos infrecuentes, resultan de gran interés para evaluar las consecuencias de la
pérdida de biodiversidad y el rol que juegan los consumidores en el funcionamiento

(Thompson et al., 2012)
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Objetivos e hipétesis

El objetivo general de este trabajo fue investigar el papel de los insectos
herbivoros del dosel en el ciclado de C y nutrientes en bosques templados de la
Patagonia andina, con énfasis en el efecto de la diversidad funcional de los insectos
en la descomposicion y la liberacién de N de la hojarasca. Mediante la combinacién
de estudios a campo y en laboratorio (microcosmos), se evalué la hipétesis general
de que la diversidad funcional de insectos folivoros estimula los procesos de
descomposicion y reciclado de nutrientes de la hojarasca, ya que los distintos tipos
de dano foliar producidos por los insectos alteran de variadas maneras la calidad de
la hojarasca, a través de cambios fisico-quimicos que facilitan la actividad de los
descomponedores. La combinacion de diferentes formas de dafio foliar generaria
un sustrato heterogéneo que permitiria una mayor complementariedad funcional y
el consumo mas efectivo de la hojarasca por la comunidad del suelo.

Los objetivos particulares de esta tesis se encuentran desarrollados en tres
capitulos de resultados con sus hipotesis y predicciones especificas. En el capitulo
2 se evaluo el efecto de la diversidad funcional (nimero e identidad de gremios) de
insectos folivoros sobre la tasa de descomposicion de la hojarasca y el reciclado de
nutrientes en el suelo de bosques de N. pumilio, mediante un experimento a campo
de 28 meses de duracion. Los resultados de este capitulo muestran de qué manera
la calidad inicial de la hojarasca que cae al suelo y su tasa de descomposicion y
liberacion de N, se ven afectados por la biodiversidad de gremios de insectos
folivoros. Luego, en el capitulo 3, se buscé explorar los mecanismos asociados a
los cambios en la calidad de la hojarasca y la biota del suelo que mediarian el
efecto de la biodiversidad de folivoros sobre la descomposicion. Los mecanismos
asociados a los cambios en la calidad foliar fueron evaluados mediante un
experimento manipulativo en microcosmos de laboratorio. En ese experimento se
buscé simular los cambios en dos aspectos de la hoja que son alterados por el
ataque de los insectos dominantes en bosque de lenga: la estructura fisica de los
tejidos y la presencia de heces en las hojas. Por otro lado se evalué la importancia
de la mesofauna del suelo como factor mediador del efecto de los insectos del
dosel sobre el proceso de descomposicion. Para ello se utilizé un experimento a
campo de exclusion selectiva de mesofauna durante la descomposicion. Los
resultados de ambos experimentos permiten comprender la importancia de los

cambios directos en la calidad de la hojarasca inducidos por ciertos gremios de
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insectos, asi como el rol de la mesofauna del suelo en la respuesta a la diversidad
de insectos defoliadores.

El experimento de campo informado en el capitulo 2 fue imprevistamente
alterado, al quedar virtualmente sepultado por la deposicion masiva de cenizas
emitidas por la erupcién del CVPCC en junio de 2011. Las cenizas volcanicas
tendrian propiedades insecticidas, lo cual podria afectar tanto a los herbivoros del
dosel como a la mesofauna de detritivoros del suelo (Buteler et al. 2014; Chaneton
et al. 2014). La erupcién del volcan ocurrié una vez iniciado este proyecto y sin
duda modificé las condiciones ambientales bajo las cuales se decidié estudiar la
descomposicion de hojarasca. Teniendo en cuenta que es muy factible que la
deposicion de cenizas volcanicas haya modificado los procesos del suelo, en el
capitulo 4 se decidio evaluar el efecto de la folivoria sobre la descomposicion de
hojarasca en el nuevo contexto ambiental generado por la deposicién de cenizas
del CVPCC. Se instalé un experimento a campo en el que se manipuld la posicion
de la hojarasca en el perfil de la capa de cenizas. Esos resultados pudieron ser
comparados con los de un estudio previo a la erupcién (Chaneton et al 2005). Por
otro lado, en microcosmos de laboratorio, se evalué el efecto de las cenizas sobre
la comunidad de microartropodos del suelo. Los resultados de este capitulo
permiten dilucidar la importancia relativa de la folivoria sobre los procesos del suelo
en el contexto de un disturbio de gran magnitud.

Finalmente en el capitulo 5 se presenta una sintesis y discusion de los

principales resultados y se comentan algunas de sus implicancias.
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CAPITULO Il

Efecto de la diversidad de insectos folivoros sobre la
descomposicion y el ciclado de nitrégeno en la
hojarasca.
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Introduccion

La actividad humana provoca pérdidas irreversibles de diversidad biolégica a
escala global (Chapin et al., 2000; Cardinale et al., 2012). Esta reduccién de la
biodiversidad modifica las relaciones interespecificas (Chapin et al, 2000), asi
como los flujos de energia y materia que determinan el funcionamiento de los
ecosistemas (de Ruiter et al., 1995; Hattenschwiler et al., 2005; Srivastava et al.,
2009). Hasta el presente, la mayoria de los trabajos que estudiaron la relacién
diversidad—funcionamiento se han enfocado en la produccién de biomasa como
respuesta a cambios en la riqueza de especies vegetales (Tilman et al., 1996;
Cardinale et al.,, 2006) y en los efectos de la diversidad de carnivoros sobre la
abundancia de sus presas (Bruno y Cardinale, 2008). En cambio, el rol de la
diversidad de consumidores herbivoros en el funcionamiento ecosistémico ha sido
aun poco estudiado (Ebeling et al., 2014).

Hay numerosas evidencias de que los insectos herbivoros juegan un papel
importante en los procesos de transferencia de energia y nutrientes que ocurren
entre el suelo y la vegetacion. La herbivoria afecta la calidad y cantidad de los
residuos vegetales que son aportados al sustrato para los organismos
descomponedores (Hunter, 2001; Wardle y Bardgett, 2004). Existen varios
mecanismos por los cuales la herbivoria puede afectar el ciclado de nutrientes y la
descomposicion de la hojarasca en el suelo. Por un lado, las heces depositadas por
los insectos constituyen una fuente Iabil de nutrientes y C que puede estimular la
actividad de los microorganismos del suelo (Fogal y Slansky, 1985; Belovsky y
Slade, 2000). Por otro lado, La estimulacién de la descomposicién por herbivoros
muchas veces esta asociada a un incremento en la concentracién de N en los
tejidos de rebrote o a la retranslocacién incompleta de nutrientes desde las hojas
senescentes parcialmente, o que genera una hojarasca mas rica en nutrientes
esenciales (Hunter, 2001; Wardle y Bardgett, 2004). La herbivoria también puede
inducir la produccion de defensas por parte de la planta como polifenoles y taninos
(Coley et al., 1985; Coley y Barone, 1996; Agrawal, 2007). Estos metabolitos
secundarios pueden permanecer en el material vegetal senescente reduciendo la
calidad de la hojarasca y la tasa de la descomposicion de MO (Melillo et al., 1982;
Scott y Binkley, 1997).

Si bien hay antecedentes que muestran que la herbivoria por insectos puede
tener impactos negativos o positivos sobre la descomposicién y el ciclado de
nutrientes (Melillo et al. 1982; Scott y Binkley 1997; Belovsky y Slade 2000;
Reynolds y Hunter 2001; Chapman et al. 2003; Hunter et al. 2003; Schowalter et al.
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2011), la influencia de la diversidad (numero y composiciéon) de especies 0 grupos
funcionales de herbivoros en esos procesos ha sido muy poco estudiada (Wardle y
Bardgett, 2004). Los distintos gremios de insectos folivoros (masticadores,
minadores, galigenos, etc.) generan distintos tipos de dafo en las hojas de sus
hospedadores. Cada tipo de dafio genera cambios fisicos y quimicos particulares
en los tejidos (Hunter, 2001) y, por lo tanto, la hojarasca compuesta por hojas
afectadas por un gremio de insectos particular podria ser diferente a la afectada por
otro gremio. Por ejemplo, los insectos con habito masticador remueven pedazos
completos de la hoja. Este tipo de dafo fundamentalmente altera la quimica foliar,
ya sea por la retranslocacion incompleta de nutrientes o por la induccién de
metabolitos secundarios (Coley y Barone, 1996; Hunter, 2001). En cambio, los
insectos minadores debilitan la estructura fisica de la hoja y suelen depositar sus
heces dentro de las mismas (Weiss, 2006), lo que generaria cambios adicionales
en la quimica del material foliar. Estas modificaciones fisico-quimicas darian como
resultado la produccién de hojarasca mds o menos diversa de acuerdo con la
variedad funcional de los herbivoros que atacaron las hojas. Sin embargo, hasta el
momento, sélo se ha considerado el impacto de la presencia/ausencia de insectos
folivoros sobre la descomposicién de la hojarasca (Belovsky y Slade, 2000;
Chapman et al., 2003; Fonte y Schowalter, 2005), mientras que los efectos de la
riqueza e identidad de los herbivoros no han sido considerados.

Los efectos de la diversidad de hojarasca sobre los procesos del suelo se
pueden explicar por dos mecanismos generales, no excluyentes, propuestos para la
relacion biodiversidad—funcionamiento (Aarssen, 1997; Tilman, 1997; Loreau y
Hector, 2001). Por un lado el efecto de Complementariedad ocurre cuando la
mezcla de distintas hojarascas tiene un efecto sobre el proceso evaluado que es
mayor (sinérgico) o menor (antagoénico) que el de cualquiera de sus componentes
individuales. Por otro lado, el efecto de Seleccion ocurre cuando al aumentar la
diversidad de la mezcla se incrementa la probabilidad de incluir a la especie (tipo de
hojarasca) que tiene mayor influencia sobre el proceso estudiado. En estos casos,
el efecto de la diversidad depende de la presencia/ausencia de esa especie y la
tasa del proceso en las mezclas no seria mayor al observado para la especie mas
influyente (Tilman et al. 1997; Cardinale et al. 2012).

Ambos mecanismos han sido demostrados en estudios de mezclas de
hojarascas de distintas especies y genotipos (e.g. Hector et al. 2000; Vivanco y
Austin 2008; Vos et al. 2013). Existen evidencias tanto en ambientes terrestres

como acuaticos donde la mezcla de distintos tipos de hojarasca puede estimular la
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descomposicion y el ciclado de nutrientes por el efecto de complementariedad de
nichos (Hansen y Coleman 1998; Hattenschwiler et al. 2001; Gartner y Cardon
2004; Vos et al. 2013). También existen estudios donde el efecto de la diversidad
de la mezcla de hojarascas sobre la descomposicion fue determinada por el efecto
de seleccién, debido a la inclusiéon de una especie o un genotipo particular. Estos
estudios enfatizaron la importancia de la identidad de las especies, mas que la
diversidad per se (riqueza), en el control del funcionamiento del ecosistema
(Cardinale et al., 2006; Vivanco y Austin, 2008; Boyero et al., 2014). Mas alla del
mecanismo considerado, en conjunto, los estudios realizados hasta ahora no
muestran un patrén consistente para el efecto de la diversidad de la hojarasca
sobre la tasa de descomposicién, debido a que tanto los efectos sinérgicos como
antagonicos fueron frecuentes (Srivastava et al., 2009).

Existen varios mecanismos por los cuales la diversidad de la hojarasca per
se puede afectar la descomposiciéon. Cuando los distintos tipos de hojarasca son
complementarios en términos de la provision de recursos esenciales (C, Ny P) para
los descomponedores, o cuando la arquitectura foliar de las distintas especies
aumenta la cantidad de microhabitats disponibles, se genera un aumento en la
gama de nichos aprovechables por los microorganismos, lo que puede estimular la
descomposicion de la MO y la liberacién de nutrientes (Gartner y Cardon, 2004; Vos
et al.,, 2013). Por otro lado, la transferencia de nutrientes desde la hojarasca de alto
contenido nutricional a la hojarasca mas pobre, podria estimular la descomposicién
total de la mezcla (Hunter, 2001; Srivastava et al., 2009). Alternativamente, la
presencia de compuestos secundarios en un tipo de hojarasca podria inhibir la
descomposicion de la hojarasca de mayor calidad en la mezcla, reduciendo la tasa
de descomposicion total (Srivastava et al., 2009).

La calidad quimica de la hojarasca tiene gran influencia sobre la tasa de
descomposicion (Aerts, 1997). Generalmente la tasa de descomposicion tiene una
relacion positiva con la concentracion inicial de N y fésforo (P) de la hojarasca
(Aerts, 1997; Schowalter et al.,, 2011; Mooshammer et al., 2012) y hojas con una
relacion C:N o Lignina:N mas baja se suelen descomponer méas rapidamente
(Melillo et al., 1982) Asimismo, la dinamica del N también se ve afectada por la
calidad inicial de la hojarasca (Swift et al, 1979; Colteaux et al, 1995;
Mooshammer et al, 2012). Si bien se espera que hojas de mayor calidad
mineralicen mas C y mas N, en realidad no siempre la dindmica de estos dos
elementos van de la mano (Lovett y Ruesink, 1995). Metcalfe et al. (2013),

encontraron que en bosques tropicales la dinamica del C no se vio afectada por la
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herbivoria, mientras que la herbivoria generé un aumento notable en la deposicion
de N y P al suelo. Ademas, las diferencias en las dinamicas del C y los nutrientes
durante la descomposicién podrian explicarse por la composicién funcional de los
microorganismos presentes en la comunidad de descomponedores (Wickings et al.,
2012; Kaiser et al., 2014). Pequenas diferencias en los rasgos de vida de los
microorganismos como el tamafo celular, la tasa de reproducciéon o su composicion
quimica, pueden ser suficientes para cambiar la respuesta de la comunidad de
descomponedores de una manera dificilmente predecible por la calidad quimica
inicial de la hojarasca (Kaiser et al., 2014). Por lo tanto, resulta importante evaluar
los efectos de la diversidad de herbivoros no sélo en cuanto a la pérdida de masa
de la hojarasca (indicativa del ciclado de C), sino también el balance neto entre los
procesos de mineralizacion e inmovilizacion de nutrientes.

En este trabajo se estudio el efecto de la diversidad funcional de insectos del
dosel sobre la descomposicion de la hojarasca de Nothofagus pumilio (Lenga) en
bosques del norte de la Patagonia. N. pumilio es una especie decidua que domina
la zona subalpina de los bosques andino-patagonicos (Veblen et al., 1996). En los
bosques de lenga hay tres gremios importantes de insectos folivoros que atacan el
follaje durante toda la estacion de crecimiento (Mazia et al., 2012). En un estudio
realizado en bosques secos y humedos de N. pumilio, Chaneton et al. (2005)
encontraron que a pesar de que la hojarasca del bosque hiumedo era de mejor
calidad, la descomposicion de la hojarasca del bosque seco fue mas rapida. Este
patron seria explicado por la mayor frecuencia y diversidad de dafo por insectos
folivoros en el bosque seco (Chaneton et al., 2005). Ese estudio indic6 que la
herbivoria puede influir sobre la descomposicién de las hojas de lenga, pero no
exploro el rol funcional de la diversidad de insectos folivoros.

El objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto de la diversidad funcional
(numero e identidad de gremios) de insectos folivoros sobre la tasa de
descomposicion de la hojarasca y el reciclado de nutrientes, en bosques secos de
N. pumilio del norte de la Patagonia. En un experimento de incubacion de hojarasca
a campo, se evalud la hipétesis de que tanto la riqueza como la identidad de los
grupos funcionales de insectos folivoros (medida como riqueza e identidad de tipos
de dafno) en el dosel del bosque afectan la descomposicién y el ciclado de N, a
través de su efecto en la calidad del sustrato disponible para los descomponedores
del suelo. De acuerdo con esta hip6tesis se predijo que:
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i. Los residuos de hojas (hojarasca o broza) dafiadas por insectos folivoros
tendran una calidad quimica y fisica mejor que la hojarasca no dafada, de acuerdo
con un mayor contenido de N y menor dureza de los tejidos dafados.

i. La hojarasca de hojas dafadas por folivoros tendra una tasa de
descomposicion mas rapida y liberard mayor cantidad de N que la hojarasca no
danada por insectos del dosel.

iii. La tasa de descomposicién y la liberacion de N de la hojarasca
aumentara con el niumero de gremios de insectos que hayan consumido
parcialmente el follaje (i.e. la mezcla de hojarasca con distintos tipos de dafo tiene
efectos sinérgicos sobre la descomposicién y mineralizacion de N).

iv. La hojarasca danada por distintos gremios de folivoros (masticadores,
minadores, etc) tendré diferente calidad quimica y fisica, lo cual afectara su tasa de
descomposicion y la cantidad de N liberado.

v. La adicién de hojas dafadas por insectos estimulara la descomposicion
de las hojas sanas en una mezcla de hojarasca, respecto a la descomposicion de
las hojas sanas por si solas.

Materiales y Métodos

Sitio de estudio

El estudio se realizd en un bosque monoespecifico de N. pumilio situado en
la zona de Paso del Cérdoba, Parque Nacional Lanin, 87 km al norte de San Carlos
de Bariloche (40° 35' 445" S, 71° 08' 43,5" O). El sitio se encuentra a 1240
m.s.n.m.; la precipitacién anual es menor a 800 mm vy la temperatura media anual
es 8,4 °C (Chaneton et al., 2014). Los suelos son Andisoles formados sobre
depositos volcanicos recientes (Veblen et al., 1996); se caracterizan por tener un
horizonte superior rico en MO (C:N = 15; Nyt = 0,42%; Pgray= 35 ppm; pH = 6,4). La
lenga es una especie decidua; en los bosques secos la expansion foliar comienza
en octubre, mientras que la caida del follaje ocurre desde fines de abril hasta fines
de mayo. En Paso Cérdoba, la produccién foliar anual llega a 1057 kg/ha de

biomasa seca (Mazia et al, 2012). El dano foliar total acumulado durante la

temporada de crecimiento varia entre 25% y 40% segun el afio (Mazia et al., 2004,
2012)

En los bosques secos de lenga, los grupos funcionales de insectos folivoros
definidos por su forma de alimentacién incluyen, en orden de importancia:

minadores, pegadores, masticadores (Figura 2.1) y agalladores. Los minadores y
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pegadores pueden consumir hasta el 20% del area foliar cada uno, mientras que el
resto no alcanza a danar el 5% del area foliar del bosque (Mazia et al., 2004, 2012;
Garibaldi et al., 2010). Los minadores colonizan el dosel del bosque en primavera
(octubre—noviembre) y llegan al maximo dafo foliar en enero, cuando se
encuentran minadas hasta el 55% de las hojas. Los pegadores aparecen a fines del
verano (febrero—marzo) y alcanzan un maximo en abril, dafiando hasta el 35% de
las hojas. En cambio, el dafo foliar por insectos masticadores no muestra un patrén
estacional definido (Mazia et al., 2012).

Los insectos minadores consumen el meséfilo de la hoja dejando intactas
ambas epidermis, creando una mina o ampolla donde se alojan hasta el ultimo
estadio larval, luego las larvas descienden hasta el suelo del bosque y alli es donde
ocurre la pupacion. Por otro lado, los insectos pegadores consumen la epidermis de
un solo lado y el meséfilo transformando el area de la hoja consumida en una
especie de red formada por las nervaduras y la epidermis que no fue consumida
(Figura 2.1). Tanto los minadores como los pegadores dejan sus heces y los restos
de la muda en el area donde estuvieron alimentandose. Ambos tipos de dano
generan debilidad fisica, como también cambios en la quimica de la hoja por la
deposicion de las heces y por la retranslocacion incompleta de los nutrientes que
sufren las hojas en el momento de la senescencia (Hunter, 2001).

Figura 2.1: Detalle de los dafos por insectos folivoros mas frecuentes encontrados en
el sitio de estudio. a) insectos pegadores, b) masticadores, c) minadores.
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La hojarasca de lenga para el experimento se recolectd del suelo del bosque
en el momento de la caida natural (mayo) en otofio de 2010. La hojarasca fue
separada por tipo de dafno causado previamente por insectos del dosel en cuatro
tipos basicos: a) hojas sanas; b) hojas dafadas por minadores; c) hojas dafiadas
por pegadores; y d) hojas dafadas por masticadores. En los casos de las hojas
danadas, el area dafiada o removida por herbivoros super6 el 25% del area total.

Diseno experimental

Se establecié un experimento de campo para evaluar el efecto del numero
(riqueza) y la composicién (identidad) de los gremios de insectos que dafaron las
hojas presentes en la hojarasca, asi como el efecto de la presencia de hojas sanas,
sobre la tasa de descomposicién y la dindmica del N. Se crearon distintas mezclas
de hojarasca con 0, 1, 2 y 3 tipos de dafo por insectos folivoros, incluyendo para
cada nivel de riqueza todas las combinaciones posibles de dafo por masticador,
minador y pegador (Tabla 2.1). Ademas, cada mezcla con dafo foliar fue
combinada con la presencia o ausencia de hojas sanas de lenga. Esto permitié
evaluar si existe un efecto facilitador de las hojas dafiadas hacia las hojas sanas,
estimulando la descomposicién de la hojarasca sana. Por otro lado, debido a que
en el campo la hojarasca que cae al suelo siempre tiene una proporcién de hojas
sanas (no dafadas por insectos), su presencia en las mezclas permite evaluar el
efecto de la diversidad de dafos en un contexto mas realista. Se crearon asi un
total de 15 mezclas de hojarasca (o tratamientos, Tabla 2.1). En las mezclas con
mas de un tipo de hojarasca, cada tipo danado o sano contribuyé la misma
proporcién (en peso seco) al total del material incubado, el cual se mantuvo fijo en 2
g de hojarasca por mezcla. Esto generd un disefio experimental “sustitutivo”
(Jolliffe, 2000).

El experimento fue establecido en el campo en diciembre de 2010. La
hojarasca fue incubada durante 28 meses utilizando el método de las bolsas de
descomposicion  (“litterbags”) (Harmon et al, 1999). Las bolsas fueron
confeccionadas con malla de fibra de vidrio de 2 mm de poro (15 cm x 15 cm) y
contuvieron 2 g de material de hojarasca secado al aire. Se midi6é el contenido
inicial de humedad de cada mezcla (n = 10) por diferencia de peso luego de secar
el material en la estufa a 65°C por 48hs. Ademas se utilizaron esas muestras para
estimar el contenido inicial de cenizas de cada una las mezclas de hojarasca; para
ello se tomd una submuestra (200 mg) que fue calcinada a 500°C durante 4 horas

(Harmon et al., 1999). Las cenizas constituyen el material inorganico presente en la
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hojarasca; la diferencia entre el peso inicial previo a la calcinacion y las cenizas
restantes representa la MO libore de cenizas. Conocer el contenido inicial de
humedad y cenizas de cada mezcla de hojarasca fresca, permitio estimar la
cantidad de MO contenida en las bolsas de los diferentes tratamientos al inicio de la

incubacién a campo.

Tabla 2.1: Diseno experimental para el estudio de los efectos de la
diversidad de dafo, composicion de la mezcla y la presencia de hojas
sanas sobre la descomposicion Se indica la riqueza de tipos de daio y
los tipos de hojarasca presentes en las mezclas.

Sin Sano Con Sano
0 Sano (S)

R Masticador (Ma) S + Ma
I 1 Minador (Mi) S + Mi
Q Pegador (P) S+P
: Ma + Mi S + Ma + Mi
. 2 Ma+P S+Ma+P

Mi + P S+Mi+P
A 3 Ma+Mi+P S+Ma+Mi+P

Se colocaron tres bolsas de descomposicion de cada tratamiento con el fin
de realizar tres fechas de extraccion durante el experimento, las cuales fueron
dispuestas en 6 bloques distribuidos al azar dentro del sitio de estudio. Los bloques
estuvieron separados por al menos 20 m de distancia. En total cada bloque
comprendié 45 bolsas (Figura 2.2.), para un total de 270 bolsas en el experimento
completo. Para cada bloque se tuvo en cuenta que el terreno tuviera la menor
pendiente posible para reducir posibles efectos de la escorrentia. En cada bloque
se removieron todas las plantas del sotobosque y la broza acumulada sobre el
suelo para homogenizar las condiciones microambientales. Las bolsas de los
distintos tratamientos y fechas de extraccién fueron distribuidas al azar dentro de
cada bloque y fueron fijadas al suelo con ganchos de metal. Cada bolsa fue
identificada individualmente con una placa numerada y un cable de color segun la
fecha de extraccién asignada previamente al azar. Cada bloque fue cubierto con
una malla plastica de 1 cm de trama para protegerlos de los animales silvestres
(Figura 2.2).

Dinamica de la descomposicion y del N

Las bolsas fueron cosechadas a los 4, 16 y 28 meses de iniciado el
experimento. En cada fecha se coseché una bolsa de cada tratamiento elegida al
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azar dentro de cada bloque experimental. El 4 de junio de 2011, dos meses luego
de la primera cosecha, tuvo lugar la erupcién masiva del complejo volcanico
Puyehue-Corddén Caulle (CVPCC) que afectdé una enorme extension de la region de
estudio en el noroeste de la Patagonia. En particular, el suelo del sitio de estudio
fue cubierto por unos 5-10 cm de ceniza volcanica fina (Chaneton et al., 2014).
Como resultado, los bloques de bolsas de descomposicion fueron tapados
completamente por las cenizas. Por este motivo, se extendié a 12 meses el lapso
transcurrido hasta la segunda cosecha, y la duracion total del experimento se
extendié a 28 meses. El material remanente en las bolsas fue secado en estufa
durante 48 h a 65°C; se removi6 el suelo y otras particulas adheridas a la muestra 'y
se determind el peso seco de la hojarasca de lenga. La pérdida de masa registrada
fue corregida por el contenido de cenizas de cada muestra al momento de la
cosecha, usando el mismo método ya descripto para la hojarasca inicial.

Figura 2.2: Detalle de un bloque del experimento realizado para evaluar la
relacion entre la biodiversidad de insectos folivoros y la descomposicion
de hojarasca en un bosque de N. pumilio.

La descomposicién fue determinada como la pérdida de peso de la MO
contenida en la bolsa a lo largo del tiempo. Durante la descomposicion la masa de
la broza disminuye exponencialmente con el tiempo; una proporcion constante de
broza se descompone cada afio, siguiendo el modelo M, = M, e™*! (Swift et al., 1979),
donde M, es la masa de hojarasca al inicio del experimento, M, es la masa luego de
un tiempo t de incubacion y k, expresada en tiempo”, es la constante que
caracteriza la velocidad de descomposicién (Wieder y Lang, 1982). Se estim6 k
para cada tipo de hojarasca en cada bloque usando los datos de las tres
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extracciones realizadas durante los 28 meses que durd el experimento. Valores
altos de k indican una rapida descomposicién del material organico incubado.

La dinamica del N durante la descomposicion se evalué a partir de la
cantidad de N remanente en la hojarasca cosechada la ultima fecha de extraccion.
Se determiné la concentracion de N total (%) en cada muestra como se describe
mas abajo. Luego se calculd la cantidad de N remanente en la broza respecto del
inicio del experimento, como: %N; M;/ %N, M, * 100, donde %N, es el contenido de
N de la muestra al inicio del experimento, M, es la masa de la muestra y %N; y M
son el contenido de N y la masa de hojarasca remanente en la cosecha final
respectivamente. Valores de N mayores a 100% indican acumulacién neta de N en
la hojarasca, incluyendo microorganismos y productos microbianos, mientras que
valores menores a 100% indican liberacion neta de N por descomposicion. Se
utilizan los términos acumulacion y liberacidbn netas ya que estrictamente no es
posible distinguir entre la conversién de formas de N orgénicas a inorganicas
(mineralizacion), de la absorcidon microbiana (inmovilizacion) del N transformado
(Harmon et al., 1999).

Caracterizacién fisica y quimica de la hojarasca

La calidad inicial de la hojarasca usada en el experimento se evalu6 a través
de la dureza y la composicion quimica (relacion C:N) de las hojas. La dureza fue
medida en la hojarasca fresca. Se utilizaron 65 hojas de cada tipo de dafo a las
cuales se les midi6 la dureza con un penetrometro que mide la fuerza necesaria
(g/mm?) para atravesar la hoja con una aguja de 2.6 mm de diametro (Garibaldi et
al., 2010). En todos los casos la puncion se realizd6 en zonas donde no hubiera
nervaduras principales. En el caso de la hojarasca dafnada por insectos minadores y
pegadores se calculd la dureza promedio de cada hoja. Se realizé una medicion en
el area dafada de la hoja y otra en el area sana y se estimaron los porcentajes de
area foliar danada y sana promedio para cada tipo de hojarasca. Finalmente, a
cada medicion tomada en el area dafnada se la multiplic por el porcentaje de area
promedio dafada y a cada medicion en el area sana se la multiplic6 por el
porcentaje de area sana. De esta manera se obtuvo una dureza general de la hoja
que incorpor6 la dureza en ambas zonas (sana y danada) ponderada por el area
ocupada por cada una.

La caracterizacion quimica inicial de la hojarasca consisti6 en la
determinacién de las concentraciones de N y C total, lo que permitié determinar la

relacion C:N de cada tipo de hojarasca. Se utilizaron 4 muestras de 1 g. Las
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muestras fueron secadas al aire y luego se molieron a polvo. Los contenidos (%) de
C y N fueron obtenidos por el método de combustién seca total en un analizador
elemental (LECO Truspec, CN Analyzer) disponible en el IFEVA-FAUBA. Estos
andlisis quimicos se realizaron para todas las mezclas de hojarasca consideradas

en el disefio experimental (Tabla 2.1).

Analisis estadistico

Las diferencias en la dureza y la relacion C:N inicial de los cuatro tipos
béasicos de hojarasca (sana y dafada por masticadores, pegadores o minadores) se
evaluaron mediante analisis de varianza (ANOVA) de un factor. Los efectos de la
riqueza y la composicion del dafio foliar sobre la relaciéon C:N de las mezclas de
hojarasca fueron evaluados mediante un modelo de ANOVA anidado con tres
factores principales: Riqueza (tres niveles: 1, 2 y 3 tipos de dafno), Composicion
(todas las combinaciones de tipos de dafo para cada nivel de riqueza) y Hojas
Sanas (dos niveles: con o sin hojas sanas en la mezcla). La Composicion fue
considerada como factor anidado dentro de la riqueza, mientras que la presencia de
hojas sanas estuvo completamente cruzado con la riqueza y la composicién. En
ambos analisis, las comparaciones a posteriori entre tratamientos se realizaron con
pruebas LSD de Fisher (P < 0,05).

El efecto de los tratamientos sobre la descomposicién y la dinamica del N se
analizé en dos etapas. Primero, se evalud el efecto de la riqueza de danos
mediante un ANOVA de dos factores: Riqueza (4 niveles: 0 a 3 tipos de dafno) y
Bloque (6 niveles). Este primer analisis permitid6 determinar tanto si la herbivoria
previa afecté la descomposicién independientemente de la composicién del dafo
foliar, asi como evaluar las diferencias por la diversidad de dafos incluidos en la
mezcla. El nimero de repeticiones por nivel de riqueza fue: 6 (sin dafno), 18
(riqueza 1), 18 (riqueza 2) y 6 (riqueza 3). Las comparaciones a posteriori se
realizaron con pruebas LSD de Fisher (P<0,05). Las variables de respuesta fueron
ky el contenido final de N (% del inicial).

En la segunda etapa del analisis, se evaluaron los efectos de la riqueza y
composicion de tipos de dano foliar y la presencia de hojas sanas en la mezcla
sobre k y el contenido final de N. Este andlisis excluyé el tratamiento control sin
dano foliar. Se utiliz6 un modelo de ANOVA anidado de 4 factores: Bloque (seis
niveles), Riqueza de danos (1 a 3 tipos de dafno), Composicion (factor anidado en
riqueza) y Hojas Sanas (dos niveles) en la mezcla. Se realizaron comparaciones a

posterioride LSD Fisher para analizar el efecto de la riqueza.
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Las diferencias entre las mezclas con distinta composicion de dafo foliar
para un nivel de riqueza dado se analizaron mediante contrastes a priori. Dentro del
nivel de riqueza 1 se compard el tratamiento masticador con los tratamientos
minador y pegador juntos y luego se comparé el tratamiento minador con pegador.
Dentro del nivel 2 se compard el tratamiento que contenia mezcla de
minador+pegador con los tratamientos masticador+minador y masticador+pegador
junto, por ultimo se realiz6 la comparacion entre las mezclas que contenian hojas
danadas por masticadores en su composicion.

La posible existencia de efectos no-aditivos de la riqueza de dafos sobre ky
el %N remanente se evalué mediante pruebas t (P < 0,05) para muestras
apareadas (bloques). Se compararon los valores observados de k (0 %N) en cada
mezcla con el k esperado bajo la hipétesis nula que la mezcla de dos o tres tipos de
dafo diferentes tuvo un efecto aditivo sobre la variable de respuesta. El valor de k
(0 %N) esperado se calculé como el k promedio de los valores k de cada tipo de
hojarasca presente en la mezcla cuando éstas se pusieron a descomponer por
separado. Entonces, si el valor de k (0 %N) observado es mayor o menor que el k
(o %N) esperado, implica que la mezcla de tipos de hojarasca (con distintos dafios)
tuvo un efecto sinérgico o antagénico sobre la tasa de descomposiciéon (o de
liberacion de N), respectivamente.

La relacién entre la calidad inicial de la hojarasca (medida como relacion
C:N) y k se evalu6 mediante andlisis de correlacién de Pearson. Se utilizaron los
promedios de C:N y k para cada tratamiento. Para evaluar la relacién entre ky la
dinamica del N se realizd un analisis de correlacién parcial asumiendo que el %N
remanente fue la variable dependiente y considerando la constante k (continua) y el
bloque (categérica) como variables independientes. Todos los analisis estadisticos
se realizaron con el paquete STATISTICA para windows (Statsoft Inc. 1997).

Resultados

Caracteristicas fisicas y quimicas de la hojarasca

Los tipos de hojarasca difirieron significativamente tanto en su dureza como
en su calidad quimica (Figura 2.3). Al evaluar la dureza de los cuatro tipos de
hojarasca, se observé que las hojas sanas y las dafadas por insectos masticadores
presentaron una dureza mayor que las dafiadas por insectos minadores o
pegadores (F;260 = 240, P<0,00001; Figura 2.3a). La dureza de hojas danadas por
minadores y pegadores fue similar. Por otro lado, las hojas sanas tuvieron la
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relacion C:N mas alta (calidad mas baja). El dafio por insectos masticadores redujo
la relacion C:N de las hojas y el efecto fue aun mas marcado para las hojas
dafiadas por insectos minadores o pegadores (F3 6= 20,93, P<0,001; Figura 2.3b).
Estos cambios en la calidad quimica de la hojarasca se deben principalmente al
aumento del contenido de N con la herbivoria, que fue mas evidente en la hojarasca
danada por insectos minadores y pegadores. La maxima disminucion del contenido
de C (dafno pegador) llegé al 7%, en cambio, el contenido de N aumentd entre 12y
35%, segun el tipo de dafo (Tabla 2.2).

La riqueza de danos foliares tuvo un efecto significativo sobre la relacion
C:N inicial de la hojarasca (Fsis = 20; P<0,00001). La hojarasca con mayor
diversidad de danos (tres gremios) tuvo la mejor calidad quimica, o menor relacion
C:N, mientras que las hojarascas con uno o dos tipos de dafo mostraron una
calidad intermedia. No obstante, las diferencias en C:N observadas entre los tres

niveles de riqueza fueron relativamente pequenas (Figura 2.4a).
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Figura 2.3: a) Dureza y b) relacion C:N para los distintos tipos de hojarasca de lenga.
Las barras representan la media y su error estandar (dureza, n = 65; C:N, n = 5).
Letras distintas indican diferencias significativas entre tipos de hojarasca (P < 0,05).
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Tabla 2.2: Contenidos de C y N iniciales en la hojarasca dahada por
un gremio de insectos o sin dafno. Los valores representan la media
y el error estandar para cada tipo de hojarasca (n = 5).

% C % N
Sanas 49,86 + 1,88 0,57 + 0,01
Masticador 47,00+ 0,32 0,64 + 0,02
Minador 4536 + 1,20 0,84 + 0,03
Pegador 41,86 + 1,16 0,77 + 0,02

La relacién C:N no sélo se vio afectada por la riqueza, sino también por la
composicion de dafnos presentes en las mezclas, y por la presencia de hojas sanas
en las mezclas. No hubo efectos de interaccion significativos entre esos factores
(Tabla 2.3). Las mezclas con hojas sanas y dafiadas tuvieron, en promedio, una
relacion C:N 4,5% mas alta (menor calidad) que aquellas enteramente dafadas.
Las diferencias en la relacion C:N fueron significativas tanto entre las hojarascas
con un tipo de dano (Figura 2.4a), como entre las que mezclaron dos tipos de dafio.
Especificamente, las mezclas que incluyeron dafo por masticadores tuvieron menor
calidad quimica (mayor C:N) que la mezclas con dafo por minador y/o pegador
(Figura 2.4b).

Tabla 2.3: Resultados del ANOVA donde se evaluo el efecto de la riqueza
y la composicion de dafos y la presencia de hojas sanas en la relacion
C:N de las mezclas de hojarasca de lenga.

Fuente Gl CM F P
Riqueza 2 680,0 9,029 0,0004
Composicién (riqueza) 4 1205,3 16,004 0,0001
Hojas Sanas 1 349,7 4,643 0,0355
Riqueza x Sanas 2 139,9 1,858 0,166
Composicién x Sanas 4 65,7 0,872 0,487

Error 56 75,3
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Figura 2.4: a) Relacion C:N en funcion de la riqueza de gremios presentes en las bolsitas de
descomposicion. b) Relacion C:N en funcion de la composicion de gremios presentes en las
bolsitas de descomposicion. Las barras representan la media y su error estandar. Letras
distintas indican diferencias significativas entre tratamientos

Efecto de la biodiversidad sobre la descomposicién

La tasa de descomposicién se vio afectada por el dafio previo causado por
insectos folivoros, pero no por la riqgueza de gremios que dafaron las hojas (Figura
2.5). A partir de la segunda fecha de extraccién (un ano y cuatro meses de
incubacién) la hojarasca no danada se descompuso mas lentamente que las
hojarascas con baja, media o alta riqueza de darnos foliares (F315 = 4,87, P<0,01;
Figura 2.5a). Sin embargo, para los tres niveles de riqueza, la tasa de
descomposicién (k) oscild en 0,26-0,31 afo’ y no presentd diferencias
significativas entre ellos (Figura 2.5b). Mas aun, la tasa de descomposiciéon no se
vio afectada significativamente por la composiciéon del dafo en la hojarasca (Fses =
2,21, P<0,08) o por la presencia de hojas sanas (Fi e = 0,29, P = 0,59; con hojas
sanas 0,022 + 0,003; sin hojas sanas 0,022 + 0,003) en la mezcla, ni tampoco por
la interaccion entre ambos factores (Fse5 = 1,46, P = 0,22) (Figura 2.6). Cabe
destacar que la descomposicion estuvo fuertemente afectada por el micrositio, ya
que el factor bloque tuvo un efecto muy significativo (Fs¢s = 7,634, P < 0,0001).
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Figura 2.5: Efecto de la riqueza de gremios de insectos folivoros sobre la tasa de
descomposicion. a) Proporcion de masa remanente en funcion del tiempo para cada uno de los
niveles de riqueza. Los puntos representan la media con sus errores estandar (** P < 0,01). b)
Tasa de descomposicion (k) en funcion de la riqueza de tipos de dafno (gremios) en la
hojarasca. Las barras representan la media y su error estandar (n = 6 a 18). Letras distintas
indican diferencias significativas (prueba LSD, P<0,05).
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Figura 2.6: Tasa de descomposicion en funcion de la composicion de los
tipos de dano en la hojarasca. No hubo diferencias significativas (P<0,05).
Las barras representan la media y su error estandar (n = 10).

La tasa de descomposicién de los distintos tipos de hojarasca mostré una
correlacién significativa con la calidad quimica inicial de la hojarasca (Figura 2.7).
La constante de descomposicion disminuy6 con el aumento de la relacion C:N (r =
0,66; P <0,01,n=15).
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Figura 2.7: Relacion entre la tasa de descomposicion (k) y la relaciéon C:N
inicial de la hojarasca. Cada punto representa el k promedio obtenido
para cada mezcla de hojas.

Efecto de la biodiversidad sobre la dinamica del N

La riqueza de danos foliares afectd significativamente la cantidad de N
remanente en la hojarasca luego de dos afnos de descomposicion. Sin embargo,
ese efecto reflejo principalmente las diferencias entre la hojarasca no danada y las
mezclas de hojarasca dafadas (Tabla 2.4, Figura 2.8a). El dafio por insectos redujo
un 16—20% el N retenido en la hojarasca (Fzgs= 9,60, P<0,0001). Si bien se observé
una tendencia a disminuir el N remanente al aumentar la riqueza de dafnos, esas
diferencias no fueron significativas (Tabla 2.4, Figura 2.8a).

Los contrastes realizados dentro de cada nivel de riqueza mostraron que el
tipo de dano afecté sustancialmente la dinamica del N (Figura 2.8b). Para la
hojarasca danada por un solo gremio, el dafio por insectos minadores o pegadores
promovié una liberaciébn de N mayor que la hojarasca sélo dafada por insectos
masticadores (t = 2,66, P<0,01). Algo similar ocurrié para la hojarasca dafiada por
dos gremios; las mezclas que incluyeron hojas dafiadas por insectos masticadores
retuvieron mayor cantidad de N que la mezcla de hojarasca dafada por insectos
minadores y pegadores (t = 2,74, P<0,01; Figura 2.8b). La presencia de hojarasca
sana en la mezcla generd un 10% de aumento en la retencién de N (Con hojas
sanas = 44,12 + 1,18; sin hojas sanas = 40,56 + 1,25). Por ultimo, ninguna de las
interacciones tuvo un efecto significativo (ver Tabla 2.4)
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Tabla 2.4. Resulta dos del ANOVA donde se evaluo el efecto de la riqueza
y la composicion de danos y la presencia de hojas sanas sobre el %N

remanente en las mezclas de hojarasca de lenga.

Fuente gl CM F P
Bloque 5 60,3 1,204 0,317
Riqueza 2 62,9 1,256 0,292
Composicién (Riqueza) 4 230,6 4,602 0,002
Hojas Sanas 1 239 4,770 0,032
Riqueza x Sanas 2 0,8 0,015 0,985
Composicién x Sanas 4 116,1 3,316 0,066
Error 65 50,1

En general, la mezcla de hojarasca con diferentes tipos de danos tuvo

efectos aditivos sobre la dinamica del N. Es decir que las mezclas de hojarasca

tendieron a liberar la misma cantidad de N que la esperada segun el

comportamiento individual de cada tipo de hojarasca por separado (pruebas t

pareadas, P > 0,10). Sin embargo, la Unica excepcion significativa a este patrén fue

la mezcla de hojarascas con dafio por Minador+Pegador (con hojas sanas) que

liberé6 mas N que sus tres componentes por separado (t = 3,42, P=0,019).
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Figura 2.8: a) Nitrdgeno remanente en la hojarasca luego de dos afos de descomposicion en
funcion de la riqueza de dafios por insectos defoliadores presentes en la hojarasca. Letras
distintas indican diferencias significativas (P<0.05), b) %N remanente en funcion de la
composicion de gremios presentes en la hojarasca. La barras representan la media y su error
estandar (n = 10). Letras distintas indican diferencias significativas entre los tratamientos con

igual riqueza de formas de dafio (contrastes planeados, P<0.05)
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La cantidad de N remanente en la hojarasca luego de dos anos de
descomposicion estuvo inversamente correlacionada con el k de la mezcla
correspondiente (Figura 2.9; faial = 0,58, P =0,0001).
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Figura 2.9: Correlacion entre la constante de descomposicion (k) y el % de N
remanente en la hojarasca luego de 2 afios de de descomposicion. Cada punto
corresponde a una bolsita de descomposicion.

Discusion

Los resultados obtenidos muestran que la herbivoria cumplio un rol
importante como factor regulador de la descomposicidén y la dinamica del N en la
hojarasca de N. pumilio. Tanto la tasa de descomposicion de la hojarasca, como la
liberacion de N, fueron estimuladas por el dano foliar causado por insectos del
dosel, a través de un cambio significativo en la calidad fisica y quimica del material
senescente transferido al suelo al final de la estacion de crecimiento. La diversidad
del dafo foliar presente en la hojarasca tuvo efectos variados segun el atributo o
proceso considerado. Ni la riqueza ni la identidad de los gremios de insectos que
consumieron las hojas tuvieron un efecto significativo sobre la tasa de
descomposicion. En cambio, la calidad quimica de la hojarasca y la dinamica del N
durante la descomposicion fueron alteradas por la composicion del dafo en la
mezcla de hojarasca. Estos resultados aportan la primera evidencia experimental
de que la diversidad de gremios de insectos folivoros puede influenciar el reciclado

de nutrientes en la hojarasca de un bosque templado.

35



El dano foliar generado por los gremios de insectos mas comunes en el
sistema mejord la calidad de la hojarasca, respecto de la hojarasca sana. Sin
embargo, los cambios en la calidad no fueron iguales para los distintos tipos de
dafio (Figura 2.3). Las diferencias observadas en la dureza se debieron a que los
insectos masticadores producen la remocion completa de una fraccion de la hoja,
mientras que el resto retiene la misma dureza registrada en las hojas sanas. En
cambio, los insectos minadores y pegadores consumen parcialmente el tejido foliar,
generando hojas con areas estructuralmente debilitadas. Por otro lado, los tres tipos
de dano aumentaron la calidad quimica de la hojarasca, expresada por una
reduccion sustancial de la relacion C:N del tejido foliar. La retranslocacion
incompleta de N de las hojas dafadas antes de la senescencia foliar probablemente
haya contribuido al aumento en el contenido inicial de N inducido por la herbivoria
(Hunter 2001; Wardle y Bardgett 2004; Chapman et al. 2006). Este proceso podria
estar asociado con los tres tipos de dafo, aunque seria la principal razén del
aumento del %N en la hojarasca dafada sélo por insectos masticadores (Tabla 2.2;
Figura 2.3). En cambio, a diferencia de los masticadores, los insectos minadores y
pegadores dejan en la hoja sus heces ricas en N y C labil, lo cual explicaria la
mayor calidad de las hojas dafiadas por estos dos gremios.

La calidad quimica inicial de la hojarasca también se vio afectada por la
riqueza y la composicion de dafnos presentes en la mezcla de hojas. Sin embargo,
el efecto promedio de la riqgueza estuvo fuertemente influido por la composicion de
las mezclas. Dentro de cada nivel de riqueza, las mezclas con menor proporcion de
dano por masticadores tuvieron una relacion C:N mas baja, debido a un mayor
aporte de N por la hojarasca dafiada por minadores y pegadores (ver Figura 2.4).
Ese efecto fue mas evidente en las mezclas con 1 o 3 tipos de dafo foliar. Por otro
lado, la calidad quimica (%N y C:N) de las distintas mezclas de hojas fue la
esperada de acuerdo con la contribucién proporcional de cada tipo de hojarasca.
Por lo tanto, estos resultados reflejaron los efectos aditivos (en sentido
estequiométrico) de los diferentes tipos de darfo foliar sobre la quimica inicial de la
hojarasca de lenga.

A pesar de las evidentes diferencias observadas en la quimica inicial de las
mezclas de hojarasca, en contra de la hipétesis planteada, no se detectaron efectos
significativos de la riqueza o del tipo de dafo foliar (gremio de folivoros) sobre la
descomposicion de MO, a lo largo de 28 meses de experimento a campo (Figuras
2.5, 2.6). No obstante, la hojarasca dafnada por herbivoros se descompuso

significativamente mas rapido que la hojarasca sana, independientemente de su
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diversidad de dano. Este resultado concuerda con lo informado anteriormente para
este sistema por Chaneton et al. (2005) y es consistente con la baja relacién C:N de
las mezclas de hojarasca dafnada. La descomposicion mas rapida de las hojas
danadas podria ser explicada por las heces depositadas por los insectos y la
retranslocacién incompleta de N. Ambos mecanismos generan una hojarasca mas
rica en nutrientes esenciales, lo cual favorece la descomposicion por los
microorganismos del suelo (Fogal y Slansky, 1985; Belovsky y Slade, 2000; Hunter,
2001; Wardle y Bardgett, 2004; Uselman et al., 2011).

El hecho de que no se haya encontrado un efecto de la diversidad sobre k
(pérdida de masa) podria deberse a que las diferencias iniciales en la calidad
qguimica de las mezclas de hojarasca pueden no haber sido suficientes como para
afectar el consumo por la biota del suelo. Nothofagus pumilio es una especie muy
eficiente en retranslocar los nutrientes durante la senescencia foliar, lo cual
determina una hojarasca de bajo %N (Diehl et al., 2003; Satti et al., 2003). Los
resultados de este trabajo mostraron un incremento entre 12 y 47% del contenido
de N inicial en la hojarasca dafiada (ver Tabla 2.2). La hojarasca dafada por
insectos masticadores incremento el contenido inicial de N en un 12%, en cambio el
dano por minadores o pegadores tuvo un incremento mayor al 35%. Estas
diferencias indican que las heces tienen un mayor peso sobre el cambio de calidad
de la hojarasca que la translocacién incompleta de nutrientes. Por otro lado, la
combinaciéon de diferentes tipos de dafo en la hojarasca no parece haber
promovido el uso complementario de recursos por los descomponedores (Gartner y
Cardon 2004; Srivastava et al. 2009). Para que la diversidad de la hojarasca
estimule la descomposicion, seria necesario que promueva un aumento en la
diversidad de descomponedores que consumen el sustrato o que facilite un
consumo total mayor por los microorganismos (Wardle y Putten, 2002).
Aparentemente, si bien la combinacion de diferentes dafos incrementé la calidad
de la hojarasca, no habria modificado su heterogeneidad intrinseca como fuente de
energia para la biota de detritivoros y descomponedores del suelo.

Por otro lado, existen otros factores que influyen sobre la descomposicién
(clima, disturbios, fertilidad del suelo) y que pueden tener mayor impacto que la
diversidad de la hojarasca en los procesos del suelo (Wardle y Putten, 2002). En
este caso no se puede soslayar que el sitio experimental recibié una intensa
deposicion de ceniza volcanica luego de la explosién del CVPCC en junio de 2011
(Chaneton et al.,, 2014). La caida masiva de cenizas volcanicas constituye un

disturbio infrecuente y de gran magnitud, que pudo haber afectado sustancialmente
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las condiciones microambientales (fisicas, quimicas y bibticas) para la
descomposicion. Por ejemplo, estudios realizados luego de la erupcién del Monte
Santa Helena (Washington, EEUU) mostraron un incremento de la tasa de
descomposicion debajo de la capa de cenizas (Edmonds y Erickson, 1994; Erickson
y Edmonds, 1994). Ese cambio fue explicado por el mayor contenido de humedad y
amortiguacién de la temperatura en el suelo con cenizas. Sin embargo, también se
sabe que las cenizas volcanicas tienen efectos deletéreos sobre los artropodos
(Marske et al., 2007; Buteler et al., 2011, 2014), lo que puede haber afectado a los
microartrépodos detritivoros del suelo. Entonces, es factible que bajo las
condiciones microclimaticas y biolégicas creadas por la deposicion de cenizas, las
diferencias en la hojarasca asociadas con la diversidad de dafos, no hayan sido tan
relevantes para la descomposicion.

La dindmica del N durante la descomposicion también se vio afectada
significativamente por la herbivoria por insectos del dosel. Las mezclas con hojas
danadas liberaron mayor cantidad de N que la hojarasca sana, aunque no hubo
diferencias debidas a la riqueza de dafnos presentes en la mezcla (Figura 2.8). En
cambio, se detecté un efecto importante de la biodiversidad en términos de la
composicion de la mezcla (identidad del insecto que produjo el dano) sobre la
mineralizacion de N. Especificamente, la liberacién de N al cabo de 28 meses fue
mayor en los tratamientos con hojas dafiadas por minadores o pegadores. El hecho
de que las hojas dafiadas por masticadores tengan la calidad inicial mas baja y la
tasa de liberaciébn mas lenta, condice con la idea de que el ciclado de nutrientes
esta fuertemente influenciado por la relacion inicial entre el C y los nutrientes
presentes en la hojarasca (Mooshammer et al., 2012).

Se observaron efectos no aditivos, sinérgicos, sobre la dinamica del N
unicamente en la mezcla de Sano+Min+Peg. Esto pudo deberse a que las hojas
dafiadas facilitaron la actividad de los microorganismos que intervienen en el
ciclado del N también en las hojas sanas. Por otro lado, esta forma de sinergismo
podria ademas ser generada por una transferencia de nutrientes desde la hojarasca
de mayor calidad hacia la de menor calidad a través de hifas de hongos o por
lixiviacion. Esta transferencia de nutrientes genera un efecto acelerador por parte
de las hojas dafadas hacia las hojas no danadas que estimula la descomposicion
de toda la mezcla (Srivastava et al., 2009; Cardinale et al., 2012). Aislar los distintos
tipos de dafio en mezclas con hojas s6lo danadas o sanas permite identificar el
efecto de un dafno particular, asi como el efecto de la riqueza. Sin embargo, en el
campo, una fraccion importante de las hojas que caen al suelo no fueron danadas
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por insectos (Mazia et al., 2004, 2012). Por lo tanto, este efecto sinérgico reflejaria
una condicion del sustrato mas realista, ya que su composicion es similar a lo que
se encuentra habitualmente en el suelo del bosque.

En conjunto, los resultados mostraron que la diversidad de dafos por
insectos no afectd la descomposicion, aunque modificé la dinamica del N y sin
embargo existe una relacién clara entre la calidad inicial de la hojarasca y la tasa de
descomposicion y también entre la dindmica del N y la descomposicion. Kaiser et
al. (2014), mostraron que los rasgos funcionales (ej. tamafo celular, tasa de
recambio) de la comunidad microbiana del suelo pueden afectar la descomposicion
de maneras que no son predecibles a partir de la calidad inicial del material a
descomponer. Por otro lado, hay estudios que indican que la descomposicidn esta
regulada tanto por la calidad de la hojarasca como por la comunidad de
descomponedores y estos factores tienen distinto peso a lo largo del proceso
(Wickings et al. 2012). Esta fluctuacién en los factores mas influyentes a lo largo del
tiempo también puede explicar las distintas respuestas del C y el N. Por ultimo, el
hecho de que la tasa de descomposicién se haya visto fuertemente afectada por el
micrositio (efecto bloque P < 0.00001) y la cantidad de N liberada no, podria
depender del procedimiento para obtener los datos de MO perdida que es menos
preciso que los analisis de N en tejidos.

En conclusién, los resultados de este capitulo apoyan la hipétesis de que los
herbivoros cumplen un rol importante el ciclado de los nutrientes y que la
biodiversidad de organismos en el dosel de un bosque puede impactar en los
procesos del suelo (Hunter, 2001; Chapman et al., 2003; Wardle y Bardgett, 2004).
Por otro lado, el rol de la diversidad funcional de herbivoros tuvo efectos variados
sobre los distintos procesos del suelo aqui estudiados. Esas diferencias en los
efectos de la diversidad funcional de insectos indican que no siempre el ciclado de
la MO va acompanado de una mayor mineralizacion de nutrientes (Lovett y Ruesink
1995; Manzoni et al. 2010). Numerosos estudios mostraron que la diversidad de
especies de plantas o genotipos puede tener efectos importantes sobre la dinamica
del N (Tilman et al., 1997; Cardinale et al., 2012). Sin embargo, la relacion entre la
diversidad de insectos del dosel y los procesos del suelo no habia sido estudiada
hasta ahora (cf. Wardle y Bardgett 2004). Los resultados obtenidos indican que es
necesario tener en cuenta los cambios en la comunidad de herbivoros para poder
evaluar integralmente el impacto de los disturbios antropicos, y de otros
componentes del cambio global sobre el funcionamiento de los ecosistemas de
bosque. En conjunto, las diferencias obtenidas entre los distintos procesos del suelo
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acompanan la creciente evidencia (Gartner y Cardon, 2004; Vos et al., 2013; Kaiser
et al., 2014) que demuestra que para poder predecir el curso de los distintos
aspectos del ciclado de nutrientes y el flujo de energia en el suelo, es necesario

profundizar los conocimientos sobre la dindmica microbiana del suelo.
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CAPITULO llI

Mecanismos asociados al efecto de la herbivoria
sobre la descomposicion y la dinamica del nitrogeno.
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Introduccion

Los insectos herbivoros pueden afectar el funcionamiento de los
ecosistemas a través de su efecto directo sobre la productividad primaria y por la
alteracion de la MO que llega al suelo para descomponerse (Belovsky y Slade
2000; Chapman et al. 2003; Wardle y Bardgett 2004). La herbivoria tiene efectos
variados sobre los procesos de reciclado de C y nutrientes en el suelo, debido a
que genera cambios en los rasgos funcionales de las plantas que influyen sobre la
calidad de la broza producida (Hunter, 2001). La calidad de la broza es un factor
determinante del reciclado de nutrientes (Colteaux et al. 1995; Aerts 1996), que
puede ser afectado por la composicién de la comunidad de insectos herbivoros
(Belovsky y Slade, 2000). Existen evidencias de que los insectos herbivoros pueden
ejercer tanto efectos positivos como negativos sobre los procesos del suelo (Lovett
y Ruesink, 1995; Hunter, 2001; Bardgett y Wardle, 2003; Chapman et al., 2006;
Classen et al., 2013). Sin embargo, los mecanismos que median esos efectos no
han sido aun totalmente dilucidados.

Un mecanismo bien conocido por el cual los herbivoros pueden acelerar la
descomposicién es la deposicion de heces, lo cual puede estimular los procesos
microbianos debido a que constituyen una fuente I4bil de nutrientes y C (Fogal y
Slansky 1985; Belovsky y Slade 2000). Frost y Hunter (2004) demostraron que la
adicién de heces de una polilla (Lepidoptera: Lasiocampidae) aumenté la biomasa
microbiana y el ciclado de N en el suelo. En cambio, Schowalter et al. (2011)
encontraron que el agregado de heces de una especie de lepidoptero redujo la tasa
de descomposicién de Dacryodes excelsa (Burseraceae). Sin embargo, el mismo
estudio mostr6 que el flujo de nutrientes al suelo se vio favorecido por la adicién de
heces, probablemente debido al N Iabil presente en las heces y no por una
aceleracion de la descomposicion (Schowalter et al., 2011). Por otro lado, la
herbivoria podria afectar la descomposicion de la hojarasca a través de las heces
depositadas en las mismas hojas por ciertos gremios de insectos. En particular,
muchos insectos minadores, pegadores o enrolladores de hojas dejan sus excretas
fecales en el mismo sitio donde se alimentan, ya sea dentro, entre o sobre las hojas
dafiadas (Weiss, 2006). Los estudios que evaluaron hasta ahora el rol ecosistémico
de las excreciones de insectos lo hicieron mediante aplicaciones directas de las
heces sobre el suelo (Lovett y Ruesink 1995; Forkner y Hunter 2000; Schowalter et

al. 2011). Notablemente, las consecuencias funcionales de la variacion del

42


http://en.wikipedia.org/wiki/Burseraceae

contenido de N en las hojas por la deposicion de heces no han sido aun
consideradas.

El dafio que generan los insectos herbivoros en los tejidos foliares puede
provocar una retranslocacion incompleta de nutrientes durante la senescencia, lo
que genera una hojarasca de mayor calidad nutricional (Hunter, 2001; Wardle y
Bardgett, 2004). Chapman et al. (2003) encontraron que la herbivoria por larvas de
polillas (Lepidoptera: Pyralidae) y cochinillas (Hemiptera: Matsucoccidae) aumento
la concentracién de N y P en la hojarasca producida por las plantas, y que esa
mejora en la calidad en la hojarasca se tradujo en un aumento significativo en la
tasa de descomposicion. Otros trabajos han demostrado que el aumento en la
calidad de la hojarasca asociada con la herbivoria también puede reflejar la
movilizaciéon de recursos para reponer el follaje dafado (Bardgett y Wardle, 2003).
El rebrote producido luego de un evento de defoliacion intenso suele estar
enriquecido en N, lo cual estimula el ciclado de C y N durante la descomposicién
(Chapman et al., 2006; Crutsinger et al., 2007) En otros casos, las plantas
responden a la herbivoria mediante la produccidon de compuestos secundarios
(fenoles, alcaloides, etc.) que pueden limitar la degradacion posterior de la
hojarasca por los descomponedores del suelo (Findlay et al., 1996; Chapman et al.,
2006).

Si bien hay numerosos estudios que evaluaron el efecto de la herbivoria
sobre procesos del suelo, la mayoria de estos se enfocaron en los efectos
derivados de la explosion demografica de insectos epidémicos (Lovett y Ruesink,
1995; Reynolds et al, 2000; Hunter, 2001; de Mazancourt et al., 2001). Sin
embargo, la herbivoria crénica por insectos no eruptivos, aunque menos drastica,
puede tener consecuencias importantes sobre los procesos ecosistémicos (de
Mazancourt et al., 2001). Por otro lado, un aspecto que ha sido hasta ahora
soslayado es el rol de la diversidad funcional de insectos folivoros que coexisten en
un ecosistema (Wardle y Bardgett, 2004). De acuerdo con su modo de
alimentacidn, distintos gremios de insectos alteran de diferente manera la estructura
y quimica de las hojas (ver Capitulo 2). Por lo tanto, seria esperable que la accién
conjunta de diferentes gremios de insectos genere efectos no aditivos sobre la tasa
de descomposicion del follaje que cae al suelo.

La descomposicién puede considerarse un proceso de dos etapas. En la
primera etapa el material muerto es fraccionado en pequefas partes por los
organismos detritivoros. En la segunda etapa esas pequenas fracciones de material
son degradadas y convertidas a formas inorganica elementales por los
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microorganismos (Aerts, 1997). Los invertebrados que componen la mesofauna del
suelo son los principales organismos encargados del fraccionamiento del material
vegetal que cae al suelo (Seastedt, 1984). Por lo tanto, la ausencia de este
componente de la comunidad del suelo suele tener un impacto negativo sobre los
procesos de descomposicion y ciclado de nutrientes (Garcia-Palacios et al., 2013).
En un estudio donde se evalué la calidad del sustrato, el clima y la presencia de
microartrépodos en el suelo, Gonzalez y Seastedt (2001) encontraron que la tasa
de descomposicion fue mayor en sitios donde la fauna no fue excluida. Sin
embargo, los efectos de exclusion de la mesofauna fueron mas notorios cuando la
hojarasca tenia una calidad quimica que favorecia la degradacion. El clima también
influye en los efectos de la presencia de la mesofauna, ya que éstos son mas
evidentes en sitios humedos y de clima templado (Heneghan et al., 1999; Gonzalez
y Seastedt, 2001). De hecho, Araujo et al. (2012) no encontraron un efecto
significativo de la exclusion de la mesofauna del suelo sobre la descomposicion en
un ecosistema de estepa arida.

Si bien hay estudios que evalian el efecto de la herbivoria sobre la
descomposicion y el ciclado de nutrientes en el suelo, los mecanismos que
intervienen no han sido evaluados en profundidad. En un contexto de pérdida de
biodiversidad y cambio climatico (Cardinale et al, 2012), resulta de gran
importancia conocer el impacto de los distintos tipos de dafio y modificaciones que
sufren las hojas por herbivoria, ya que la pérdida de diversidad de insectos del
dosel puede tener distintos impactos dependiendo del numero y la identidad de los
gremios que se pierdan (Cardinale et al., 2012). Un aspecto poco estudiado hasta el
momento es la posible interaccion entre los efectos de los insectos herbivoros
sobre las hojas y la actividad de la mesofauna de detritivoros en el suelo. En
particular, tanto la alteracion fisica de los tejidos de las hojas (e.g. ruptura de la
cuticula), como la deposicién de heces en las hojas, podrian estimular el ataque de
la hojarasca por la mesofauna, facilitando asi el proceso de fragmentaciéon y
posterior descomposicion del material senescente (Seastedt, 1984).

El objetivo de este trabajo fue explorar los mecanismos asociados a los
cambios en la calidad de la hojarasca y la mesofauna del suelo, que pueden
intervenir en el efecto de la biodiversidad de insectos folivoros sobre la
descomposicion. Los bosques de Nothofagus pumilio del norte de la Patagonia
andina ofrecen un sistema ideal para evaluar el rol de la diversidad funcional de
insectos folivoros sobre los procesos del suelo (ver Capitulo 2). Estos bosques
contienen una variedad de gremios de insectos herbivoros que consumen las hojas

44



de lenga. En los bosques “secos” de lenga, el mayor dafio foliar es causado por
insectos minadores y pegadores, los cuales atacan el follaje durante la primera y la
segunda mitad de la estacion de crecimiento, respectivamente (Mazia et al., 2004,
2012). Ambos gremios dejan sus heces en las hojas y causan una fuerte alteracion
fisica de los tejidos foliares. En el capitulo 2 se demostré que el dafio por ambos
gremios reduce la dureza de las hojas e incrementa la calidad quimica de la
hojarasca, evidenciada por un aumento del contenido de N y reduccién de la
relacién C:N.

Especificamente, aqui se evaluaron las siguientes hipotesis:

i. La herbivoria acelera la descomposicién y el ciclado de N porque la
hojarasca dafada aporta un sustrato de mayor calidad debido a la debilidad fisica
generada por el dafo foliar y al aumento del contenido de N asociado con la
deposicion de heces.

ii. La combinacién de diferentes formas de daro foliar por distintos gremios
de insectos induce cambios fisicos y quimicos en las hojas que tienen un efecto
sinérgico sobre la tasa de descomposicién y liberacion de nutrientes.

iii. Los cambios quimicos y fisicos inducidos por los insectos en la hojarasca
estimulan la actividad de la mesofauna del suelo, por lo cual la interaccion entre
ambos grupos de consumidores (herbivoros vy detritivoros) acelera la
descomposicion y la liberacién de nutrientes.

Para poner a prueba estas hipétesis, se realizd6 un experimento en
condiciones de laboratorio (microcosmos) en el que se manipulé la diversidad del
dano por insectos que recibieron las hojas de lenga y se simularon dos
componentes de la actividad de los herbivoros: deposicion de heces y alteracion
fisica de las hojas. Ademas, en otro experimento realizado a campo, se incubaron
hojas dafadas por diferentes gremios de insectos en presencia y ausencia
(exclusién) de la mesofauna del suelo. De acuerdo con las hipétesis planteadas se
predijo que:

i. El dano artificial de la epidermis de hojas senescentes sanas (no dafadas
previamente por insectos) acelerara su tasa de descomposicion.

ii. La adicion de heces de insectos aumentara la descomposicién de hojas
sanas y entonces borrara las diferencias en la descomposicion entre hojas sanas y
danadas al compensar la menor calidad intrinseca de las hojas sanas.

iii. La hojarasca modificada por dafo fisico (artificial) y adicion de heces

tendrd una descomposicion mas rapida que la afectada por sélo uno de esos

45



factores. De manera equivalente, la mezcla de hojas dafadas por dos gremios de
insectos se descompondra mas que la dafada por un solo gremio.

iv. La exclusién de la mesofauna del suelo reducira las diferencias en la tasa
de descomposicion de hojarasca inducida por la presencia y diversidad de dafo por
diferentes gremios de insectos.

Luego de la erupcién de 2011, la zona de Paso Cérdoba quedé cubierta por
una capa de 5-10 cm de ceniza fina (Ver Capitulo 2). Debido a este disturbio surgié
la necesidad de realizar un experimento controlado y libre de cenizas para poder
evaluar los mecanismos que intervienen en el aumento en la tasa de
descomposicion de la hojarasca dafada. Por otro lado, los dafos realizados por los
gremios de insectos minadores y pegadores son los que generan cambios mas
grandes tanto fisicamente como quimicamente respecto de la hojarasca sana. Por
este motivo es que para los experimentos realizados en este capitulo se utilizé
hojarasca dafiada por insectos minadores y pegadores y se excluyd al gremio de
los masticadores.

Materiales y métodos

Sistema de estudio

En este estudio se utilizd hojarasca de N. pumilio recolectada en un bosque
monoespecifico en la zona de Paso del Cordoba, al norte de la ciudad de Bariloche
(ver Capitulo 2). Se seleccionaron hojas sanas y hojas dafadas por insectos
minadores o pegadores, ya que el experimento se focalizé en los efectos de la
modificacidon fisica y quimica de las hojas que producen estos dos gremios de
folivoros dominantes (Capitulo 2). Del mismo sitio de bosque, se colect6 suelo del
horizonte organico (hasta 10 cm de profundidad) libre de hojarasca para ser
utilizado como sustrato y fuente de microorganismos para la descomposicién. Tanto
la hojarasca como el suelo fueron extraidos a principios de junio de 2011, una
semana antes de la erupcion del CVPCC (Chaneton et al., 2014). Por lo tanto, el
experimento en microcosmos que se describe a continuacién fue realizado en

condiciones libres de cenizas.

Experimento en microcosmos

Se realizd un experimento de incubacion de hojarasca de N. pumilio en
microcosmos de laboratorio, con suelo natural del bosque y bajo temperatura

controlada. El experimento comprendié dos grupos de tratamientos: uno incluy6
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mezclas de hojarasca con distinto tipo de dano natural (4 tratamientos) y el otro
mezclas con distintas formas de manipulacion artificial de la hojarasca para simular
los cambios fisicos y quimicos que sufren las hojas danadas por insectos (3
tratamientos). La mezcla de hojas sin dafo natural ni manipulacién artificial fue
utilizada como tratamiento control.

En total se generaron 8 tratamientos: 1) hojarasca sana (S); 2) hojarasca
danada por insectos minadores (M); 3) hojarasca dafnada por insectos pegadores
(P); 4) mezcla de hojarasca dafada por insectos minadores y pegadores (PM); 5)
hojarasca dafnada por insectos pegadores, con remociéon de heces (PL); 6)
hojarasca dafnada artificialmente (A); 7) hojarasca sana con adicion de heces (H); y
8) hojarasca danada artificialmente con adicién de heces (AH).

Para los tratamientos con hojarasca danfada naturalmente, se consideraron
las hojas previamente atacadas por insectos minadores y pegadores, ya que estos
gremios son los que causan mayor herbivoria en bosques secos y mésicos de N.
pumilio en el norte de Patagonia (Mazia et al., 2004, 2012). Se crearon mezclas de
hojarasca con dafio de minador, dafio de pegador (riqgueza = 1 gremio) y con dafo
de minador y pegador en igual proporcion (rigueza = 2 gremios), siguiendo el
mismo protocolo descripto en el Capitulo 2. Por dltimo, a hojas danadas por
insectos pegadores se les removieron manualmente las heces y todos los restos
organicos dejados por las larvas, utilizando un pincel y una pinza de punta delgada
esterilizados. Este tratamiento buscé evaluar en qué medida las hojas dafadas
naturalmente deben su mejor calidad quimica (%N y relaciéon C:N; Capitulo 2) a las
heces depositadas por los insectos dentro/sobre la hoja, o a la retranslocacion
incompleta de nutrientes al momento de la senescencia foliar (Hunter, 2001)

Para los tratamientos con dafos artificiales, se crearon tres mezclas de
hojarasca, en las que se manipulé la calidad fisica y quimica de las hojas
senescentes de lenga. Para simular el dano fisico generado por insectos pegadores
se utilizé hojarasca sana y fresca, a la cual se le removid la epidermis abaxial y el
meséfilo mediante una pinza de punta delgada y una aguja de diseccion
esterilizadas con alcohol etilico. No se intenté simular el dafo fisico causado por
insectos minadores ya que eso hubiera implicado la remocién del tejido del mesofilo
sin romper la epidermis, lo cual resulta practicamente inviable desde el punto de
vista manipulativo.

Para simular el efecto sobre la quimica de las hojas asociado con la
deposicion de heces por insectos minadores y pegadores (ver Figura 2.1), se

colectaron las heces a partir de hojas dafadas naturalmente por esos gremios.
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Para ello se tomaron hojas dafnadas por insectos pegadores y bajo lupa se
removieron las heces usando un pincel y una pinza de punta delgada. A las hojas
dafiadas por insectos minadores se les removieron las heces contenidas dentro de
las minas. Las minas fueron cuidadosamente abiertas debajo de la lupa y con pinza
de punta fina y pincel fueron retiradas las heces que se encontraban dentro. Se
estimé el porcentaje de peso seco al aire que correspondia a las heces en 10
muestras de 0,5 g de hojarasca y se ajusto la cantidad de heces (g) necesaria para
agregar a 1g de hojarasca. La adiciéon de heces se realizé6 por separado sobre
grupos de hojas sanas y de hojas danadas artificialmente. Esto permitié evaluar el
efecto de ambas manipulaciones por separado y en conjunto.

La descomposicion de la hojarasca generada por los distintos tratamientos
se evalud en microcosmos confeccionados con recipientes de plastico transparente
de 500 cm?®. En cada recipiente se colocaron ~200 g de suelo del bosque de lenga y
sobre ese sustrato, se colocd una capa de 1g de mezcla de hojarasca fresca de
lenga. La hojarasca de los distintos tratamientos fue colocada sobre ese mantillo en
bolsas de malla de fibra de vidrio (10 x 10 cm) de 2 mm de poro conteniendo 1 g de
material (Figura 3.1). Los microcosmos fueron colocados en una incubadora a 20
°C y durante el tiempo que dur6 el experimento fueron regados dia por medio. Los
microcosmos fueron rotados, al azar dentro de la incubadora cada vez que fueron
regados. El experimento se inici6 en diciembre de 2011 y duré 12 meses. Se
realizaron dos fechas de extraccion de bolsas de hojarasca para medir la pérdida
de masa como estimador de la descomposicion, a los 9 y los 12 meses de iniciado
el experimento. Se usaron 5 repeticiones de cada tratamiento, para un total de 80
microcosmos (8 tratamientos x 2 fechas x 5 repeticiones).

Luego de cada cosecha, se secaron las bolsas en estufa durante 48 h a
65°C, se removid el suelo y otras particulas adheridas a la muestra y se volvi6é a
secar en estufa para la determinacion del peso seco de la hojarasca remanente. La
pérdida de masa registrada se corrigié por el contenido de cenizas de la broza al
momento de la extraccién (ver Capitulo 2). La descomposicién fue determinada
como el porcentaje de MO perdida en cada intervalo de tiempo (%MO perdida),
respecto del peso inicial ajustado por el contenido de humedad y cenizas de la
hojarasca.
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Figura 3.1: Detalle de un microcosmos usado para evaluar el efecto
sobre la descomposicion inducido por los cambios fisicos y quimicos
sufridos por la hojarasca danada por insectos folivoros.

Se determin6 la concentracion inicial de C y N en submuestras de los
distintos tipos de hojarasca usados en el experimento (n = 4), con el fin de evaluar
si las manipulaciones fueron efectivas al simular la calidad quimica de la hojarasca
danada y para comparar esos cambios con los inducidos por el dano natural por
insectos. Los andlisis de contenido de C fueron realizados por combustion seca
total en un analizador automatico (LECO Truspec, CN Analyzer). El contenido de N
fue determinado por el método semi-micro Kjeldahl (Bremner, 1996). Ambos
analisis fueron realizados en el LANAIS-CONICET, Universidad Nacional del Sur,
Bahia Blanca.

Al final del experimento se evalué la cantidad de N remanente en la
hojarasca parcialmente descompuesta, el cual refleja el balance neto entre los
procesos de acumulacion y liberacibn de N por la interaccibn entre los
microorganismos Y la hojarasca (Harmon et al., 1999). EI N remanente se expreso
en forma relativa al inicial determinado para cada tipo de hojarasca y fue calculado
como se describié en el Capitulo 2.

Para evaluar si el tipo de hojarasca afect6 la abundancia de microartropodos
en el suelo, se realiz6 una extraccién de la mesofauna mediante un dispositivo de
gradiente de luz/temperatura tipo “Tullgren” modificado (Crossley y Blair, 1991).
Para este experimento se utilizé todo el contenido de los sustratos (mantillo y suelo)
correspondientes a las repeticiones de la ultima extraccién (12 meses). El periodo
de extraccion de mesofauna fue de 5 dias, durante los cuales todos los suelos
fueron rociados suavemente con agua para evitar la desecacion. Los artropodos

fueron recolectados en frascos de vidrio y fijados en alcohol 70%. Las muestras
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fueron inspeccionadas bajo lupa de diseccion y se contabilizé la cantidad de
artropodos correspondientes a diferentes taxa vinculados al proceso de
descomposicion (Collembola, Psocoptera, Diplura y larvas de varios o6rdenes
diferentes). Los acaros fueron contabilizados por separado, pero no fueron
considerados en el analisis final, debido a que su funcién tréfica es heterogénea y
no siempre facil de definir (Maraun et al., 2007). No obstante, su inclusién no
modific6 cualitativamente los resultados. Los suelos fueron secados a 100 °C
durante 48 hs y luego pesados; se expreso la abundancia de microartropodos cada
100 g de suelo seco.

Experimento de campo: rol de la mesofauna del suelo

El experimento a campo fue realizado en un bosque de N. pumilio ubicado
en la zona del Valle del Challhuaco (Figura 3.2), en el Parque Nacional Nahuel
Huapi, 15 km al sur de San Carlos de Bariloche (41° 14" 58" S, 71¢ 16" 59" O). El
sitio se encuentra a 1230 m s.n.m.; la precipitacion anual es de 1100 mm y la
temperatura media de 9 °C. El suelo es similar al descripto para otros bosques
mésico-secos de N. pumilio (ver Capitulo 2). El sito resulté afectado levemente por
la deposicion de < 1cm de cenizas finas emitidas por el complejo volcanico
Puyehue-Cordén Caulle luego de su erupcién en junio de 2011 (Chaneton et al.,
2014). La hojarasca para este experimento fue recolectada de un bosque de lenga
(Paso del Coérdoba) antes de la erupcion volcanica.

Figura 3.2: Valle del Challhuaco, sitio donde se llevo a cabo el experimento
para evaluar el rol de la mesofauna y su interaccion con el dafo por
folivoros en la descomposicion de hojarasca de lenga.
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El experimento se instalé en abril de 2012 y tuvo una duraciéon de 9 meses.
El estudio debié ser interrumpido antes de lo previsto para evitar disturbios del
material experimental por vandalismo (ver mas abajo). El experimento fue
establecido con un disefio factorial 4 x 2 (= 8 tratamientos). Se utilizaron 4 tipos de
hojarasca: hojas sanas, hojas dafadas por insectos minadores, hojas dafiadas por
insectos pegadores y la mezcla de esos dos tipos de dafno. Estos fueron los mismos
tratamientos con dafio natural utilizados en el experimento de microcosmos.

La hojarasca fue incubada utilizando 2 tipos de malla: gruesa = 2 mm de
poro, confeccionada con tela de fibra de vidrio, y fina = 0.5 mm de poro,
confeccionada con tela de voile. Los tratamientos fueron repetidos en 5 bloques
aleatorizados, para un total de 40 bolsitas. Cada bolsa contuvo 2 g de hojarasca
secada al aire y preparada siguiendo los mismos protocolos del Capitulo 2. Se
utilizaron dos mallas diferentes para que la hojarasca fuera accesible por distintos
componentes de la comunidad de descomponedores del suelo (Figura 3.3). La
malla fina permiti6 excluir a la mesofauna, integrada principalmente por
microartrépodos con un tamario >0.5 mm. La hojarasca dentro de la malla fina pudo
ser alcanzada por hongos, bacterias y algunos acaros y nematodes (Bradford et al.,
2002). Los bloques fueron separados por ~20 m a lo largo de una transecta
dispuesta sobre terreno sin pendiente para evitar efectos de escorrentia. Las bolsas
fueron fijadas al suelo con estacas de metal y numeradas. Cada bloque fue
protegido con una malla plastica de 1 cm de poro para protegerlos de los animales

silvestres.

Figura 3.3: Detalle de un bloque donde se puede observar los dos tipos
de malla utilizados para el experimento de mesofauna.
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Analisis estadisticos

El efecto inducido por la diversidad de dafos y el tipo de manipulacién sobre
el %MO perdida y el N remanente en la hojarasca de los microcosmos se evalu6
mediante modelos de ANOVA de dos factores fijos: tipo de hojarasca (8 niveles) y
fecha de extraccion (2 niveles). Se realizaron contrastes a priori (planeados) para
evaluar diferencias entre los distintos tipos de dafo natural (minador vs. pegador) y
los distintos tipos de manipulaciones (dafo artificial vs. adicion de heces) sobre la
descomposicion. Ademads, se realiz6 un contraste para evaluar si existieron
diferencias generales entre los dos grupos de tratamientos (dafio natural vs.
artifical). El mismo esquema de contrastes fue aplicado para evaluar los efectos de
los tratamientos sobre la cantidad de N remanente en la hojarasca al final del
experimento (12 meses).

Por otro lado, se utilizaron contrastes a priori (P < 0,05) para evaluar la
presencia de efectos no aditivos entre tipos de dafo o entre tipos de manipulacioén
sobre la descomposicién. La presencia de efectos no aditivos se evalud dentro de
cada grupo de tratamientos de hojarasca (dafio natural o dafo artificial) utilizando
sblo los valores de la ultima fecha de extraccion. Por ejemplo, para la hojarasca
danada por insectos, se comparé el %MO perdido por la mezcla danada por
pegadores y minadores con el promedio del %MO perdido por los dos tipos de
hojarasca por separado. Para la hojarasca danada artificialmente, se compar6 el
tratamiento que combiné daro artificial y adicion de heces con el promedio de esos
dos tratamientos por separado. En ambos casos, un contraste significativo indicaria
que los gremios de insectos, o las manipulaciones aplicadas, tuvieron un efecto no
aditivo (sinérgico o antagoénico) sobre la pérdida de %MO durante la
descomposicion. El mismo esquema de contrastes fue aplicado para evaluar los
efectos de los tratamientos sobre la cantidad de N remanente en la hojarasca al
final del experimento (12 meses).

Para evaluar las diferencias en la calidad quimica inicial de la hojarasca
entre los tratamientos en los microcosmos, se realiz6 un ANOVA de un factor
seguido por comparaciones multiples de los promedios mediante pruebas LSD de
Fisher (P < 0,05). Este analisis se realizd por separado para el contenido de N y la
relacion C:N inicial de la hojarasca. La relacion entre la descomposicién y la calidad
quimica inicial de la hojarasca se evalu6 mediante andlisis de correlacién de
Pearson entre la relacion C:N y el %MO perdido al final del experimento.

El efecto de los tratamientos sobre la abundancia total de microartrépodos

detritivoros (mesofauna) extraidos de los microcosmos se evalu6 mediante ANOVA
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de un factor. El anadlisis fue repetido para los colémbolos por separado, ya que
representaron el grupo mas abundante (76%), pero los resultados obtenidos fueron
los mismos que para la abundancia total.

El experimento realizado en el campo para evaluar el rol de la mesofauna
del suelo fue vandalizado (remocién de las redes protectoras de los bloques) y
parcialmente disturbado por ganado doméstico. Esto determiné la pérdida o rotura
de varias bolsas de descomposicién (8 en total) y, en consecuencia, los bloques no
fueron mas repeticiones completas de todos los tratamientos. Por lo tanto, los
analisis estadisticos se realizaron sin tener en cuenta los bloques originales. El
disturbio del disefio original también implicé que los tratamientos quedaran
desbalanceados en nuimero de repeticiones; la mayoria de los tratamientos tuvo
finalmente 4 repeticiones, uno tuvo 3 y otro 5 repeticiones. El rol de la mesofauna
en el proceso de descomposicidon y su posible interaccion con la diversidad de
dafios por folivoros se evalu6 mediante un modelo de ANOVA factorial con tres
efectos fijos: tipo de malla (2 niveles: fina y gruesa), presencia de dafio por
minadores (2 niveles: con y sin) y presencia de dano por pegadores (2 niveles: con
y sin). Debido al disturbio sufrido por el experimento y la consecuente reduccion de
la potencia del andlisis, la significacion estadistica de las diferencias se evalu6 para
un nivel critico de P < 0,10.

Resultados

Experimento de microcosmos

Quimica inicial de la hojarasca
El contenido inicial de N (%) fue significativamente diferente entre los
tratamientos (F;.4 = 11,2, P < 0,0001) y las manipulaciones experimentales
resultaron efectivas al modificar la calidad inicial de la hojarasca (Tabla 3.1). Por un
lado, al remover las heces y otros desechos de las hojas dafiadas por insectos
pegadores, el contenido de N disminuy6 a valores similares a los obtenidos para la
hojarasca sana (PL = S). Por otro lado, el agregado de heces a hojas sanas o
dafiadas artificialmente aumenté el %N respecto de las hojas intactas (SH y AH >
S). Estos tratamientos de adicion de heces tuvieron valores de %N muy similares a
los de la hojarasca dafada por insectos (SH y AH = P y PM), aunque la hojarasca
danada por minadores mostré el %N mas alto de todos los tratamientos (Tabla 3.1).
El dafo artificial por si solo no afect6 el %N en la hojarasca (A = S).
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Tabla 3.1: Contenido de N (%) inicial en la hojarasca de los distintos
tratamientos en el experimento de microcosmos. Los valores son Media +
ES (n = 4). Letras distintas indican diferencias significativas entre los
tratamientos (LSD, P < 0.05).

Tratamiento % Nitrégeno
Sano (S) 0,58 + 0,012
Artificial (A) 0,59 + 0,02°
Sano+Heces (SH) 0,70 + 0,01 b
Artificial+ Heces (AH) 0,68 + 0,02°
Pegador Limpio (PL) 0,62 + 0,017
Pegador (P) 0,70 + 0,04b
Minador(M) 0,80 + 0,03°

Pegador+Minador (PM) 0,73 + 0,03°

Como era de esperar, esos cambios en el contenido de N modificaron
significativamente la relaciéon C:N de los distintos tipos de hojarasca (F7.4 = 12,27,
P < 0,0001; Figura 3.4). Los tratamientos con hojarasca sana (S), dano artificial (A)
y dano por pegadores con remocion de heces (PL) tuvieron la calidad mas baja del
experimento (alto C:N). Los tratamientos con hojarasca danada por pegadores y la
mezcla con dafos por pegadores y minadores, junto con los tratamientos con
agregado de heces, resultaron con una calidad intermedia. Por ultimo, las hojas
dafiadas s6lo por insectos minadores tuvieron la relacion C:N mas baja (Figura 3.4).
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Figura 3.4: Relacion C:N de la hojarasca en los tratamientos del experimento de
microcosmos. Las barras representan la media y su error estandar (n = 5).
Letras distintas indican diferencias significativas (LSD, P<0,05). S: Sano, A:
Artificial; SH: Sano+Heces; AH: Artificial+Heces; PL: Pegador Limpio; P:
Pegador; M: Minador; PM: Pegador+Minador
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Cambios en la descomposicion de hojarasca

El %MO perdida por la hojarasca se vio afectado por el tratamiento y por el
tiempo de incubacién, pero no se observo interaccién entre ambos factores (Tabla
3.1). En promedio, el %MO perdido fue 26% a los 9 meses y 33% a los 12 meses

de incubacion.

Tabla 3.1: Resultados del ANOVA del %MO perdida para los distintos
tratamientos y las dos fechas de extraccion en experimento de

Efecto gl CM F P
Tratamiento 7 170,78 3,84 0,0015
Fecha extraccion 1 2088,18 46,97 <0,0001
Tratamiento x Fecha 7 14,07 0,32 0,94
Error 64 44.46

Los tratamientos con dafo por insectos, asi como los creados por las
manipulaciones, perdieron mas %MO (se descompusieron mas rapido) que la
hojarasca sana (Figura 3.5). Por otro lado, en promedio, el %MO perdido no fue
diferente entre los tratamientos con dafio natural y los de hojarasca manipulada (t =
1,14; P = 0,26, ver letras mayusculas Figura 3.5). La hojarasca dafnada por insectos
pegadores perdié un poco mas de %MO que la hojarasca dafiada por minadores (t
= 2,04; P = 0,049), mientras que la mezcla de ambos tipos de darno tuvo un efecto
aditivo en la descomposicién (t = 0,67; P = 0,5 ver letras minusculas Figura 3.5).
Los tratamientos con agregado de heces y dafo fisico artificial no fueron diferentes
entre si. No obstante, se observé una tendencia a que la pérdida de MO fuera
mayor (sinergismo) cuando se agregaron heces a la hojarasca con dano artificial,
cuando se comparé este tratamiento con el promedio de las dos manipulaciones
por separado (t=1,76; P = 0,085; Figura 3.5).

En general, la perdida de MO estuvo negativamente correlacionada con la
relacion C:N inicial de la hojarasca, pero esa relacién fue débil (r=0.36, P< 0.02) y
estuvo en gran medida determinada por la diferencia entre la hojarasca sana y el
resto de los tratamientos. Tipos de hojarasca con relacion C:N bien diferentes
presentaron niveles de %MO perdida muy similares (Figura 3.6). El %N inicial, en
cambio, no mostr6é una correlacion significativa con el %MO perdida (r = 0,28; P =
0,078)
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Figura 3.5: EI %MO perdida por la hojarasca incubada 12 meses en el
experimento de microcosmos. Las barras representan la media y su error
estandar (n = 5). Letras distintas dentro de cada tipo de letra (mayusculas,
minusculas y x,z) indican diferencias significativas.:. S: Sano, A: Artificial;
SH: Sano+Heces; AH: Artificial+Heces; PL: Pegador Limpio; P: Pegador; M:
Minador; PM: Pegador+Minador
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Figura 3.6: Relacion entre el %MO perdida y la C:N inicial de la hojarasca. Los
puntos representan la media con sus errores estandar para cada tratamiento (r =
0,36; P = 0,022, n = 40). El circulo vacio corresponde al tratamiento de hojarasca
sana; los circulos llenos a los tratamientos con dafio natural y los triangulos
llenos a los tratamientos con dafo artificial.

Dinamica del Nitrégeno
La cantidad de N remanente en la hojarasca varié significativamente entre

los distintos tratamientos al cabo de 12 meses de incubacion (Figura 3.7). La

hojarasca sana retuvo, en promedio, menos N que las hojarascas manipuladas
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artificialmente (t = 2,59; P = 0,014) y, a su vez, los tratamientos con dano artificial
retuvieron en promedio menos N que las hojarascas con dafio natural por insectos
(t=10,13; P < 0,00001; letras mayusculas en la Figura 3.7). Por otro lado, hubo
diferencias significativas dentro de cada grupo de tratamientos (dafo natural o
artificial; ver letras minusculas, Figura 3.7). La hojarasca con dano fisico artificial
retuvo mas N que aquella donde se adicionaron las heces (t = 6,24; P < 0,00001),
mientras que la hojarasca dafada solo por insectos pegadores retuvo mas N que
las danadas por insectos minadores (t = 4,65; P < 0,0001).

Ademas, se encontraron efectos no aditivos de la diversidad dentro de
ambos grupos de tratamientos. Por un lado, la hojarasca con dafo artificial y
agregado de heces liber6 mas N que tratamientos por separado (t = 4,06; P
<0,001). Por el otro lado, la mezcla de hojarasca dafada por insectos minadores y
pegadores liberd significativamente mas N que el promedio de los dos gremios por
separado (t = 4,65; P < 0,00001), indicando un efecto sinérgico de la diversidad de
insectos sobre el ciclado de N. Por ultimo, la remocién de heces de la hojarasca
dafiada por pegadores (PL) no modificé la dindmica del N, respecto de su
contraparte no manipulada (P), pero retuvo mas N que la hojarasca con dafo
artificial que simulé el dafo por los insectos pegadores (A) (ver Figura 3.7).
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Figura 3.7: Porcentaje de N remanente en funcién de los distintos tratamientos. Los
puntos respresentan la media con su error estandar para cada tratamiento. Letras
distintas dentro de cada tipo de letra (mayusculas, minusculas y x,z) indican
diferencias significativas..n Hojas sanas; m: Daios artificiales; m: Dafios naturales S:
Sano, A: Artificial; SH: Sano+Heces; AH: Artificial+Heces; PL: Pegador Limpio; P:
Pegador; M: Minador; PM: Pegador+Minador
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Abundancia de mesofauna en los microcosmos
La abundancia total de microartropodos descomponedores extraidos de los

microcosmos al final del experimento mostré una gran variabilidad dentro de cada
tratamiento y no se vio afectada en forma consistente por el tipo de hojarasca (F;, 32
= 0,79; P = 0,59; Figura 3.8). El mismo resultado se obtuvo cuando se evaluaron

por separado las diferencias en la abundancia de colémbolos (F;, 3, = 0,8; P = 0,63).
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Figura 3.8: Abundancia de microartropodos descomponedores
(No./100 g suelo seco) en los tratamientos del experimento en
microcosmos. Las barras representan la media y su error estandar

Efecto de la mesofauna sobre la descomposicion a campo

Al evaluar el efecto de la mesofauna sobre el proceso de descomposicion se
observo que para los tratamientos con malla fina el %MO perdida fue en promedio
significativamente menor que para los tratamientos de malla gruesa (Tabla 3.3,
Figura 3.9). Por otro lado, la presencia de dafio por insectos minadores incrementé
el %MO perdida (Tabla 3.3), aunque ese efecto dependié del acceso de la
mesofauna y de la presencia de dafno por insectos pegadores (ambas interacciones
P < 0,10). Los resultados de la Figura 3.9 indican que el dafio por minadores
estimuld la pérdida de masa por descomposicién en las bolsas con malla gruesa,

especialmente en ausencia de dafo por insectos pegadores.
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% MO perdida

Tabla 3.3: Resultado del ANOVA para el %MO perdida en el experimento de
campo que evalué el rol de la mesofauna del suelo. *Diferencias
significativas (P < 0.05). § Diferencias marginales (0,05 < P < 0,10).

X

2 >
NGRS

X

2> >
NGRS

Efecto gl CM F P
Tipo de malla 1 360,39 8,341 0,008*
Minador 1 318,55 7,373 0,012*
Pegador 1 29,33 0,679 0,418
Malla x Minador 1 146,06 3,381 0,078%
Malla x Pegador 1 129,47 2,997 0,096°
Minador x Pegador 1 167,10 3,867 0,061%
Malla x Minador x Pegador 1 6,37 0,147 0,704
Error 24 43,21
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Figura 3.9: % MO perdida en funcion de los distintos tipos de hojarasca y
el tipo de malla utilizada. Las barras representan la media y su error
estandar. Letras distintas indican diferencias significativas
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Discusion

Los resultados de este trabajo muestran que tanto los cambios fisicos como
los quimicos sufridos por las hojas dafadas por insectos folivoros afectan la
descomposicion y la dindmica del N de la hojarasca de N. pumilio. El dano artificial
y la adiciéon de heces estimularon la descomposicion de las hojas no danadas por
insectos, un efecto equivalente al inducido por el dafio causado por los insectos
minadores y pegadores de hojas. Por otro lado, se comprob6 que la mesofauna del
suelo cumplié un rol mediador importante del efecto generado por la herbivoria en
los procesos de degradacion de MO en el suelo.

La hojarasca de lenga con heces de insectos, ya sea por dafo natural o por
agregado manual, mostré un incremento significativo en la calidad quimica,
reflejada por una menor relacién C:N inicial. De hecho, al remover las heces de las
hojas dafiadas por insectos pegadores, se observo que la relaciéon C:N aumenté a
valores similares a los de la hojarasca sana (Figura 3.4). Estos resultados apoyan la
hipétesis de que las heces depositadas por los insectos son un factor importante en
la determinacién de la calidad de la hojarasca que cae al suelo del bosque y que
ese efecto refleja sobre todo un aumento en el %N de las hojas (Lovett y Ruesink,
1995; Hunter, 2001). Si bien otros trabajos habian mostrado que la herbivoria
puede aumentar la calidad de la hojarasca a través de otros mecanismos (Belovsky
y Slade, 2000; Hunter, 2001; Chapman et al., 2003, 2006), éste es el primer trabajo
que aporta evidencia sobre el efecto de las excreciones depositadas dentro/sobre
las hojas por insectos del dosel.

El incremento en la calidad de la hojarasca que cayd al suelo se tradujo en
una mayor descomposicion, ya que todos los tratamientos perdieron mayor %MO
que la hojarasca sana y no hubo diferencias entre los dos grupos de tratamientos
(artificial vs. natural). Este resultado sugiere que la manipulaciéon de la hojarasca
logré simular, al menos en parte, los cambios funcionales exhibidos por las hojas
danadas por insectos. Por otro lado, se observé que la diversidad de danos foliares
tuvo un efecto pequeno en la descomposicién (Figura 3.5). Solo la identidad del
gremio (dafo natural) tuvo un efecto significativo, dado que las hojas dafiadas por
pegadores se descompusieron mas que las dafadas por minadores. La riqueza de
dafios no tuvo efecto significativo sobre la pérdida de MO, aunque para los
tratamientos artificiales hubo una tendencia al sinergismo (P = 0,085) entre el dafio
manual y la adicién de heces. Cabe aclarar que los valores de MO perdida en la
hojarasca con agregado de heces no pueden explicarse por el lavado de las
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mismas, ya que la masa de heces represent6 el 15% del peso inicial del sustrato,
mientras que el %MO perdida por esa hojarasca supero el 35%. En total, el escaso
impacto de la diversidad de gremios sobre la descomposicién podria deberse a que
las diferencias en la calidad inicial y/o heterogeneidad de las mezclas de hojarasca
no fueron suficientes para afectar de manera apreciable la actividad de los
descomponedores (Gartner y Cardon, 2004).

La dinamica del N se vio fuertemente influenciada por la diversidad del dafio
por insectos folivoros. El %N remanente en la hojarasca fue elevado (>70%) y en la
mayoria de los casos hubo retencién de N durante el periodo analizado. En
promedio, los tratamientos con dafio natural inmovilizaron mas N que los
tratamientos artificiales (Figura 3.7). Esto podria deberse a que el dafo natural
gener6 cambios quimicos en las hojas (e.g. retranslocacién incompleta de N,
produccion de metabolitos secundarios) que no fueron reproducidos al danar
manualmente hojas abscindidas o al agregar las heces de insectos (Hunter, 2001;
Wardle y Bardgett, 2004). Sin embargo, la hojarasca con dano artificial tendié a
retener mayor cantidad de N, acercandose a los niveles observados en las hojas
danadas por insectos pegadores (ver Figura 3.7). Este patron sugiere que la
alteracion fisica de los tejidos habria facilitado la entrada y desarrollo de los
microorganismos, lo que promoveria una mayor inmovilizacion durante las primeras
etapas de la descomposicion (Lovett y Ruesink, 1995). De todas maneras, la
hojarasca danada por insectos pegadores mostré6 una mayor retencion que la
hojarasca manipulada artificialmente. Esto podria deberse al mayor contenido inicial
de N en las hojas dafadas naturalmente, posible producto de la retranslocacion
incompleta durante la senescencia y la deposicion de heces por parte de los
insectos (Hunter, 2001; Chapman et al., 2003; Wardle y Bardgett, 2004). Ese mayor
contenido de N podria sostener un mayor crecimiento de microorganismos vy, por lo
tanto, mayor retencion de N.

Por otro lado, se observaron diferencias significativas en la dinamica del N
entre los distintos tipos de hojarasca danadas por insectos. Tanto la identidad como
la riqgueza del dafio foliar afecté el grado de retencién-liberacién de N durante la
descomposicion. La hojarasca dafiada por minadores retuvo menos N que la
danada por insectos pegadores, presumiblemente porque la deposicion interna de
heces por los minadores facilitaria el reciclado de N. Este efecto podria haber sido,
en parte, simulado por los tratamientos de adicibn manual de heces, los cuales
mostraron la liberacion neta de N mas alta. Sin embargo, es posible que la mayor

liberacion de N registrada en esa hojarasca se haya debido a que las heces no
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fueron incorporadas a las hojas, lo que podria favorecer su lavado por el riego
frecuente. En conjunto, los resultados indican que los diferentes modos de
alimentacién de los folivoros estudiados generaron una dinamica diferencial del uso
del N por los microorganismos, lo que reflejaria los cambios especificos en rasgos
fisicos y quimicos de la hojarasca (Manzoni et al., 2012; Kaiser et al., 2014).

En cuanto a la riqueza de gremios se observa que la mezcla de dafos
genera un efecto sinérgico. Debido a que la liberacion de N de la mezcla es similar
a la de la hojarasca dafnada por insectos minadores podria pensarse que el dafo
por minadores ejerce un efecto acelerador sobre la hojarasca dafada por
pegadores (Srivastava et al, 2009; Cardinale et al, 2012). Si bien se han
observado efectos de diversidad (complementariedad o identidad) en términos de
especies 0 genotipo sobre los distintos procesos del suelo (Hansen y Coleman,
1998; Gartner y Cardon, 2004; Hattenschwiler y Gasser, 2005; Vos et al., 2013), los
resultados de este trabajo son la primer evidencia que apoya que la diversidad de
insectos folivoros pueden tener un impacto importante sobre la dindmica del C y los
nutrientes del suelo.

El tratamiento con hojarasca sana fue uno de los pocos tratamientos que
liberé N. Sin embargo, al comparar los datos de %N remanente y %MO remanente
se observa que ambos porcentajes son iguales (Figura 3.10). Este hecho indicaria
que la hojarasca sana se comporto como si fuera material inerte. EI N liberado,
simplemente se debe a la pérdida de MO. El hecho de que el %N remanente sea
igual al de %MO indicaria que las hojas sanas fueron fragmentadas por los
detritivoros, pero luego no hubo una colonizacién por parte de los microorganismos
que intervienen en la degradacion de los pequenos fragmentos de la hojarasca
convirtiéndolos en formas inorganicas (Aerts, 1997).

Los resultados obtenidos en este experimento muestran que la diversidad
de los herbivoros tuvo efectos muy distintos sobre los procesos evaluados. En el
caso de la descomposicién pareciera que la diversidad (identidad y riqueza) no
tiene un papel preponderante. En el caso de la dinamica del N se puede ver que los
distintos tipos de dafo tienen efectos muy distintos sobre la comunidad del suelo y
que la mezcla de ambos gremios mejora el ciclado de N en toda la mezcla. Estos
resultados indican que la dinamica de los distintos nutrientes y la del C no van de la
mano. Un resultado similar encontraron Metcalfe et al. (2014), donde vieron que la
herbivoria no afectd la descomposicion pero tuvo un fuerte impacto sobre la

dindmica del N y del P.
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Figura 3.10: %N remanente (circulos llenos) y %MO remanente (cuadrados
vacios) en funcion de los distintos tratamientos utilizados en el experimento
de microcosmos.

Al evaluar los efectos de la hojarasca sobre la mesofauna del suelo no se
obtuvieron diferencias entre los distintos tratamientos. Si bien Reynolds et al.
(2003), encontraron que la adicién de heces estimulaba el crecimiento poblacional
de la mesofauna del suelo, estos autores hicieron adiciones de heces semanales a
lo largo de todo un ano. En el experimento informado en este capitulo, los distintos
tipos de hojarasca y las heces fueron agregadas una unica vez a lo largo de todo el
experimento. Esta diferencia en el disefio experimental podria explicar la ausencia
de efectos del tipo de hojarasca sobre la mesofauna del suelo, ya que si hubiera
habido un efecto positivo de las heces sobre la mesofauna del suelo, es improbable
que dichos efectos tuvieran una duracion de 12 meses. Alternativamente, la
variabilidad inicial de la abundancia de microartrépodos entre los microcosmos,
factor no medido en este estudio, podria haber confundido las posibles diferencias
inducidas por los tratamientos. Idealmente se deberia controlar la densidad inicial
de la mesofauna en todos los microcosmos y aplicar los tratamientos por un tiempo
mas prolongado.

Por el contrario, el experimento de campo evidencié el rol de la mesofauna y
su intervencion en el efecto de la herbivoria sobre la descomposicion de hojarasca.
Las diferencias en descomposicién entre los distintos tipos de hojarasca fueron
evidentes cuando se permiti6 el acceso de los microartropodos (Figura 3.9). Un
resultado similar fue observado en otros estudios en los que los efectos de la
mesofauna estuvieron condicionados por la calidad de la hojarasca (Gonzalez y
Seastedt, 2001; Yang y Chen, 2009). Si bien se obtuvo una mayor descomposicion

en general cuando la mesofauna no fue excluida, este resultado dependié
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fuertemente de la presencia de dafo por insectos minadores. Esto podria reflejar
una interaccion especifica entre la mesofauna y el tipo de afo generado por los
minadores. Este resultado acompana la idea de que el efecto de la pérdida de
diversidad sobre el funcionamiento del ecosistema dependera en gran medida del
rasgo funcional que se pierda (Cardinale et al., 2012).

En general, los resultados de este trabajo apoyan la hipétesis de que tanto
los cambios fisicos como los quimicos sufridos por las hojas al ser dafadas por
insectos tienen un impacto positivo sobre la descomposicion de hojarasca (Lovett y
Ruesink, 1995; Reynolds et al., 2000; Hunter, 2001). La dinamica del N también fue
modificada por el dafo foliar (artificial o natural), aunque en este estudio, la
herbivoria no facilité la liberacion de N. En cambio, el dafio natural promovié la
inmovilizacion de N por los microorganismos durante el primer afo de
descomposicion. Finalmente, el experimento a campo confirmd nuestra prediccidon
sobre el rol de la mesofauna del suelo, ya que su exclusion tuvo un impacto
negativo sobre la descomposicidén y opacé los efectos de la herbivoria. En sintesis,
este capitulo muestra que existe una fuerte relacién entre los procesos de consumo
foliar en el canopeo del bosque y la degradacién de la MO en el suelo, y que estos
efectos estarian siendo mediados en parte por la mesofauna de detritivoros.
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CAPITULO IV

Efecto de la herbivoria por insectos sobre la
descomposicidon de hojarasca en el contexto de la
deposicion masiva de cenizas volcanicas.
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Introduccion

Los disturbios de gran escala son usualmente considerados como eventos
devastadores, con efectos sobre los ecosistemas terrestres que pueden durar
muchos afios (Chaneton et al.,, 2014). Sin embargo, los disturbios naturales son
fendbmenos propios de los ecosistemas que ocurren con variada magnitud y cierta
regularidad a lo largo del tiempo (White y Pickett, 1985) y actualmente son
considerados un componente integral de la dinamica de los ecosistemas (Dale et
al., 2005). Ademas, se ha empezado a establecer la idea de que aun los eventos
mas severos generan condiciones espacialmente heterogéneas y no siempre
letales, que pueden facilitar la recuperacion post-disturbio de los organismos
(Turner et al., 1997; Dale et al., 2005; Chaneton et al, 2014). Los cambios
inducidos por los disturbios en la abundancia, composicion y diversidad de las
comunidades biodticas pueden alterar procesos clave del ecosistema, como la
produccion primaria, la herbivoria y el ciclado de nutrientes (e.g. Chaneton et al.
2014). Las tasas de esos procesos pueden, a su vez, influir sobre la resiliencia de
diferentes componentes de las comunidades.

Las erupciones volcanicas tienen gran impacto en los ciclos biogeoquimicos
(Jones y Gislason, 2008). Inmediatamente luego de la erupcién, el material
volcanico es altamente reactivo, ya que al entrar en contacto con agua puede
liberar acidos y sales metélicas al medio. La liberacion de estos compuestos puede
generar acidificacion y contaminacién en el suelo, lo que podria tener un serio
impacto en la vegetacion, los animales y los distintos procesos ecosistémicos
(Frogner et al., 2001; Jones y Gislason, 2008). Las cenizas dispersadas por la
explosion pueden alterar las interacciones interespecificas y afectar procesos
ecosistémicos como la productividad primaria y la herbivoria (Seymour et al., 1983;
Marske et al., 2007; Chaneton et al., 2014). Por otro lado, tanto en suelos como en
superficies acuaticas, se encontré que la deposicién de ceniza volcanica provoca la
liberacion de macronutrientes y metales bioldgicamente activos que quedan
disponibles para sostener la produccion primaria (Frogner et al., 2001; Dahlgren et
al., 2004). La deposicion de cenizas ademas afecta el ciclado de la MO en el suelo.
Por ejemplo, se ha observado que la hojarasca enterrada debajo de las cenizas se
descompone mas rapido que la que cae sobre la capa de cenizas luego de la
erupcion, o la depositada sobre el suelo organico libre de cenizas. Este efecto ha

sido atribuido a incrementos en la temperatura y la retencién de humedad en el
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suelo debajo de las cenizas (Edmonds y Erickson, 1994; Erickson y Edmonds,
1994; Berenstecher, 2013).

Por otro lado, se sabe que la deposicion de ceniza volcanica también puede
tener impactos negativos sobre las comunidades de invertebrados que se
encuentran en la zona afectada (Elizalde, 2014). Por ejemplo, Marske et al. (2007)
encontraron que la deposicion de cenizas redujo la abundancia de insectos
folivoros del bosque en la isla de Monserrat. En un estudio reciente, Chaneton et al.
(2014) encontraron que los niveles de consumo foliar por insectos herbivoros en
bosques de N. pumilio disminuyé drasticamente luego de la caida de arena vy
cenizas emitidas por el CVPCC en el norte de la Patagonia. Experimentos de
laboratorio demostraron el efecto insecticida de las cenizas emitidas por el CVPCC
sobre tres especies de coledpteros (Buteler et al.,, 2011, 2014). Estos efectos
nocivos encontrados en diversos insectos podrian también afectar a los
microartrépodos componentes de la mesofauna del suelo (Elizalde, 2014) y, de ese
modo, podrian repercutir negativamente sobre los procesos de ciclado de C vy
nutrientes.

El impacto de la caida de material volcanico sobre la descomposicion
dependeria del momento de la erupcién, en relacién con la temporada de
crecimiento y caida de la hojarasca de los arboles. La hojarasca liberada antes de
la erupcién quedara enterrada debajo de una capa de cenizas de variada
profundidad, de acuerdo con la posicion geografica del bosque respecto del volcan
(Dale et al., 2005). En cambio, la hojarasca producida en la temporada siguiente a
la erupcion sera depositada sobre las cenizas. Entonces, es esperable que las
condiciones para la descomposicion de la MO varien de acuerdo con la posicién de
la hojarasca, debido a diferencias en el microambiente bibtico y abidtico debajo y
sobre la capa de cenizas (Erickson y Edmonds 1994; Berenstecher 2013). Ademas,
si las cenizas alteran los niveles de herbivoria en el dosel del bosque (Chaneton et
al., 2014), la hojarasca producida luego de la erupcion tendria una calidad diferente
a la que fue enterrada por las cenizas. Por lo tanto, se podria esperar que las tasas
de descomposicion reflejaran una interaccidbn compleja entre la herbivoria y la
posicion de la hojarasca en relacién al nuevo sustrato volcanico. Los efectos de la
deposicion de cenizas volcanicas podrian tener, entonces, consecuencias
funcionales de largo plazo sobre los procesos del suelo. Sin embargo, no existen
estudios que hayan integrado ambos procesos, herbivoria y descomposicién, en el

contexto de sistemas afectados por actividad volcanica.
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En junio de 2011 se produjo la erupcion masiva del CVPCC situado en el
limite entre Chile y Argentina, en el sector noroeste del Parque Nacional Nahuel
Huapi. Los bosques de N. pumilio que son el objeto de estudio de esta tesis fueron
afectados en diferente grado por las cenizas volcanicas, segun su distancia y
posicion relativa al foco de emision (Chaneton et al., 2014). En particular, los
bosques secos de N. pumilio situados a la latitud del volcan, incluyendo el sitio de
estudio en Paso Cérdoba, fueron cubiertos por una capa de 5-10 cm de cenizas
finas (ver Capitulo 2). Este disturbio redujo drasticamente los niveles de folivoria por
insectos medidos en los dos afos siguientes (Chaneton et al. 2014). Las cenizas
cayeron una vez finalizada la temporada de crecimiento 2010-2011, por lo cual la
hojarasca producida en condiciones “normales” de herbivoria quedé enterrada. En
cambio, la hojarasca luego de la erupcion estuvo virtualmente libre de dano y cayo
sobre la capa de cenizas. Los resultados de un estudio de descomposicion
realizado previamente en Paso Coérdoba (Chaneton et al. 2005) brindaron una
oportunidad Unica para evaluar en qué medida la deposicion de cenizas, en
interaccion con la herbivoria, habria afectado el ciclado de C y N en la hojarasca de
lenga.

El presente trabajo examiné los efectos de la herbivoria por insectos y la
posicion de la hojarasca relativa a la capa de cenizas, en un experimento de campo
realizado luego de la erupcion del sistema CVPCC. Ademas, se compararon los
resultados de este estudio (2011-2012) con los del experimento realizado por
Chaneton et al. (2005), con el fin de evaluar el efecto relativo de la herbivoria en el
contexto ambiental generado por la deposicion reciente de cenizas volcanicas. Por
ultimo, para explorar el impacto de las cenizas sobre la mesofauna del suelo, un
factor mediador del efecto de los herbivoros sobre la descomposicion (ver Capitulo
3), se llevo a cabo un experimento de manipulacién de cenizas en microcosmos. El
experimento de campo evalud la hipotesis de que las condiciones microambientales
generadas debajo de la capa de cenizas estimulan la descomposicion y el reciclado
de N de la hojarasca (ver Erickson y Edmonds 1994), pero no modifican el efecto
acelerador de la herbivoria sobre la tasa de descomposicion (Chaneton et al., 2005;
Capitulos 2 y 3). Por otro lado, el experimento de microcosmos puso a prueba la
hipétesis de que las cenizas volcanicas tiene un impacto negativo sobre la
abundancia de la mesofauna de artropodos del suelo.

En el contexto de estas hipo6tesis, se examinaron las siguientes

predicciones:
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i. La descomposicion (pérdida de MO) y la liberaciébn de N seran mas
rapidas para la hojarasca enterrada bajo las cenizas, que para la hojarasca
depositada sobre la capa de cenizas.

ii. La remocién de las cenizas volcanicas reducira la descomposicion y la
cantidad de N liberada por la hojarasca en contacto con el suelo organico.

iii. La descomposicion y la liberacién de N seran mas rapidas para la
hojarasca incubada luego de la erupcion volcanica debajo de las cenizas, que para
la hojarasca incubada antes de la erupcién sobre el suelo libre de cenizas.

iv. La hojarasca dafada y no dafada por insectos folivoros se degradara de
igual manera sobre la capa de cenizas, mientras que el dano foliar aumentara la
descomposicion y la liberacion de N en la hojarasca en contacto con el suelo
organico.

v. La adicion manual de cenizas volcanicas sobre el suelo organico del

bosque reducird la abundancia de la mesofauna de artrépodos detritivoros.

Materiales y métodos

Experimento en el campo

El estudio a campo se realizd en un bosque monoespecifico de N. pumilio
(lenga) situado en la zona de Paso del Cérdoba dentro del Parque Nacional Lanin,
87 km al norte de San Carlos de Bariloche (Ver Capitulo 2). El sitio fue fuertemente
afectado por la deposicidén de cenizas finas emitidas por el CVPCC durante 2011
(Figura 4.1). Dos afos luego de la erupcién volcanica, el dafo total de hojas por
insectos folivoros cayd a su nivel mas bajo en los ultimos 10 afos (menos de 2%
del area foliar dafiada), mientras que la produccion foliar total del bosque aumenté
significativamente (Chaneton et al., 2014).

El experimento se inici6 en abril de 2012 y tuvo una duracion de 11 meses.
Para evaluar el efecto de las cenizas volcanicas sobre la descomposicién, se
colocaron bolsitas de hojarasca en tres posiciones: 1- Sobre el suelo organico y
tapadas por la capa de ceniza (Bajo Cenizas); 2- Sobre el suelo organico, pero con
remocién de la capa de ceniza (Suelo Limpio); y 3- Sobre la capa de ceniza (Sobre
Cenizas). Se utilizaron tres tipos de hojarasca con distinto nivel de dafo por
insectos del dosel para evaluar si el efecto de la herbivoria sobre la descomposicion
fue modificado por la deposicion de cenizas y determinar la interaccién con la
posicion de la hojarasca en el suelo.
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Figura 4.1: Cobertura de cenizas sobre el sitio de estudio en Paso Cérdoba. a) Vista
general del bosque luego de la deposicion de cenizas. b) Detalle de la capa de
cenizas (~5 cm) sobre el suelo organico. Fotos tomadas en enero 2012.

En cada posicién se colocaron bolsitas con: 1- Hojarasca sana; 2- Hojarasca
danada; y 3- Mezcla de hojarasca sana y sana. Las bolsitas (15 cm x 15 cm) fueron
confeccionadas con malla de fibra de vidrio de 2 mm de poro y contuvieron 2 g de
hojarasca secada al aire. La hojarasca dafada incluy6 hojas senescentes danadas
por todos los gremios de insectos presentes en el bosque (Capitulo 2). Se utilizaron
hojas que tenian al menos el 25% del area dafada. En la mezcla de hojarasca
sana+dafada (mezcla con dafio “natural”), se incorpord 1/4 de hojarasca sana y el
resto estuvo dafnado con la misma composicion que la hojarasca totalmente
danada. Estos tratamientos de hojarasca fueron iguales a los utilizados por
Chaneton et al. (2005), lo cual permitié la comparacion de la descomposicion y la
retencion de N en las condiciones imperantes antes y después de la erupcion del
volcan. Otros aspectos del protocolo experimental fueron similares a los empleados
en el estudio citado.

Se instalaron 6 bloques experimentales completos, dejando una distancia
minima de 20 m entre bloques. Cada bloque comprendié 9 bolsitas de
descomposicion (3 posiciones x 3 tipos de dafo); el disefio incluyé una sola fecha
de cosecha. En cada bloque se delimitaron sectores para las tres posiciones (0
micrositios) y dentro de cada sector se ubicaron al azar las bolsitas con los tres
tipos distintos de hojarasca. Se colocaron ramas gruesas para separar los sectores
entre si 'y a los fines de evitar que la ceniza de los micrositios vecinos (Sobre ceniza
y Bajo ceniza) cayera sobre el sector del tratamiento con suelo limpio. Todas las
bolsitas fueron fijadas al suelo con ganchos de metal y fueron identificadas
individualmente con una placa numerada y un cable de color segun el tipo de
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hojarasca. Cada bloque fue cubierto por una malla plastica de 1 cm de poro para
protegerlo de los animales silvestres (Figura 4.1).

Al final del experimento se recolectaron las 54 bolsitas de hojarasca (3
micrositios x 3 tipos de dafio x 6 bloques), las cuales fueron procesadas para
determinar el %MO y el %N remanente. El material remanente fue secado en estufa
durante 48 h a 65°C; se removio el suelo y otras particulas adheridas a la muestra y
se determin6 el peso seco de la hojarasca. La descomposicién fue determinada
como el porcentaje de MO perdida (%MO perdida) respecto del peso inicial,
ajustado por el contenido de humedad y de cenizas (ver Capitulo 2).

Se determiné la concentracion inicial de N en submuestras de los distintos
tipos de hojarasca (n = 4), con el fin de evaluar su calidad quimica inicial. El
contenido de N fue determinado por el método semi-micro Kjeldahl (Bremner, 1996)
en la cétedra de Cereales de la Facultad de Agronomia, Universidad de Buenos
Aires (la misma técnica de extraccidn se utilizé para el experimento de 2004-2005).
Al final del experimento se evalué la cantidad de N remanente en la hojarasca
parcialmente descompuesta, el cual refleja el balance neto entre los procesos de
acumulacion vy liberacion de N por la interaccién entre los microorganismos y la
hojarasca (Harmon et al., 1999). EI N remanente se expres6 en forma relativa al
inicial determinado para cada tipo de hojarasca y fue calculado como se describi6d
en el Capitulo 2.

Figura 4.1: Detalle de un bloque del experimento realizado para determinar los
efectos de la ceniza volcanica y la herbivoria sobre la descomposicion de lenga.
a) Bolsas depositadas sobre la capa de cenizas; b) Bolsas depositadas sobre el
suelo organico sin cenizas; c) Bolsas depositadas sobre el suelo organico y
cubiertas por la capa de cenizas.
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Los resultados obtenidos durante este experimento (2012-2013) fueron
comparados con los obtenidos en el experimento de descomposicién instalado en
noviembre de 2004 (Chaneton et al, 2005) en el mismo sitio de estudio. Esta
comparacion permitié evaluar si la deposicion de ceniza volcanica habria afectado
las condiciones microambientales. Incluyendo la comunidad de descomponedores
del suelo, en una escala mayor que la del micrositio. En el experimento de 2004 se
utilizaron los mismos tipos de hojarasca (3 niveles de dafo foliar) que en 2012 (n =
10 bloques). Ese experimento tuvo una duracion de 12 meses. Las condiciones
climaticas para los dos periodos experimentales comparados fueron muy similares.
La temperatura media fue 8,7 °C y 8,9 °C en 2004 y 2012, respectivamente,
mientras que la precipitacion anual fue 663 mm en 2004 y 726 mm en 2012
(Estacion Meteoroldgica Aeropuerto de Bariloche, S.M.N.).

Experimento de microcosmos: cenizas y mesofauna del suelo

Se instal6 un experimento en microcosmos en condiciones de luz,
temperatura y humedad controladas para evaluar el efecto de la deposicién de
ceniza volcanica sobre la mesofauna del suelo. Para ello se utilizé6 suelo del
horizonte organico (hasta 10 cm de profundidad) libre de hojarasca, extraido de la
zona de Paso Cérdoba antes (1 semana) y después (1 mes) de la erupcién de junio
2011. Para el suelo colectado luego de la erupcion, se separé la capa de cenizas
del suelo organico y solo se utilizd en el experimento el suelo organico “libre de
cenizas” colectado luego de la erupcién. Ambos suelos fueron almacenados
himedos a 5 °C hasta el momento de iniciar el experimento (aproximadamente 3
meses). La ceniza volcanica recolectada del bosque de lenga en Paso Cérdoba fue
almacenada en bolsas de plastico a temperatura ambiente.

El efecto de la ceniza volcanica sobre la mesofauna del suelo se evalu6 en
microcosmos confeccionados en recipientes de plastico transparente de 500 cm?®.
Se generaron tres tratamientos a partir del origen del suelo y del agregado de
cenizas: 1- Suelo extraido previamente a la erupcién del volcan sin agregado de
cenizas (Pre Volcan Limpio); 2- Suelo extraido previamente a la erupcién del volcan
con el agregado de ceniza (Pre Volcan Ceniza); 3- Suelo extraido posteriormente a
la erupcion del volcan con el agregado de ceniza (Post Volcan). En cada recipiente
se colocaron ~200 g de suelo del bosque y sobre ese sustrato se colocd una capa
de 2 g de mezcla de hojarasca fresca de lenga (obtenida a fines de mayo de 2011,
previo a la erupcién volcanica). En los tratamientos con agregado de ceniza se

colocé una capa de ~2,5 cm de espesor de ceniza volcanica “fina” sobre el mantillo
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(Figura 4.2). Segun los analisis realizados por otros autores sobre los materiales
emitidos por el CVPCC, la ceniza estuvo compuesta principalmente por dos
elementos: diéxido de silicio (SiO,) y éxido de aluminio (Al.O3) y sélo presenté
trazas de macronutrientes como N y P (Bermudez y Delpino, 2011; Buteler et al.,
2011). Las cenizas mas finas que se dispersaron a gran distancia del volcan por la
region de estudio, incluyendo la zona de Paso Cérdoba (Gaitan et al., 2011;
Chaneton et al., 2014), estuvieron conformadas por particulas de vidrio volcanico de
50-100 um de diametro (Buteler et al., 2011, 2014).

Se establecieron 10 repeticiones por tratamiento para un total de 30
microcosmos. Los microcosmos fueron mantenidos en camaras de crecimiento a 20
°C y en condiciones de oscuridad. Una vez por semana se controld la humedad de
los sustratos insertando hasta 3 cm de profundidad un sensor “Theta Probe” modelo
HH2 (Delta-T Devices, Cambridge, Reino Unido) para asegurar que los tratamientos
no tuvieran pérdidas de humedad que pudieran afectar diferencialmente el
desarrollo de la fauna del suelo. Dos veces por semana los tratamientos fueron

regados con 5-10 ml de agua, dependiendo de los valores de humedad obtenidos

en cada medicion; se buscd mantener un contenido de humedad del suelo entre
10-15% v/v.

Figura 4.2: Detalle de los microcosmos utilizados para evaluar el efecto de las cenizas volcanicas
sobre la mesofauna del suelo en condiciones controladas.

El experimento dur6é 4 meses. A su finalizacion se realiz6 la extraccion de la
mesofauna mediante un dispositivo de gradiente de luz/temperatura tipo “Tullgren”
modificado (Crossley y Blair, 1991). Para este experimento se utilizé el suelo
organico y el mantillo tnicamente, excluyendo la ceniza. Por lo tanto, el volumen de
suelo examinado fue aproximadamente el mismo para los tres tratamientos. El
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periodo de extraccién de mesofauna fue de 5 dias, durante los cuales todos los
suelos fueron rociados suavemente con agua para evitar la desecacién. Los
microartrépodos fueron recolectados en frascos de vidrio y fijados en alcohol 70%.
Las muestras fueron inspeccionadas bajo lupa de diseccion y se contabiliz6 la
cantidad de microartropodos correspondientes a diferentes taxa (Collembola,
Homoptera, Psocoptera, Diplura, acaros y larvas de varios 6rdenes diferentes). En
este caso se contabilizé la totalidad de los artrépodos presentes en las muestras
debido a que el experimento apuntd a determinar si la ceniza tiene efectos nocivos
sobre la mesofauna del suelo en general. Los suelos fueron secados a 100 °C
durante 48hs y luego pesados; se expreso la abundancia de microartropodos como
no. de individuos por 100 g de suelo seco.

Analisis estadistico

Las diferencias en la calidad (%N) inicial de la hojarasca se evaluaron
mediante un modelo lineal general que incluyé el tipo de hojarasca (3 niveles) y el
afno de experimento (2 niveles: 2004 vs. 2012) como efectos fijos. En este andlisis
se modeld la varianza utilizando la funcién Varident (R Development Core Team
2013) dentro del paquete estadistico Infostat (Di Rienzo et al., 2012) debido a que
las varianzas no pudieron ser homogeneizadas aun después de ser transformados
los datos por el arcoseno. Se realizaron comparaciones a posteriori con pruebas
LSD de Fisher (P < 0,05) para evaluar las diferencias entre los tipos de hojarasca
incubados antes (2004) o después (2012) de la erupcién, asi como para comparar
un mismo tipo de hojarasca entre afos (i.e., sana 2012 vs. sana 2004; danada 2012
vs. dafada 2004; natural 2012 vs. natural 2004).

Los efectos del micrositio y el tipo de hojarasca sobre el %MO perdida y el
%N remanente en el experimento 2012 (post-erupcion) fueron evaluados mediante
un modelo de ANOVA con parcelas divididas de 3 factores, con el micrositio (3
niveles) y el tipo de hojarasca (3 niveles) y el bloque (n = 6) como efectos
principales. El tipo de hojarasca ingres6 al modelo como sub-parcela anidada
dentro del micrositio (parcela principal). Por lo tanto, el efecto del micrositio se
evalué con la interacciébn Micrositio x Bloque como error en la prueba F. Se
realizaron comparaciones a posteriori para analizar las diferencias entre las medias
de los distintos tratamientos (LSD Fisher, P < 0,05). Las diferencias en %MO y %N
remanente de los tipos de hojarasca utilizados en 2004 (pre-erupcién) se analizaron
mediante un ANOVA de dos factores: hojarasca (3 niveles) y bloque (n = 10). Para

evaluar si existieron diferencias en la descomposicién y la dindmica del N entre los
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experimentos realizados antes y después de la erupcién volcanica, se utilizé un
modelo lineal con un factor “condicion de incubacion” definido por 4 niveles: 3
micrositios en 2012 + 1 micrositio en 2004. Para este analisis los distintos tipos de
hojarasca fueron agrupados dentro de cada condicion de incubacién. Se model6 la
varianza usando la funcién Varident en el paquete Infostat (Di Rienzo et al., 2012)
debido a que los datos no cumplian el supuesto de homogeneidad de varianzas. Se
realizaron contrastes a priori para evaluar si hubo diferencias significativas en el
%MO y el %N remanente entre el aflo 2004 (pre-erupcién) y cada una de las tres
posiciones utilizadas en 2012.

El efecto de las cenizas sobre la abundancia total de microartrépodos
(mesofauna) extraidos de los microcosmos se evalué mediante un modelo lineal de
un factor con 3 niveles. Debido a la falta de homogeneidad de varianzas, se utilizd
la funcién Varident en Infostat (Di Rienzo et al., 2012). Se realizaron comparaciones
a posteriori (LSD de Fisher, P< 0,05) para evaluar las diferencias entre los

tratamientos.

Resultados

Efecto de la deposicidn volcanica sobre la descomposicion y la dinamica del N

La hojarasca utilizada en los dos experimentos a campo (2012 y 2004) tuvo
diferencias significativas en el %N inicial. Por un lado, la hojarasca sana tuvo un
21% menos N inicial que los dos tratamientos con hojarasca dafnada, tanto en 2012
como en 2004 (Fp40 = 163; P < 0,0001; letras mayusculas en Figura 4.3). Por otro
lado, al comparar el contenido inicial de N entre los dos afos, se observo que las
hojarascas sana y dafiada tuvieron mayor %N inicial en 2012 que en 2004 (pruebas
LSD P < 0,05, luego del ANOVA: F; 4 = 500; P < 0,0001), mientras que la mezcla
natural de hojarasca (sana + dafada) no mostr6 diferencias entre afos (Asteriscos
en Figura 4.3).

En el experimento instalado luego de la erupcién en 2012, la hojarasca se
descompuso significativamente mas rapido en el micrositio bajo ceniza que en los
otros dos micrositios (letras mayusculas en Figura 4.4). Sin embargo, no hubo
diferencias en el %MO perdida entre los tres tipos de hojarasca, lo que indicd que la
herbivoria por insectos del dosel no afect6 la descomposicion en el contexto de este

experimento (Tabla 4.1).
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Figura 4.3: Contenido inicial de N en funcion del tipo de hojarasca y del afio del experimento.
Las barras representan la media y su error estandar. Letras distintas indican diferencias
significativas entre los tipos de hojarasca dentro de un mismo ano. Los asteriscos indican
diferencias significativas entre anos para un mismo tipo de hojarasca ***P < 0,001. 2012:
post-erupcion, 2004: pre-erupcion volcanica.

Tabla 4.1: Resultados del ANOVA para parcelas divididas donde se
evalué el efecto de la ceniza volcanica y la herbivoria sobre la
descomposicion de hojarasca (2012-2013)

Fuente gl CM F P
Bloque 5 112,08 13,684 0,00001
Micrositio 2 949,65 28,000 0,00001
Micrositio x bloque 10 33,92 .

Hojarasca 2 17,65 0,693 0,505
Micrositio x Hojarasca 4 13,52 0,531 0,714
Error 30 25,45

En cambio, en el experimento realizado en 2004-2005, sin influencia de una
erupcion reciente, se observaron diferencias significativas entre los tipos de
hojarasca incubados. Las hojas dafnadas por insectos defoliadores se
descompusieron mas rapidamente que las hojas sanas, mientras que la mezcla
natural de hojas sanas y dafiadas tuvo valores intermedios de %MO perdida (F 15 =
6,78, P < 0,01; letras minusculas en Figura 4.4). Al comparar los resultados de cada
micrositio utilizado en el experimento de 2012 con los resultados obtenidos en el

2004, se observé que la descomposicion fue significativamente menor en el
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experimento realizado luego de la erupcion volcanica (Fsg = 62,59; P < 0,0001),
independientemente del micrositio donde se incubaron las bolsitas (Limpio:
Fi7e=131,69, P < 0,0001; Bajo Ceniza: F; 79 = 18,13, P < 0,001; Sobre Ceniza: F; 7o
= 120,17, P < 0,0001; Figura 4.4: asteriscos).

b
50 *é* a,b
a
T
404 — T
© *kk I *kk
2 A == A
B 304 A CJ Sano
8 = Natural
CE’ 20+ @ Dafo
2
104
0' T T T
o A0 A »
(“Q\ 0\1' e‘& 5190
“ “ N
2012-2013

Figura 4.4: MO perdida (%) en funcion del tipo de hojarasca, micrositio de incubacion y ano del
experimento. Las barras representan la media y su error estandar. Letras mayusculas distintas
indican diferencias significativas entre los micrositios del afno 2012. Letras minusculas
distintas indican diferencias significativas entre los tipos de hojarasca para el afno 2004.
Asteriscos indican diferencias significativas entre micrositios del experimento 2012 y el
experimento 2004. ***P<0,001. 2012: post-erupcion, 2004: pre-erupcion volcanica.

Durante el experimento realizado en 2012, la dinamica del N se vio afectada
tanto por el tipo de hojarasca como por el micrositio (Figura 4.5). La hojarasca
incubada bajo la capa de cenizas retuvo menos N que la hojarasca incubada sobre
las cenizas o sobre suelo donde se removieron las cenizas (F,10= 21,52, P < 0,001;
letras mayusculas en Figura 4.5). Esas diferencias fueron consistentes para los tres
tipos de hojarasca (Micrositio x hojarasca: F430 = 0,45; P=0,77). Ademas, el tipo de
hojarasca mostr6 diferencias significativas; la hojarasca sana retuvo mas N que la
hojarasca dafnada y ésta a su vez retuvo mas N que la mezcla natural de hojarasca
sana y dafada (Fz3 = 23,81, P < 0,0001; letras minusculas en Figura 4.5). Por otro
lado, en el experimento realizado en 2004 se observé que la hojarasca sana retuvo
significativamente mayor cantidad de N que los dos tratamientos con hojas danhadas
(F2,18= 29,65, P < 0,0001; letras minusculas en Figura 4.5).
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Al comparar el %N retenido en la hojarasca incubada en los tres micrositios
de 2012 con el experimento realizado en 2004 (asteriscos en Figura 4.5), se
observo que la retencién fue significativamente menor en 2012-2013 post-erupcién
que en el experimento realizado antes de la erupciéon en 2004-2005 (ANOVA de un
factor: Condicion de incubacion F3g, = 15,95; P < 0,0001), independientemente del
micrositio considerado para 2012 (Limpio: F3g = 21,62, P < 0,0001; Bajo Ceniza:
F3g0 = 39,32, P < 0,0001; Sobre Ceniza: F3g = 15,69, P <0,001).
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Figura 4.5: %N remanente en la hojarasca en funcion del tipo de hojarasca, el micrositio de
incubacion y el afio. Las barras representan la media y su error estandar. Letras mayusculas
indican diferencias entre los micrositios del experimento 2012-2013. Letras minusculas
indican diferencias significativas entre los tipos de hojarasca en cada experimento por
separado. Los asteriscos indican diferencias significativas entre cada uno de los micrositios
del experimento realizado en 2012-2013 y el experimento 2004-2005, anterior a la erupcion del
volcan. ***P<0,001

Experimento de microcosmos: ceniza volcanica y mesofauna del suelo

El experimento de microcosmos mostr6 que la deposicion de ceniza
volcanica sobre el suelo tuvo un fuerte efecto negativo sobre la abundancia de la
mesofauna del suelo. En los dos tratamientos con una capa de ceniza sobre el
suelo organico, la densidad total de microartropodos extraidos fue
significativamente menor que en el tratamiento donde el suelo estuvo libre de
cenizas (F,27 = 7,25, P < 0,005; Figura 4.6). Este efecto se observé tanto cuando la
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ceniza se agrego al suelo extraido previo a la erupcion del volcan, como cuando se

agreg6 sobre el suelo obtenido luego de la erupcion (ver Figura 4.6).
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Figura 4.6: Abundancia total de microartrépodos (no./100 g suelo seco) en
funcion del origen del suelo en el experimento de microcosmos. Las
barras representan la media y su error estandar (n =10) para cada
tratamiento de manipulacion de cenizas. Letras distintas indican
diferencias significativas (LSD, P < 0,05).

Discusion

Los resultados obtenidos en este trabajo muestran que la deposicion masiva
de cenizas volcanicas influyé fuertemente sobre la descomposicion y la dinamica
del N en la hojarasca de N. pumilio y que, ademas, condicioné la influencia de la
herbivoria sobre esos procesos. En general, la caida de cenizas desacelero la
descomposicién, especialmente para la hojarasca depositada sobre la capa de
cenizas o0 sobre el suelo limpio. Ademas, los resultados de los microcosmos
sugieren que el impacto de las cenizas sobre los procesos de reciclado de Cy N en
el suelo estaria, al menos en parte, mediado por su efecto negativo sobre la
comunidad de microartropodos detritivoros.

La descomposicion se vio afectada por la posicion donde se colocéd la
hojarasca en relacién con la capa de cenizas, pero no hubo diferencias por el tipo
de hojarasca (Figura 4.4). De acuerdo con la prediccion inicial, la hojarasca
enterrada bajo las cenizas perdié mas %MO que la depositada sobre las cenizas.
Estudios realizados luego de la erupcion del volcan Santa Helena (Washington,
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EEUU) mostraron que la capa de cenizas aumenté la humedad del suelo y mantuvo
una temperatura elevada en los meses frios, lo que explicaria la mayor
descomposicion de la hojarasca enterrada (Edmonds y Erickson 1994; Erickson y
Edmonds 1994). Al retirar las bolsas del campo pude observar una mayor humedad
en la hojarasca enterrada bajo las cenizas, sin embargo, el contenido de humedad
no fue medido experimentalmente. Este aumento en la descomposicion de MO
parece estar explicado por cambios en la condiciones microambientales generadas
justo debajo de la capa de cenizas. Por otro lado, la remocién de la capa de cenizas
redujo significativamente el %MO perdido en la hojarasca en contacto con el suelo
organico. Esto puede explicarse por el efecto insecticida que tienen las cenizas
sobre los artrépodos (Marske et al., 2007; Buteler et al., 2011, 2014), ya que el
experimento fue instalado 1 afo después de la erupcién. La menor descomposicidén
sobre la capa de cenizas también puede deberse al efecto insecticida. El hecho de
que la broza se encuentre sobre la capa de cenizas impide el acceso de la
mesofauna que interviene en el proceso de descomposicidén y por lo tanto puede
afectar negativamente a la descomposicién. Este resultado, sugiere que la
descomposicién de la hojarasca que cae luego de la deposicion de ceniza volcanica
se vera negativamente afectada por lo menos en los anos inmediatos luego de la
erupcion.

La herbivoria previa por insectos del dosel no afect6 la tasa de
descomposicion de la hojarasca, independientemente de la posicién en el perfil de
las cenizas. Este resultado es contrastante con los obtenidos en 2004 y en los
capitulos previos de esta tesis. Debido a que este experimento fue instalado
aproximadamente 1 afo luego de la erupcién del volcan, es posible que el impacto
de la deposicion de cenizas volcénicas sobre la mesofauna del suelo (Marske et al.,
2007; Buteler et al., 2011, 2014) y otros organismos del suelo, como también sobre
los ciclos biogeoquimicos (Frogner et al., 2001; Jones y Gislason, 2008) enmascare
el efecto de la herbivoria sobre la descomposicion de MO y por lo tanto los efectos
de la herbivoria en un contexto de disturbio natural pierdan relevancia.

Por ultimo, se observa que en general la descomposicién en el afio 2012 fue
menor que en el afno 2004. Estas diferencias no pueden explicarse por diferencias
en la calidad de la hojarasca, ya que en el afio 2012 el N inicial de la hojarasca fue
mayor que en 2004 (Ver figura 4.3), por lo que se esperaria que la descomposicion
fuera mayor en el experimento mas reciente. Los efectos daninos que puede tener
las cenizas sobre los artrépodos del suelo (Marske et al., 2007; Buteler et al., 2011,
2014) parecieran se la explicacibn mas plausible para la disminucion de la
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descomposicion. Los resultados obtenidos en el experimento de microcosmos de
este capitulo también apoyan la idea de que el impacto negativo de las cenizas
sobre la mesofauna del suelo podrian repercutir negativamente sobre el proceso de
descomposicion.

La dinamica del N fue afectada tanto por el micrositio como por el tipo de
hojarasca, pero no hubo interacciones ente los factores (Figura 4.5). En lineas
generales el porcentaje de retencién de N fue muy alto (> 70%). Coincidentemente
con la hipétesis planteada en este capitulo, la liberacién de N se vio estimulada bajo
la capa de cenizas ya que el %N remanente es menor en este micrositio que sobre
la capa de cenizas o sobre el suelo organico. En este caso, la mayor
descomposicion de MO estuvo acompanada de una mayor liberacion de N. Existen
estudios realizados en zonas tropicales donde la descomposicion y la
mineralizacion del N siguieron la misma tendencia (Fonte y Schowalter, 2004,
2005). Es posible que los cambios de la humedad y la temperatura que se generan
debajo de la capa de cenizas (Erickson y Edmonds, 1994; Berenstecher, 2013)
hayan provocado condiciones favorables para el ciclado del C y también del N. Por
otro lado, se observé que en todos los micrositios, la hojarasca sana inmoviliz6 mas
N que los otros dos tratamientos. Debido a la relacion positiva que existe entre la
calidad inicial de la hojarasca y la dinamica del N (Mooshammer et al., 2012), era
de esperarse que la hojarasca sana inmovilizara mas N que los tratamientos con
presencia de hojas danadas. Por Ultimo, se observa que en el experimento
realizado en el aio 2004 hubo mayor retencion de N que en el afio 2012. La menor
calidad de la hojarasca utilizada en el afio 2004 podria explicar estas diferencias.
Por otro lado, es posible que la dinamica del N en afo 2012 también se haya visto
modificada por los efectos que las cenizas volcanicas pueden tener sobre los ciclos
biogeoquimios (Frogner Kockum et al., 2006; Jones y Gislason, 2008).

El experimento en microcosmos arroj6 resultados concordantes con la
hipdtesis planteada. Los tratamientos a los cuales se les agregé una capa de
cenizas tuvieron menor cantidad de artropodos (Figura 4.6). La reduccion de la
mesofauna del suelo fue independiente del origen del suelo, ya que tanto el
tratamiento con suelo extraido previamente a la erupcién del volcdn como el que
contenia suelo post-volcanico (ambos con adicién de cenizas) mostraron un nimero
menor de microartrépodos comparado con el tratamiento al cual no se le agregaron
cenizas. Esta reduccion en la comunidad de artropodos del suelo podria explicarse
por el efecto insecticida que tienen las cenizas finas sobre los artrépodos en

general (Marske et al., 2007; Buteler et al., 2011, 2014).
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En conjunto, los resultados de este trabajo mostraron que la herbivoria no
afect6 de igual manera la descomposicion y la dindmica del N, mientras que la
deposicion de cenizas afecté de la misma manera a ambos procesos. Es posible
que el impacto negativo de las cenizas sobre la mesofauna del suelo haya
contribuido a diluir los efectos de la herbivoria. Debido a que la comunidad de la
mesofauna del suelo es la que se encarga de fragmentar la hojarasca para
convertirla en material disponible para los microorganismos (Seastedt, 1984; Aerts,
1997), es posible que una reduccion en este componente de la comunidad de
descomponedores reduzca el impacto que pueden tener las diferencias finas que
tienen distintos tipos de hojarasca de una misma especie sobre el ciclado de MO. El
ciclado de N en cambio, se encuentra dominada por las bacterias y hongos del
suelo (Aerts, 1997; Araujo et al., 2012). Debido a la naturaleza microscépica de
estos organismos, es posible que la deposicidén de cenizas no tenga un impacto tan
grande sobre esta fraccion de descomponedores y entonces este proceso no se
haya visto tan afectado por la erupcién volcanica.

En sintesis, la magnitud del efecto de la erupcién volcanica parece haber
excedido los efectos que la herbivoria puede tener sobre la descomposicién
(Wardle y Putten, 2002). Debido a que las condiciones ambientales son el control
mas importante a escala global de los procesos del suelo (Aerts, 1997), es posible
que las nuevas condiciones ambientales que se generan a partir de un disturbio de
gran magnitud prevalezcan sobre el impacto que puede tener la variacién de la
calidad quimica del sustrato. Los resultados de este capitulo indican que para poder
predecir los efectos de la pérdida de biodiversidad sobre el funcionamiento del
ecosistema es necesario tener en cuenta el contexto abidtico y ambiental del

ecosistema en estudio.
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CAPITULO V

Discusién general
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Rol de la diversidad de insectos herbivoros sobre los procesos del

suelo

Esta tesis aporta resultados novedosos sobre el efecto de la diversidad
funcional de insectos herbivoros sobre la descomposicion de la MO y la dinamica
del N en la hojarasca. Los procesos del suelo se encuentran fuertemente
influenciados por la calidad del sustrato que es aportado al suelo por las especies
de plantas y herbivoros presentes en la comunidad (Colteaux et al., 1995; Vivanco
y Austin, 2008). Numerosos estudios han mostrado que la diversidad de especies
de plantas puede tener efectos positivos 0 negativos sobre los distintos procesos
del suelo (Hansen y Coleman, 1998; Hector et al., 2000; Gartner y Cardon, 2004;
Hattenschwiler y Gasser, 2005; Vos et al., 2013; Ebeling et al., 2014). Por otro lado,
los efectos de la herbivoria sobre los procesos del suelo también han sido
evaluados en términos de presencia/ausencia de dafo en las hojas y esos
resultados han sido variables (Melillo et al., 1982; Scott y Binkley, 1997; Belovsky y
Slade, 2000; Reynolds y Hunter, 2001; Chapman et al., 2003; Schowalter et al.,
2011). Sin embargo, los efectos de la herbivoria en términos de la diversidad
(riqgueza e identidad) de insectos han recibido escasa atencién (Wardle y Putten,
2002).

En esta tesis se postulé que la folivoria estimulaba la descomposicion y la
liberacion del N de la hojarasca y que un aumento en la riqueza de dafos tendria
efectos positivos sobre ambos procesos. En general, los resultados obtenidos en
este trabajo respaldaron la creciente evidencia que muestra que la dinamica de la
MO vy la del N durante la descomposicion no siempre van de la mano (Lovett y
Ruesink, 1995; Metcalfe et al, 2014). La diversidad de gremios (riqueza e
identidad) de insectos folivoros tuvo impactos mas pronunciados sobre la dindmica
del N que sobre la tasa de descomposicion o pérdida de masa de la hojarasca. Por
otro lado, esta tesis aporta nueva evidencia que confirma la conexién entre los
procesos que suceden en el dosel del bosque y los que operan a nivel del suelo
(Hunter, 2001; Wardle y Bardgett, 2004).

Los resultados obtenidos muestran que el dafo por insectos folivoros
estimula la descomposicion de la hojarasca. Sin embargo, en contra de lo
esperado, la riqueza de tipos de darfio foliar no tuvo ningun efecto significativo sobre
la descomposicién de la MO. Estos resultados fueron consistentes para
experimentos que fueron llevados a cabo en condiciones muy variadas, tanto a

campo como en microcosmos. Por otro lado, la identidad del gremio folivoro sélo
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afecté la descomposicién en el experimento realizado en microcosmos de
laboratorio. Se observé que la hojarasca danada por insectos pegadores de hojas
se descompuso mas rapidamente que la danada por insectos minadores. En el
campo no se observé dicho efecto en un estudio de descomposicién que fue
afectado por la deposicion masiva de cenizas volcanicas del complejo Puyehue-
Corddn Caulle. Es posible que el experimento de microcosmos, al no haber sido
afectado por las cenizas y haberse realizado bajo condiciones mas controladas,
haya permitido que se manifiesten efectos méas sutiles de la herbivoria, incluyendo
el efecto de la identidad del grupo funcional de insectos sobre la tasa de
descomposicion.

La dinamica del N también se vio estimulada por el dafo previo de la
hojarasca por insectos folivoros del dosel, pero ademas reflejo la influencia de la
biodiversidad de gremios de insectos. La diversidad de gremios afectd el ciclado de
N en términos de la identidad del dafo en la hojarasca. Las hojas danadas por
insectos minadores tuvieron una liberacibn de N mas rapida, mientras que la
hojarasca danada por masticadores fue la que liber6 mas lentamente el N. Los
efectos de riqueza de gremios se observaron claramente sélo en el experimento de
microcosmos. Al igual que con la descomposicion, es posible que las condiciones
contraladas en las que se llevd a cabo este experimento, permitan revelar los
efectos mas sutiles de la riqueza e identidad de gremios de insectos. Sin dudas,
hubo diferencias cualitativas importantes entre los resultados de ambos tipos de
experimentos. En particular, durante el 1er afno de descomposicion se produjo la
inmovilizacién del N en la hojarasca dafiada por insectos, tanto en el campo como
en condiciones de laboratorio (ver Capitulo 3 y 4). En cambio, luego de dos anos de
descomposicion en el campo se observd que todos los tipos de hojarasca liberaron
N en forma neta (ver Capitulo 2).

Estas diferencias entre la pérdida de masa por descomposicién y la
dinamica del N en la hojarasca sugieren que estos procesos podrian no estar
gobernados por los mismos organismos de la comunidad de descomponedores del
suelo. En la descomposicién, la mesofauna de microartrépodos cumple un rol
fundamental ya que interviene en la fragmentacion fisica temprana de la hojarasca
(Seastedt, 1984). En cambio, son los microorganismos (bacterias y hongos) los
actores principales del balance entre la inmovilizacion y liberacion de N durante la
degradacion de la materia organica (Aerts, 1997). Es posible que las diferencias
biolégicas que tienen estos organismos provoquen que la pérdida de masa, que
involucra sobre todo la mineralizacién del carbono, y la dinamica del N no se vean
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igualmente afectadas por la alteracion fisica y quimica de las hojas por los insectos
del dosel.

Mecanismos asociados a los efectos de la herbivoria sobre la
descomposicion y la dinamica del N

Se han propuesto varios mecanismos que explicarian la relacion entre la
herbivoria y los procesos del suelo (Hunter, 2001; Wardle y Bardgett, 2004), aunque
no todos han sido probados experimentalmente. Los experimentos de esta tesis
fueron disefados para evaluar los efectos de los cambios fisicos y quimicos que
sufren las hojas al ser danadas por insectos folivoros sobre la descomposicion y la
dinamica del N. Por otro lado, la influencia de la mesofauna del suelo también ha
sido estudiada en distintos ecosistemas y utilizando distintas especies de plantas
(Heneghan et al., 1999; Gonzalez y Seastedt, 2001; Araujo et al., 2012). En este
trabajo se busco evaluar la interaccion que podria existir entre los insectos del dosel
y la mesofauna del suelo. Los resultados de esta tesis aportan nueva evidencia
empirica que muestra que la alteracion fisica de los tejidos foliares y la mejora en la
calidad quimica de la hojarasca dafiada son los mecanismos que intervienen en la
estimulacion de la tasa de descomposicion y el ciclado de N en los bosques de N.
pumilio del norte de la Patagonia. Ademas, se demostré que existe una interaccién
sinérgica entre los insectos herbivoros del dosel del bosque y la mesofauna del
suelo que aceler6 la descomposicion. Ambos resultados son aportes novedosos al
estudio de la relacién entre la biodiversidad y el funcionamiento del ecosistema.

Los resultados de esta tesis muestran que una mejor calidad quimica de la
hojarasca tiene impactos positivos en la descomposicion (Capitulos 2 y 3). Diehl et
al. (2008) encontraron que el contenido de N en hojas sanas de N. pumilio pasa de
2,3% en hojas verdes a 0,5% en hojas senescentes, lo que indica que N. pumilio es
muy eficiente al retranslocar los nutrientes foliares durante de la senescencia. Los
valores obtenidos de %N en este trabajo concuerdan con lo observado por Diehl et
al. (2008). El dafo causado por insectos folivoros aumentd la calidad de la
hojarasca y el contenido de N en la hojarasca danada por los distintos gremios
tomé valores entre 0,6 y 0,8%, siendo el gremio de los masticadores el que genero
los valores mas bajos (ver Capitulo 2). En el caso de los masticadores, el aumento
en el contenido de N sélo responderia a la retranslocacion incompleta de nutrientes,

ya que no hay deposicion de heces ni de otros restos. Esto indica que a pesar del
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dafio por insectos, N. pumilio logra translocar muy eficientemente el N desde las
hojas. En las hojas danadas por minadores y pegadores se observaron los valores
mas altos de contenido de N. Seguramente, el mayor contenido de N en este tipo
de hojarasca se deba a las heces depositadas por estos gremios de insectos
(Hunter, 2001; Wardle y Bardgett, 2004). Esto indica que la deposicion de heces
tiene un gran impacto sobre el cambio de la calidad de la hojarasca dafada. Sin
embargo, las variaciones de %N inicial en los distintos tipos de hojarasca danada
no son tan diferentes entre si y quizds esos cambios no sean suficientes para
generar diferencias en la estimulacién del ciclado de MO. La debilidad fisica de los
tejidos provocada por los insectos también tuvo un papel significativo y es el otro
factor que contribuy6 a la estimulaciéon de la descomposicion por la herbivoria en
este trabajo. No obstante, ambos mecanismos habian sido con frecuencia
ignorados como posibles causas del efecto de los herbivoros del dosel en la
aceleracion de la descomposicion de hojarasca en el suelo.

Por otro lado la mesofauna del suelo también cumple un rol fundamental en
la descomposicion. En ausencia de la mesofauna las tasas de descomposicién
fueron similares para hojas sanas y dafiadas por minadores y/o pegadores.
Ademas, en general, la descomposicion fue mas lenta cuando la mesofauna fue
excluida mediante una malla muy fina. Sin embargo, la magnitud del efecto
dependié del gremio de insectos folivoros que dano las hojas. La estimulacion de la
descomposicion por la mesofauna del suelo tuvo su mayor efecto en los
tratamientos donde la hojarasca habia sido dafada por insectos minadores. A lo
largo de toda la tesis, sblo hubo dos situaciones donde el dano por insectos
folivoros no afecté la descomposicion de la hojarasca. Esto ocurri6 cuando se
excluy6 la mesofauna (Ver Capitulo 3) y en el experimento instalado en Paso
Cérdoba luego de la erupcién del volcan (Ver Capitulo 4). Debido al efecto nocivo
de las cenizas sobre los artropodos y la mesofauna del suelo (Figura 4.6, Buteler et
al. 2011, 2014), es posible que en el experimento instalado luego de la erupcion
volcénica la mesofauna se haya visto reducida, en consonancia con el experimento
de microcosmos en el que se manipul6 la ceniza sobre el suelo. Estos resultados
apoyan la idea de que la mesofauna cumple un rol importante el ciclado de la MO
(Seastedt, 1984) y aportan nueva evidencia sobre las interrelaciones entre la fauna
del dosel del bosque y la comunidad de descomponedores del suelo.
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Impacto de la deposicion de ceniza volcanica sobre procesos del suelo

Los disturbios naturales son fenémenos propios de los ecosistemas que
ocurren con variada magnitud y cierta regularidad a lo largo del tiempo (White y
Pickett, 1985). Los disturbios pueden inducir cambios en las comunidades bioticas
que pueden alterar procesos claves como la produccién primaria, la herbivoria y el
ciclado de nutrientes (Chaneton et al., 2014). Las erupciones volcanicas tienen gran
impacto en los ciclos biogeoquimicos (Jones y Gislason, 2008) y ademas tienen
impactos negativos sobre los artrépodos (Marske et al., 2007; Buteler et al., 2011,
2014). La erupcion del CVPCC ocurrié una vez iniciado este proyecto y modifico
drasticamente las condiciones ambientales bajo las cuales se decidié estudiar la
descomposicion de la hojarasca y el ciclado del N. Este disturbio representé una
excelente oportunidad para evaluar los efectos de la deposicidn de cenizas sobre
los distintos procesos del suelo. Asimismo, permitié evaluar el peso relativo de la
herbivoria como factor modulador de estos procesos, en el contexto de un disturbio
de gran magnitud.

Los experimentos realizados en esta tesis mostraron que la descomposicién
y la dinamica del N se vieron favorecidas cuando la hojarasca qued6 enterrada bajo
la capa de cenizas. Sin embargo, no se observaron efectos de la folivoria sobre la
pérdida de masa de la broza, ya que las hojas sanas y las dafiadas por distintos
gremios se descompusieron de igual modo, independientemente de su posicion
respecto de la capa de cenizas volcanicas (Capitulo 4). Por otro lado se observo
que la deposicion de cenizas sobre el suelo redujo el numero de invertebrados
presentes en el suelo. Debido a que la ausencia de la mesofauna solapa los efectos
de la folivoria sobre la descomposicion, la ausencia de diferencias entre las tasas
de descomposiciéon entre hojas sanas y dafadas en un contexto de deposicién
masiva de cenizas volcanicas podria tener su raiz en los efectos insecticidas de las
cenizas sobre los microartrépodos del suelo (Buteler et al., 2011).

La dindmica del N, en cambio, mostr6 diferencias significativas entre los
distintos tipos de hojarasca. Conforme a lo esperado, la hojarasca sana inmovilizé
mas N que los tratamientos con hojarasca danada en todos los micrositios. Aun en
un contexto de disturbio, la dinamica del N se vio favorecida por la herbivoria. El
ciclado del N es llevado a cabo principalmente por los microorganismos del suelo,
es posible que las cenizas no hayan tenido un efecto tan negativo sobre éstos y
entonces el efecto acelerador de la herbivoria sobre la dinamica del N no se haya
visto afectada por la deposicion de cenizas.
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Nuevas perspectivas

Los resultados de esta tesis permiten comprender en mayor profundidad los
posibles impactos de la pérdida de insectos folivoros sobre los procesos del suelo.
Sin embargo, aun quedan muchos interrogantes que merecen ser tenidos en cuenta
para futuros estudios. Si bien se observd un efecto acelerador de la herbivoria
sobre el proceso de descomposicion, la riqueza de gremios folivoros no tuvo ningin
efecto sobre la dindmica de la MO. A lo largo de esta tesis se evalud el efecto de la
herbivoria y de la diversidad de grupos funcionales sobre la dindmica de C y del N
mediante experimento sustitutivos (Jolliffe, 2000). Sin embargo, en un contexto de
pérdida de biodiversidad es posible que la disminucién en el consumo del follaje
debido a la ausencia de uno de los grupos funcionales no sea compensada por un
aumento en el consumo por el resto de los grupos. Esto podria generar una
disminucioén en la tasa de herbivoria y por lo tanto el sustrato disponible para los
descomponedores tendra una menor proporcion de hojas dafadas. Esta
disminucion en la cantidad de hojas dafiadas que entran al ciclo de descomposicion
podria influir negativamente sobre la descomposicion y por lo tanto repercutir sobre
las pérdidas de C del ecosistema, la disponibilidad de nutrientes y en consecuencia,
el crecimiento de las plantas y la estructura de las comunidades (Wardle 2002).
Evaluar los efectos de la pérdida de biodiversidad sobre los procesos del suelo en
un marco donde la pérdida de un grupo funcional no sea sustituida resulta
novedoso ya que no existen trabajos que evallen la pérdida de diversidad en un
contexto no sustitutivo. Por otro lado, seguramente la pérdida de diversidad en la
naturaleza suceda en un escenario donde las distintas especies, grupos funcionales
0 gremios no sean reemplazados en su totalidad, por lo que evaluar los efectos de
la pérdida de diversidad mediante experimentos no sustitutivos resultard mas
realista.

En el experimento realizado en microcosmos para evaluar los mecanismos
asociados al efecto de la herbivoria sobre la descomposicién y la dindmica del
nitrégeno, se excluyd la hojarasca danada por insectos masticadores debido a que
sus caracteristicas fisicas y quimicas resultaron ser las mas parecidas a las
observadas en la hojarasca sana. En este experimento, si bien se observaron
efectos claros de la herbivoria sobre la descomposicién, la riqueza y la identidad de
los grupos funcionales mostraron efectos débiles. Debido a que este experimento
mostro efectos mas sutiles que no se observaron en los experimentos a campo, es
posible que la inclusion de un numero mayor de grupos funcionales y con
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caracteristicas (fisicas y quimicas) mas disimiles entre si permita observar mas
claramente los efectos de la riqueza y la identidad de gremios sobre los procesos
del suelo.

Por ultimo, en muchos casos, la herbivoria por insectos reduce el
crecimiento anual del didmetro del tronco, por la disminucién en el crecimiento de
los anillos (Ruel y Whitham, 2002; Trotter et al., 2002), probablemente debido a que
la planta asigna recursos para producir nuevo follaje en lugar de producir madera
(Chapman et al., 2006). La reduccion de la biomasa foliar no puede ser renovada
facilmente. Esta reduccion en la maquinaria fotosintética podria contrarrestar
cualquier impacto positivo que puede tener la herbivoria sobre el ciclado de
nutrientes por un aumento en la calidad de la hojarasca (Chapman et al., 2006). Los
resultados de este trabajo indican que la herbivoria tiene impactos positivos sobre
el ciclado de nutrientes en el suelo, sin embargo, es necesario evaluar el impacto
que tienen estos efectos sobre la productividad del bosque para poder determinar si
la herbivoria tiene impactos positivos sobre todo el ciclo de nutrientes o si, esa
mejora en la dinamica de los nutrientes no se traduce en una mayor productividad

de todo el bosque.

Conclusiones finales

Los estudios realizados en esta tesis permiten avanzar en el conocimiento
de las posibles consecuencias inducidas por cambios en la diversidad funcional de
insectos folivoros sobre el funcionamiento de los ecosistemas. Los insectos que
habitan el dosel de los bosques estan entre los organismos mas afectados por los
cambios en el uso de la tierra y por procesos de extincidon antropogénicos como la
fragmentacién de habitats o la contaminacion atmosférica (Didham et al., 1996;
Dirzo y Raven, 2003). Sin embargo, aun no se sabe con certeza cuales seran los
impactos que tendrian la pérdida de diversidad y los cambios en la composicion
funcional de las comunidades de artrépodos, sobre procesos clave del ecosistema
como la descomposicion y el ciclado de nutrientes.

Esta tesis demostré que la herbivoria por insectos del dosel tiene impactos
positivos sobre la descomposicion y la dinamica del N en bosques subalpinos de la
Patagonia. En contra de lo esperado, los cambios en la riqgueza y la composicion de
grupos funcionales de insectos folivoros no tuvieron efectos significativos sobre la
tasa de descomposicion de hojarasca en el suelo. En cambio, la liberacion de N de

la hojarasca durante la descomposicién, se vio afectada por ambos componentes
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de la biodiversidad de insectos folivoros. Hasta ahora se habia demostrado que
tanto la diversidad de especies de plantas, como la presencia de herbivoros,
pueden ejercer efectos positivos o negativos sobre el ciclado de nutrientes (Lovett y
Ruesink, 1995; Reynolds y Hunter, 2001; Metcalfe et al., 2014). Los resultados de
esta tesis constituyen la primera evidencia experimental que muestra que la
diversidad de insectos folivoros influye en el ciclado de N en el suelo del bosque.

Por otro lado, los experimentos de esta tesis permitieron demostrar que
tanto los cambios fisicos como los cambios quimicos sufridos por las hojas dafiadas
por insectos, cumplen un papel mediador importante en la estimulacion de los
procesos de ciclado de C y N durante la descomposicién. Si bien estos mecanismos
habian sido propuestos anteriormente (Hunter, 2001; Wardle y Bardgett, 2004),
hasta el momento nunca habian sido puestos a prueba en forma explicita,
especialmente considerando la intima relacion establecida entre ciertos gremios de
insectos (minadores, pegadores) y sus plantas hospedadoras. Ademas, se detecto
a campo que la mesofauna del suelo cumple un papel importante como mediadora
de los efectos que ejercen los insectos folivoros durante la descomposicion de
hojarasca. Estos resultados refuerzan la idea de que el funcionamiento del
ecosistema integra relaciones complejas entre organismos que habitan el dosel y el
suelo del bosque.

El estudio de estos procesos bajo condiciones naturales permitié poner en
contexto el papel de los insectos herbivoros ante la ocurrencia de un disturbio de
gran magnitud. De hecho, los efectos de las erupciones volcanicas sobre la
descomposicion de materia organica han sido aun poco estudiados. Aqui se
demostré experimentalmente que la deposicién de cenizas volcanicas tiene efectos
importantes sobre la descomposicion y la dindmica del N en la hojarasca. En ese
sentido, los resultados de esta tesis ofrecen dos perspectivas sobre el efecto de las
cenizas volcanicas. Por un lado, la hojarasca enterrada bajo las cenizas sufre
mayor descomposicion y libera mayor cantidad de N. La estimulacion de ambos
procesos estaria relacionada con cambios en las condiciones microcliméticas del
suelo (Edmonds y Erickson, 1994; Erickson y Edmonds, 1994). Por otro lado, la
deposicidon masiva de cenizas redujo la descomposiciéon general de hojarasca, en
comparacion con periodos no afectados por erupcion volcanica. Este efecto seria
fundamentalmente mediado por el disturbio causado por las cenizas en la
mesofauna del suelo (capitulo 4, Buteler et al. 2011, 2014), el cual parcialmente

anuld los efectos de la herbivoria sobre el ciclado de materia organica. Estos
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resultados representan un aporte novedoso al estudio de las consecuencias
ecolégicas de las perturbaciones naturales de gran escala.

En sintesis, los resultados de esta tesis muestran que la herbivoria y la
diversidad de herbivoros tienen efectos positivos sobre el ciclado de la MO y el N
en el suelo, pero que estos efectos pierden importancia relativa en el contexto de un
disturbio de gran magnitud. El hecho de que un disturbo de gran magnitud opaque
los efectos de la diversidad de herbivoros, indica que es necesario evaluar la
pérdida de diversidad dentro del contexto bibtico y abiético en el que se encuentra
el ecosistema en estudio para poder predecir el impacto que puede tener una

disminucion en la diversidad sobre el funcionamiento del ecosistema.
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