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Resumen

La fenología de las especies es importante para explicar las invasiones de plantas

en climas estacionales ya que una fenología desacoplada a las nativas podría significar

ventajas en la obtención de recursos o en el establecimiento de las interacciones. Los

pastos cubren gran parte de la superficie terrestre y son invasores importantes en distintas

regiones del mundo. Estas invasiones generan cambios en las dinámicas del ecosistema

(ciclos de nutrientes y agua, regímenes de fuego, etc). Además, en pastos, el desacople

fenológico observado en especies exóticas podría estar modulado por diferencias

fisiológicas, particularmente entre las distintas vías metabólicas, asociado a un mayor

rendimiento en periodos cálidos de especies con metabolismo C₄ en relación a C₃. En

Córdoba, Argentina, coexisten pastos nativos C₃ y C₄, junto con una variedad de pastos

exóticos C₄. El objetivo de este trabajo fue comparar la fenología vegetativa y reproductiva

de pastos exóticos invasores C₄ con la de los pastos nativos C₃ y C₄. Durante un año, se

midió el inicio y duración de la floración y fructificación, como también el tiempo en

llegar al 50% de la parte aérea verde y cuanto permanecieron en este porcentaje. Los pastos

nativos C₃ tuvieron el 50% de su parte aérea verde antes que los exóticos y nativos C₄, y

permanecieron con el 50% de su parte aérea verde durante más tiempo. Este desacople

vegetativo estaría relacionado al metabolismo de los pastos estudiados. En consecuencia, si

los ambientes estuvieran dominados por exóticos C₄ podría implicar una escasez de forraje

durante el periodo seco y cambios en la dinámica ecosistémica como alteraciones en el

régimen de fuego por la acumulación de biomasa seca. En lo reproductivo, los pastos

exóticos C₄ iniciaron antes la floración y fructificación que los nativos C₄, teniendo

también una floración más extensa. La floración en los exóticos C₄ fue más extensa que en

los nativos C₃, sin diferenciarse en su inicio. El desacople reproductivo entre pastos

exóticos C₄ y nativos C₄, podría representar una ventaja en el uso de los recursos. La mayor

duración del periodo reproductivo de los exóticos C₄ se debe fundamentalmente a Melinis

repens, una especie de pasto con alta capacidad de invasión en distintas regiones del

mundo. Su extensa fenología reproductiva, podría ser responsable de una alta presión de

propágulos que facilitaría su expansión.

Palabras claves: biomasa, desacople fenológico, floración, fructificación,

invasiones, pastizales, Poaceae.
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Abstract

Species phenology is important to explain plant invasions in seasonal climates

because an uncoupled phenology from native species could confer advantages in obtaining

resources or in establishing interactions. Grasses cover a large part of the land surface and

are important invaders in different regions of the world. Their invasion might generate

changes in ecosystem dynamics (nutrient and water cycles, fire regimes, etc.). In addition,

in grasses, the phenological decoupling observed in exotic species could be modulated by

the physiological differences existing within this group, particularly between the different

metabolic pathways, associated with a higher yield in warm periods of species with C₄

metabolism in relation to C₃. In Córdoba, Argentina, native C₃ and C₄ grasses coexist,

together with a variety of exotic invasive C₄ grasses. The aim of this work was to compare

the vegetative and reproductive phenology of invasive C₄ grasses with that of native C₃ and

C₄ grasses. During a year, the onset and duration of flowering and fruiting were measured,

as well as the time it took for the plants to reach 50% of the green aerial part and how long

they remained at this percentage. Native C₃ grasses had 50% of their aerial part green

earlier than exotic and native C₄ grasses, and remained with 50% of their aerial part green

for a longer time. This vegetative decoupling would be related to the metabolism of the

grasses studied. Consequently, if the environments were dominated by exotic C₄ it could

conduct to a shortage of forage during the dry period and changes in ecosystem dynamics

such as alterations in the fire regime due to the accumulation of dry biomass.

Reproductively, the onset of flowering and fruiting of exotic C₄ grasses was earlier than

native C₄ grasses, also having a more extensive flowering. Flowering in exotic C₄ was

more extensive than in native C₃, without differentiation in its onset. The reproductive

decoupling between exotic C₄ and native C₄ grasses could represent an advantage in the use

of resources. The longer reproductive period of exotic C₄ is mainly due to Melinis repens, a

grass species with high invasiveness in different regions of the world. Its extensive

reproductive phenology could be responsible for a high propagule pressure that would

facilitate its expansion.

Key words: biomass, flowering, fruiting, invasions, grasslands, Poaceae.
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Introducción

Las invasiones biológicas son uno de los principales problemas ambientales del

mundo, ya que pueden generar modificaciones en los ecosistemas, como cambios en el

ciclado de nutrientes y agua, reducciones de la biodiversidad, etc. (Roy et al. 2023). La

fenología de las plantas, entendida como el momento en que ocurren eventos periódicos,

como la defoliación, floración y fructificación, es un atributo importante que puede

condicionar el proceso de invasión de especies exóticas (Wolkovich & Cleland 2011). Esto

se debe a que la fenología tiene implicancias directas en procesos ecológicos claves como

la productividad primaria, herbivoría, dispersión o predación de semillas (Forrest &

Miller-Rushing 2010). En general, se ha sugerido que una fenología desacoplada entre

especies exóticas y nativas, facilitaría la introducción o expansión de las exóticas debido a

una menor competencia por recursos con las especies nativas (Wolkovich & Cleland 2011;

Ferreras et al. 2023). Dicho desacople puede estar explicado por dos de las hipótesis

propuestas por Wolkovich & Cleland (2011). Por un lado, el desacople fenológico puede

implicar cambios en el inicio o duración de alguno de los eventos fenológicos, por tanto,

las especies exóticas podrían presentar eventos fenológicos de similar duración pero

anteriores o posteriores que las especies nativas (hipótesis que se denominó de “Nicho

Vacante1” Figura 1a) . Por otro lado, los eventos fenológicos pueden diferir sólo respecto al

tiempo de duración, lo cual se explica mediante la hipótesis de “Amplitud de nicho” donde

las especies exóticas presentan eventos fenológicos más extensos que las especies nativas

(Figura 1b) Wolkovich & Cleland (2011).

1 El nombre de la hipótesis fue dado por Wolkovich & Cleland en su artículo de
2011 y posteriormente utilizado por diversos autores (Xavier et. al 2019; Zettlemoyer et.
al 2019; 2022). El nombre de la hipótesis, no su definición, hace alusión a una concepción
de nicho desde la perspectiva de las características del ambiente. Sin embargo, la
definición de esta hipótesis implica una mirada del nicho como propiedad de las especies
(Hutchinson 1957), que es la definición que seguiremos en esta tesina, considerando dicha
hipótesis como posibilidad de las especies de obtener recursos bióticos y abióticos en un
determinado momento. Decidimos mantener el nombre original de la hipótesis ya que en el
área temática es común encontrarla de esta manera.
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Figura 1. Evento fenológico en función del tiempo. a: Hipótesis de nicho vacante. b: Hipótesis de

amplitud de nicho. Líneas azules especies nativas, líneas rojas especies exóticas.

En los ecosistemas sujetos a climas monzónicos la fenología de las especies cobra

especial interés debido a la presencia de un marcado período de estrés hídrico que restringe

la disponibilidad de recursos. Esto genera que el crecimiento vegetativo y la reproducción

se concentren principalmente en la época de mayor disponibilidad de agua, que les permite

a las especies poder acceder a los recursos disponibles en el suelo (Obeso 2002; Ramírez

2002; Karlsson & Méndez 2005; Viets 1967). En esta época, podría existir una gran

competencia entre especies por recursos como agua y nutrientes. En consecuencia, si las

especies exóticas comienzan su etapa vegetativa o reproductiva (floración/fructificación)

antes que las especies nativas, podrían enfrentar una menor competencia interespecífica.

Especies exóticas que inicien el crecimiento vegetativo más temprano podrían acceder a

recursos antes que las nativas, y si presentan un periodo vegetativo más largo tendrían más

tiempo para almacenar dichos recursos. Por otro lado, si la floración se encuentra

desacoplada, por diferencias en el inicio o duración, podría disminuir la acumulación de

polen heteroespecífico, lo que aumentaría la probabilidad de producción de semillas

viables (Ramos et al. 2014). Además, especies exóticas con un período de fructificación

más extenso que las nativas tendrían más tiempo para dispersar sus semillas, aumentando

las chances de germinar en momentos óptimos dentro de la temporada de crecimiento

(Capon & O'Connor 1990). En contraposición, la fructificación acoplada entre especies

nativas y exóticas puede ser una ventaja, ya que debido al aumento en la oferta de frutos,

podría producirse un efecto de saciedad de los predadores y/o diluir las probabilidades de

predación de cada especie (Monasterio & Sarmiento 1976).

La familia Poaceae, comúnmente llamados pastos, representa entre el 31 y el 43%

de cobertura de la superficie terrestre, siendo además, una de las más numerosas en
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términos de especies dentro de las angiospermas (Gibson 2009). Este grupo de especies

presenta dos vías fotosintéticas de asimilación de dióxido de carbono, denominadas C₃ y

C₄, que implican diferencias ecológicas, anatómicas y fisiológicas (Gibson 2009). Los

pastos C₄ poseen un mecanismo para disminuir la fotorrespiración, aumentando el

rendimiento de la fijación de carbono a temperaturas elevadas, mientras que los pastos C₃

carecen de este mecanismo, por lo cual disminuye su rendimiento al aumentar la

temperatura (Monson et al. 1984; Still et al. 2003). Estas diferencias, posiblemente

expliquen el patrón de distribución que presentan ambas vías en el mundo. Las especies C₄

son dominantes en climas cálidos, como los de las regiones tropicales (Edwards & Still

2008), mientras que las C₃ dominan en climas fríos, siendo los climas subtropicales zonas

donde la dominancia de una u otra vía fotosintética depende de factores locales como la

altitud (Cabido et al. 1997; Epstein et al. 2002).

En América, hay muchas especies de pastos C₄ africanos que se introducen de

manera intencional debido a que se las considera más palatables para el ganado y/o más

tolerantes al pastoreo y al fuego que las especies nativas (Parsons 1972; D’Antonio &

Vitousek 1992). Muchas de estas especies se han transformado en invasoras generando

diversos impactos (Parsons 1972; Klink 1996). Por ejemplo, en el Cerrado brasilero se han

registrado cambios importantes en la dinámica de ecosistemas, donde el pasto exótico

Melinis minutiflora disminuye la supervivencia de plántulas de árboles nativos, aumenta la

concentración de Ca, Mg y Zn del suelo y altera la estructura vegetal, reduciendo la

cobertura de todos los grupos funcionales nativos (Hoffmann & Haridasan 2008;

Damasceno et al. 2018).

Estudios previos, en distintas formas de vida incluyendo pastos, han encontrado en

general un desacople fenológico entre especies exóticas y nativas (Xavier et al. 2019;

Zettlemoyer et al 2019; Ferreras et al. 2023). Además, relacionado al rendimiento

diferencial de los tipos metabólicos de pastos frente a cambios térmicos, se encontró, a

nivel global, que especies con metabolismo C₃ acumulan biomasa vegetal antes que las

especies C₄ (Ode et al. 1980; Shoko et al. 2016). Asimismo, diversos autores observaron

que la fenología reproductiva de los pastos C₃ es anterior a la de los C₄ (Kalapos 1991;

Craine et al. 2012; Chicahuala et al. 2018). Además, Chicahuala et al. (2018) encontró un

ciclo reproductivo significativamente más corto en pastos C₃ que en C₄.

Las sierras de Córdoba son el principal reservorio de biodiversidad en el centro de

Argentina (Giorgis et al. 2021a). Las mismas están caracterizadas por un mosaico

complejo de diferentes fisonomías (bosques, matorrales, pastizales) (Cingolani et al. 2022),
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donde los pastos nativos están presentes en todas las comunidades constituyendo una de las

tres familias más importantes del sistema (Giorgis et al. 2021a). En estas montañas se han

registrado numerosas especies exóticas de pastos (Giorgis et al. 2021a). En particular,

durante los últimos años, se observó una expansión de exóticas C₄ en la parte baja. Estas

fueron introducidas como forraje (por ej. Eragrostis curvula (Schrad.) Nees) u

ornamentales (por ej. Cenchrus setaceus (Forssk.) Morrone), pero también hay algunas

malezas (por ej. Setaria viridis (L.) P. Beauv.) (Carbone et al. 2022). Sin embargo, en

Argentina son muy escasos los estudios que abordan aspectos básicos de la ecología de

pastos exóticos (Franzese et al. 2022; Rojas et al. 2023) a pesar de la gran diversidad de

usos que tienen a lo largo de todo el país, para fines ornamentales (Carbone et al. 2022),

alimenticios (Secretaria de Agricultura, Ganadería y Pesca s.f.) y ganaderos (Avila et al.

2014).

El objetivo general del presente trabajo fue comparar la fenología vegetativa y

reproductiva de pastos exóticos C₄ con pastos nativos del chaco serrano C₃ y C₄. Para esto,

se seleccionaron tres especies de pastos exóticos invasores C₄ abundantes en la región,

Melinis repens (Willd.) Zizka, Eragrostis curvula y Sorghum halepense (L.) Pers., y como

representantes de pastos nativos se seleccionaron tres especies con metabolismo C₄,

Eustachys distichophylla (Lag.) Nees, Bothriochloa saccharoides (Sw.) Rydb. var.

saccharoides y Bothriochloa alta (Hitchc.) Henrard junto con dos especies C₃, Jarava

pseudoichu (Caro) F. Rojas y Nassella tenuissima (Trin.) Barkworth.

Los objetivos específicos fueron:

1. Comparar el tiempo que transcurrió hasta que los individuos tuvieron un 50% de su

parte aérea verde y cuánto duraron en esa condición (fenología vegetativa) entre pastos

exóticos C₄ y nativos C₃ y C₄.

2. Comparar el inicio y duración de la floración y fructificación (fenología reproductiva)

entre pastos exóticos C₄ y nativos C₃ y C₄.

Debido a que las especies exóticas usualmente presentan desacoples fenológicos

respecto a las nativas, y considerando la influencia del metabolismo sobre la fenología, se

planteó como hipótesis que las especies de Poaceae exóticas presentarán un desacople en

su fenología tanto vegetativa como reproductiva, con respecto a las especies nativas, sean

estas C₃ o C₄. En particular, esperamos que los pastos nativos C₃ presenten una fenología
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más temprana y/o más corta que los pastos exóticos C₄, y que las especies nativas C₄

tengan una duración más corta en la fenología de los eventos reproductivos y vegetativos

respecto a los pastos exóticos C₄.

Materiales y Métodos

Área de estudio

El trabajo se realizó en el centro-oeste de la provincia de Córdoba en la localidad

de San Antonio Arredondo. La vegetación de esta zona comprende un mosaico de diversas

fisonomías desde pastizal, matorral con emergentes, y bosques nativos y exóticos

entremezclados con la matriz urbana (Cingolani et al. 2022). En particular, el área de

estudio (31º28’53’’S 64º31’37’’O; 680 m snm) corresponde a un predio de

aproximadamente 48.000 m² sin urbanizar y sin ganadería perteneciente a la orden

franciscana de hermanos menores (Figura 2). La vegetación corresponde en su mayoría a

matorrales abiertos y pastizales con emergentes leñosos nativos y exóticos sumados a

pequeños parches de bosques exóticos. En el matorral abierto son abundantes los pastos

exóticos como Eragrostis curvula y nativos como Nassella tenuissima, junto con distintos

parches cubiertos por especies leñosas nativas como Vachellia caven (Molina) Seigler &

Ebinger, Schinus spp. y exóticas como Pyracantha spp. También se encuentran algunos

parches dominados por pastizales, y bosques exóticos donde predominan especies como

Ligustrum lucidum W.T. Aiton y Gleditsia triacanthos L. El clima de la región es

subtropical húmedo con estación seca, la precipitación media anual del área es de 689 mm,

donde las lluvias están concentradas en la estación cálida, aproximadamente entre los

meses de octubre y abril, coincidiendo con el período de crecimiento y reproducción de la

mayoría de las especies (Giorgis et al. 2010, 2015; Torres & Galetto 2011). La temperatura

media anual es de 16,5 ºC, alcanzando una máxima media mensual de 25,5 ºC durante el

verano y mínima media mensual de 7 ºC durante el invierno. En particular el período

estudiado comprendió desde julio 2022 a julio 2023, en el cual, la temperatura media anual

fue de 17,5ºC y el total de las precipitaciones caídas de 509 mm (Rolando Renison, datos

no publicados tomados desde 1999 a 2023 en la localidad de Cuesta Blanca localizada a 5
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km del área de estudio). El período de estudio se caracterizó por escasas precipitaciones

durante el verano, las cuales sólo superaron el promedio histórico en agosto y septiembre

de 2022 y un inusual pico en mayo del 2023. Además, la temporada de lluvia comenzó a

mediados de noviembre, casi dos meses después del promedio histórico, mostrando caídas

poco habituales en febrero y abril. Las temperaturas medias fueron en general más

elevadas que el promedio histórico, siendo especialmente altas en marzo y mayo con más

de 22,5 y 14 °C, respectivamente (Figura 3).

Figura 2. Ubicación del sitio de estudio en la provincia de Córdoba e imágen ilustrando la fisonomía

del mismo.
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Figura 3. Climograma. Datos históricos (1999-2023; líneas de puntos) y datos del periodo de estudio

(2022-2023; líneas continuas). Datos no publicados provistos por R. Renison, medidos en la localidad de

Cuesta Blanca, ubicada a 5 km del sitio de estudio.

Diseño experimental

De cada una de las especies seleccionadas, Jarava pseudoichu, Nassella

tenuissima, Eustachys distichophylla, Melinis repens, Eragrostis curvula y Sorghum

halepense se marcaron 12 individuos (tabla 1). En el género Bothriochloa debido a que

inicialmente hubo problemas en la identificación, se marcaron seis individuos de

Bothriochloa saccharoides y seis de Bothriochloa alta. Los ejemplares marcados de la

misma especie se seleccionaron respetando una distancia mínima de cinco metros. Es

importante destacar, que en S. halepense no se pudo determinar con precisión la dimensión

del individuo, por lo cual, solo para esta especie, los distintos parámetros se estimaron en

un cuadrado de 20 x 20 cm con una distancia mínima de cinco metros entre cuadrantes.

Durante un año, se realizaron muestreos mensuales durante la época seca

(mayo-septiembre) y quincenales durante la época húmeda (octubre-abril). En cada

muestreo se observó y registró para cada individuo, el porcentaje con hojas verdes, en una

escala continua desde 0% (sin ninguna hoja verde) a 100% (todas las hojas verdes), como

así también el estadio reproductivo (flor o fruto), considerando en flor cuando las
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espiguillas estaban en antesis, y en fruto cuando pierden las anteras y la espiguilla sigue en

el raquis. Con estos parámetros se calculó, para la fenología vegetativa, el tiempo hasta que

el individuo llegó al 50% de su parte aérea verde y cuánto duró con más del 50% de la

parte aérea verde y para la fenología reproductiva, el inicio y duración de la floración y

fructificación, considerando el inicio cuando al menos una espiguilla del individuo esté

visiblemente con flores o frutos, y el final cuando ninguna espiguilla del individuo presente

flores o frutos respectivamente. El muestreo comenzó en julio de 2022, siendo el primer

muestreo el día uno a partir del cual se registraron los distintos momentos de inicio de las

etapas reproductivas y vegetativas.

Tabla 1. Características de las especies de Poaceae consideradas en el estudio

14

Especies Origen Vía
metabólica

Sub
familia

Hábito ciclo de
vida

Jarava
pseudoichu

Nativo C₃ Pooideae cespitosa perenne

Nassella
tenuissima

Nativo C₃ Pooideae cespitosa perenne

Eustachys
distichophylla

Nativo C₄ Chloridoideae rizomatosa perenne

Bothriochloa
saccharoides

Nativo C₄ Panicoideae cespitosa perenne

Bothriochloa
alta

Nativo C₄ Panicoideae cespitosa perenne

Melinis
repens

Exótico C₄ Panicoideae cespitosa anual o
plurianual

Eragrostis
curvula

Exótico C₄ Chloridoideae cespitosa perenne

Sorghum
halepense

Exótico C₄ Panicoideae estolonifera perenne



Análisis de datos

Las variables respuestas “tiempo hasta que el individuo llegó al 50% de la parte

aérea verde”, “tiempo con más del 50% de la parte aérea verde”, “número de días hasta el

inicio de floración/fructificación” y “duración de floración/fructificación” se analizaron

mediante modelos lineales generalizados (MLG, función glm del paquete lme4),

considerando el estatus (nativo/exótico) y la especie anidada dentro del estatus como

factores fijos. Se utilizó la distribución gamma con la función de enlace “log”. Esta

distribución se ajusta bien a variables respuestas vinculadas al tiempo que transcurre hasta

que ocurre un evento, por lo cual sólo puede usarse con valores mayores a cero (Zuur et al.

2009). Se realizaron dos grupos de análisis independientes, uno para comparar los pastos

nativos C₄ con los pastos exóticos C₄, y otro comparando pastos nativos C₃ y pastos

exóticos C₄. Los análisis estadísticos se realizaron en R versión 4.2.1.

Resultados

Fenología vegetativa

Durante el invierno y comienzo de la primavera (i.e., primeros 150 días desde el

inicio del muestreo), los pastos nativos C₃ mostraron una mayor proporción de parte aérea

verde en relación con las especies C₄, tanto nativas como exóticas (Figura 4). Los pastos C₄

nativos y exóticos presentaron las máximas proporciones de parte aérea verde entre los 180

y 210 días después de iniciado el muestreo, durante la temporada cálida y húmeda,

correspondiente a los meses de enero y febrero de 2023 (Figura 4).

Los pastos nativos C₃ llegaron a tener el 50% de la parte aérea verde en promedio

95 días antes que los exóticos C₄ (Chisq= 27,5, p<0,0001). En octubre, ambas especies de

pastos C₃ presentaban el 50% de sus plantas verdes, mientras que las tres especies de

exóticos C₄ llegaron a este valor recién en febrero (Figura 4). Sin embargo, sólo se

observaron diferencias significativas entre J. pseudoichu, y los pastos exóticos C₄ (Figura

5a). Además, los nativos C₃ estuvieron durante más tiempo con el 50% de la parte aérea

verde (Chisq= 5,38, p= 0,02), en promedio 44 días más, que los exóticos C₄. Además,
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existieron diferencias entre las especies (Chisq= 14,9, p= 0,0019) que indican que J.

pseudoichu permaneció en promedio 124 días más con el 50% de la parte aérea verde que

el exótico C₄ S. halepense, pero no señalan diferencias entre N. tenuissima y todos los

exóticos C₄ (Figura 5c). No se encontraron diferencias significativas en el tiempo que

tardan en llegar al 50% de la parte aérea verde entre pastos nativos C₄ y exóticos C₄

(Chisq= 0,65, p= 0,42), como tampoco entre las especies (Chisq= 4,24, p= 0,37)(Figura

5b). Respecto al tiempo de duración con el 50% de la parte aérea verde no hubo diferencias

significativas comparando pastos nativos C₄ y exóticos C₄ (Chisq= 0,3, p= 0,58), pero si

entre las especies (Chisq= 28, p<0,0001) (Figura 5d). El nativo E. distichophylla tuvo una

duración promedio de 187 días, significativamente mayor a los demás nativos C₄, sin

presentar diferencias significativas con los exóticos. Los pastos nativos C₄ B. sacharoides y

B. alta tampoco se diferenciaron de los exóticos C₄.

Figura 4. Porcentaje de la parte aérea verde desde el inicio del muestreo en julio del 2022. EC:

Eragrostis curvula; MR: Melinis repens; SH: Sorghum halepense; BS: Bothriochloa saccharoides; BA:

Bothriochloa alta; ED: Eustachys distichophylla; NT: Nassella tenuissima; JS: Jarava pseudoichu.
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Figura 5. Tiempo que tardan en llegar al 50% de parte aérea verde (a y b) y duración en este estadio

(c y d) de pastos exóticos C₄ y nativos C₃ (a y c), exóticos C₄ y nativos C₄ (b y d). El ancho de la silueta

indica la distribución de los datos, la línea negra dentro de cada silueta representa la media. Distintas letras

indican diferencias significativas entre especies (p > 0,05). Los asteriscos indican diferencias entre pastos

exóticos y nativos ( *** p<0,001; ** p<0,01; * p<0,05). EC: Eragrostis curvula; MR: Melinis repens; SH:

Sorghum halepense; BS: Bothriochloa saccharoides; BA: Bothriochloa alta; ED: Eustachys distichophylla;

NT: Nassella tenuissima; JS: Jarava pseudoichu.

Fenología reproductiva

Floración

El inicio de la floración no fue significativamente diferente entre los pastos nativos

C₃ y los pastos exóticos C₄ (Chisq= 0,37, p= 0,54). Sin embargo, sí existieron diferencias

significativas entre las especies (Chisq= 63,007, p<0,0001; Apéndice 1). En el pasto nativo
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C₃ N. tenuissima y en los exóticos E. curvula y M. repens la floración comenzó a mediados

de diciembre. Mientras que el pasto nativo J. pseudoichu y el exótico S. halepense

iniciaron su floración 72 días más tarde, sin encontrarse diferencias significativas entre

ellos (Figura 6a). Los pastos exóticos C₄ presentaron una duración de la floración más

extensa que los nativos C₃ (Chisq= 5,2, p= 0,022). También existieron diferencias en la

duración de la floración entre las especies (Chisq= 88,45, p<0,0001). La floración del pasto

exótico M. repens fue la más extensa de todas las especies con un promedio de 157 días de

duración. El pasto nativo C₃ N. tenuissima, mostró una duración de 81 días, sin

diferenciarse del exótico S. halepense y en promedio 42 días más extensa que el exótico E.

curvula y que el nativo C₃ J. pseudoichu (Figura 6c).

Los pastos nativos C₄ iniciaron la floración después que los pastos exóticos C₄

(Chisq= 13,51, p<0,0001). Además, se encontraron diferencias en el inicio de la floración

entre las especies (Chisq= 33,58, p<0,0001; Apéndice 1). Los pastos exóticos C₄ E.

curvula y M. repens comenzaron su floración 71 días antes que los nativos B. saccharoides

y B. alta. No se encontraron diferencias significativas en el inicio de la floración entre S.

halepense y todos pastos nativos C₄ (Figura 6b). Los pastos exóticos C₄ presentaron una

duración en la floración más extensa que los nativos C₄ (Chisq= 8,6, p= 0,003). Además, se

encontraron diferencias significativas en la duración de la floración entre las especies

(Chisq= 41,63, p<0,0001). Nuevamente M. repens presentó la duración más extensa de

todos los pastos, mientras que la nativa B. alta presentó la duración más corta de todas las

especies (Figura 6d).
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Figura 6. Inicio de la floración (a y b) y duración de floración (c y d) en pastos exóticos C₄ y nativos

C₃ (a y c) y exóticos C₄ y nativos C₄ (b y d). El ancho de la silueta indica la distribución de los datos, la línea

negra dentro de cada silueta representa la media. En cada figura distintas letras indican diferencias

significativas entre especies (p< 0,05). Los asteriscos indican diferencias entre orígenes de pastos exóticos y

nativos (*** p<0,001; ** p<0,01; * p<0,05) EC: Eragrostis curvula; MR: Melinis repens; SH: Sorghum

halepense; NT: Nassella tenuissima; JS: Jarava pseudoichu; BS: Bothriochloa saccharoides; BA:

Bothriochloa alta; ED: Eustachys distichophylla.

Fructificación

El inicio de la fructificación entre pastos nativos C₃ y exóticos C₄ siguió el mismo

patrón que el inicio de la floración, es decir no se encontraron diferencias significativas

entre dichos grupos (Chisq= 0,29, p= 0,58). Además, las especies reprodujeron en su inicio

de fructificación el mismo patrón que en la floración (Chisq= 87,78, p<0,0001; Apéndice

1). Los pastos exóticos M. repens y E. curvula junto con el nativo C₃ N. tenuissima

comenzaron a fructificar a mediados de diciembre, en promedio 71 días antes que el nativo
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C₃ J. pseudoichu y el exótico C₄ S. halepense, quienes no difirieron significativamente

entre sí (Figura 7a). Tampoco hubo diferencias significativas en la duración en la

fructificación entre pastos nativos C₃ y exóticos C₄ (Chisq= 0,011, p= 0,92). Sin embargo,

sí existieron diferencias entre las especies (Chisq= 84,2, p<0,0001). El pasto nativo C₃ N.

tenuissima junto con el exótico M. repens permanecieron en fruto en promedio 151 días,

mientras que el nativo C₃ J. pseudoichu y los exóticos C₄ S. halepense y E. curvula

tuvieron una permanencia promedio de 66 días (Figura 7c).

Al igual que en la floración, los pastos nativos C₄ iniciaron la fructificación

significativamente después que los pastos exóticos C₄ (Chisq= 13,2, p= 0,0002). Las

especies también difirieron significativamente entre sí (Chisq= 44,5, p<0,0001; Apéndice

1). El pasto exótico M. repens comenzó a fructificar en promedio 68 días antes que todos

los pastos nativos C₄ que iniciaron a fines de febrero. El exótico E. curvula inició a fines de

diciembre, en promedio 71 días antes que los nativos C₄ B. sacharoides y B. alta. Por su

parte, S. halepense fue la única especie exótica que inició la fructificación similar a todas

las especies nativas (Figura 7b). Los pastos exóticos C₄ tuvieron una duración de la

fructificación significativamente mayor que los nativos C₄ (Chisq= 7,72, p= 0,006).

También hubo diferencias significativas entre las especies (Chisq= 37,9, p<0,0001), siendo

M. repens el pasto con fructificación más extensa, con 178 días, diferenciándose de todos

las demás especies de pastos C₄.
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Figura 7. Inicio de fructificación (a y b) y duración de fructificación (c y d) en pastos exóticos C₄ y

nativos C₃ (a y c) y exóticos C₄ y nativos C₄ (b y d). El ancho de la silueta indica la distribución de los datos,

la línea negra dentro de cada silueta representa la media. En cada figura distintas letras indican diferencias

significativas entre especies (p<0,05). Los asteriscos indican diferencias entre orígenes de pastos exóticos y

nativos ( *** p<0,001; ** p<0,01) EC: Eragrostis curvula; MR: Melinis repens; SH: Sorghum halepense;

NT: Nassella tenuissima; JS: Jarava pseudoichu; BS: Bothriochloa saccharoides; BA: Bothriochloa alta;

ED: Eustachys distichophylla.

Discusión

A nivel global se ha estudiado cómo el avance de especies de pastos exóticos

invasores han modificado procesos ecosistémicos como, la frecuencia e intensidad de

incendios (D’Antonio & Vitousek 1992; Rossi et al. 2014), productividad, y ciclado de

nutrientes (Hoffmann & Haridasan 2008). Hasta donde se tiene conocimiento, este trabajo

es el primero en comparar si la fenología vegetativa y reproductiva de pastos exóticos

invasores C₄ está acoplada o desacoplada a la de pastos nativos C₃ y C₄ en un sistema

subtropical con una marcada estación seca. A nivel vegetativo, no existió un desacople
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fenológico completo, ya que hubo una superposición fenológica de los exóticos C₄ con los

nativos C₄. Por tanto, la fenología vegetativa estaría en concordancia con la mayor

eficiencia a temperaturas más bajas de los pastos C₃. Contrario a lo esperado, los pastos

exóticos C₄ presentaron una fenología reproductiva cuyo inicio fue similar a los nativos C₃.

Sin embargo, los pastos exóticos C₄ comenzaron a florecer y fructificar antes que los

nativos C₄. Frente a ambos grupos nativos, los pastos exóticos C₄ tuvieron una tendencia a

una mayor duración de su fenología reproductiva.

Estos resultados sugieren que la disponibilidad de materia verde está condicionada

por el tipo de vía metabólica, y por tanto, si existiera un aumento en la proporción de

pastos C₄ que lograra desplazar a los C₃, las especies exóticas invasoras podrían tener

impactos en la disponibilidad de materia verde y los procesos ecosistémicos asociados. Por

lo contrario, los eventos reproductivos sí difirieron en cuanto al origen entre pastos con

igual vía metabólica, lo cual sugiere que las especies exóticas invasoras C₄ podrían tener

ventajas asociadas al desacople fenológico con las nativas C₄.

Fenología vegetativa

Los pastos nativos C₃ presentaron una fenología vegetativa anterior y más extensa

que los pastos C₄, tanto nativos como exóticos. Este patrón ya fue descrito en trabajos

previos comparando pastos C₃ y C₄ (Ode et al. 1980; Shoko et al. 2016). Este desacople

redundaría en una menor competencia interespecífica y una ventaja temporal en la

adquisición de recursos a favor de los pastos nativos C₃, los cuales generan una importante

cantidad de materia verde al inicio de la primavera (septiembre y octubre), cuando la

región atraviesa el momento de mayor déficit hídrico ya que no hay precipitaciones y

comienza a incrementarse la temperatura.

Además, es importante destacar que nuestros resultados indican que no hay

diferencias en la fenología vegetativa entre pastos exóticos y nativos C₄, siendo que

algunos exóticos fueron introducidos intencionalmente como forrajeros (Avila et al. 2014).

Asimismo, de todos los pastos C₄ contemplados, los nativos presentan una calidad forrajera

entre media y alta, mientras que los exóticos están catalogados como forrajes de calidad

media a baja (Garg et al. 1992; González-García et al. 2016; Jewsbury et. al 2016). En

consecuencia, aún si los pastos exóticos tuvieran una alta abundancia, estos no estarían

disponibles en el periodo más crítico del año, ni tendrían una calidad forraje notablemente
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mejor que los nativos, por lo cual parecerían no ser a priori una clara opción en beneficio

del ganado doméstico. Por tanto, resulta importante incrementar el conocimiento

fenológico y forrajero de la flora nativa y realizar evaluaciones detalladas previo a la

introducción de nuevas especies (Ziller & Zalba 2007).

Fenología reproductiva

Floración

Los pastos exóticos C₄ florecieron más temprano que los pastos nativos C₄,

coincidiendo con lo registrado por Xavier et al. (2019) en el Cerrado Brasilero. Esto podría

aumentar la probabilidad de producir semillas viables, al disminuir la posibilidad de

acumular polen heteroespecífico, al menos con respecto a especies nativas de la misma vía

fotosintética (Arceo-gomez & Ashman 2011, Monasterio & Sarmiento 1976). Por otra

parte, a diferencia de trabajos previos, los pastos exóticos C₄ presentaron su floración

solapada con los nativos C₃ (Kalapos 1991; Craine et al. 2012; Chicahuala et al. 2018).

Esto es llamativo, dado que al tener las especies de pastos C₃ un mayor porcentaje de parte

aérea verde antes que las exóticas C₄, era esperable también un desfasaje en la fenología

reproductiva. Sin embargo, estas no difieren en los tiempos que inician su fenología

reproductiva, sugiriendo que los pastos exóticos C₄ presentan una rápida asimilación de

recursos para reproducirse, mecanismo frecuentemente asociado a especies invasoras

(Gurvich et al. 2005; Pyšek & Richardson 2007).

En concordancia con nuestras predicciones se encontró una mayor duración de la

floración de los pastos exóticos C₄ en comparación tanto con los nativos tanto C₃ como C₄.

Sin embargo, las diferencias encontradas entre estos grupos están generadas

exclusivamente por el pasto exótico M. repens, el cual presenta una floración muy

prolongada, coincidente con lo encontrado por Xavier et al. (2019). La mayor duración en

la exposición de las flores favorecería la polinización por viento y por tanto la producción

de semillas.
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Fructificación

Los pastos exóticos C₄ comenzaron a fructificar antes que los nativos C₄, sin

embargo, los exóticos no se diferenciaron en su inicio de los nativos C₃. Esto, generaría

que las semillas de los exóticos C₄ puedan estar disponibles en el ambiente antes que

aquellas de los nativos C₄, aumentando las chances de suprimir competitivamente a las

especies nativas con similar metabolismo en el estadio de plántulas, el cuál es un estadio de

alta mortalidad y determinante del éxito de establecimiento de nuevos individuos (Fenner

& Thompson 2005). Al igual que en la floración, las diferencias encontradas en la duración

de la fructificación se deben fundamentalmente al exótico M. repens, que presentó un

periodo prolongado de fructificación, lo cual garantizaría una alta presión de propágulos

que facilitaría su expansión, desplazando competitivamente a otras especies (David &

Menges 2011).

Dentro de los pastos exóticos, S. halepense fue el único que no se diferenció

significativamente de los pastos nativos C₄ en cuanto al inicio de la floración y

fructificación (Figuras 1 y 2). En particular, el patrón observado en S. halepense fue muy

similar al encontrado en las dos especies de Bothriochloa. Este resultado podría estar

explicado en parte por la estructura similar de las tres especies cuyas inflorescencias se

desarrollan en el ápice de una caña vegetativa plurinodal. Así, estas especies, pierden

durante el invierno y la estación seca toda la biomasa verde y por lo tanto, antes de

reproducirse necesitan invertir tiempo y recursos en el desarrollo de la porción vegetativa

(Sarmiento 1992). Por otro lado, las especies que presentan un crecimiento de tipo

cespitoso, como la exótica E. curvula y las nativas J. pseudoichu y N. tenuissima, las cañas

reproductivas se desarrollan desde yemas basales, por lo tanto, pueden entrar en la fase

reproductiva con menor desarrollo vegetativo (Sarmiento 1992). Finalmente, M. repens es

una especie que también tiene las estructuras reproductivas en el extremo del ápice, sin

embargo esta especie es anual o perenne de ciclo corto (Zuloaga & Belgrano 2015), de

manera que probablemente tiene tasas de acumulación de biomasa mucho más altas que las

anteriores, lo que facilitaría la rápida emergencia de la caña reproductiva. En consecuencia,

considerando nuestros resultados, el patrón encontrado en la fenología reproductiva, estaría

influenciado por la estructura de las especies -i.e., desde donde se desarrolla la caña

reproductiva- y por la duración de su ciclo de vida. Sin embargo, a futuro sería necesario

un diseño que incluya de manera equitativa las distintas estructuras de las especies y su

orígen para entender este aspecto.
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Conclusiones

Si bien los pastos exóticos C₄ presentaron una fenología vegetativa desfasada con

respecto a los C₃, no se diferenciaron con los pastos nativos C₄, por lo tanto no existiría

estrictamente un “nicho vacante” (Wolkovich & Cleland 2011). Esto sugiere que las

diferencias en la fenología vegetativa están asociadas a las distintas vías metabólicas más

que a su origen o estatus. Si bien no son abundantes en esta área de estudio, sería

interesante a futuro incluir en este tipo de análisis pastos exóticos C₃ para concluir con mas

certeza sobre la influencia del origen y el metabolismo sobre la fenología.

Como era esperado, encontramos un desacople en la fenología reproductiva de

pastos exóticos C₄ y nativos C₄, dado que los exóticos iniciaron su floración y

fructificación antes los nativos C₄. Sin embargo, no estarían haciendo uso de un “nicho

vacante” estrictamente, debido a que los exóticos C₄ presentaron una fenología

reproductiva solapada en su inicio con los pastos nativos C₃. Si podemos asociar la

fenología reproductiva con la hipótesis de “amplitud de nicho” (Wolkovich & Cleland

2011), ya que los exóticos C₄ permanecieron más tiempo en flor y fruto en comparación

tanto de los nativos C₄ como de los nativos C₃, siendo este resultado muy influenciado por

M. repens.

Dado que las tres especies exóticas analizadas son invasoras y están modificando la

composición de las comunidades nativas en otras regiones del mundo (Follak & Essl 2013;

Roberts et al. 2021; Lopes et al. 2023), es esperable que se produzca un recambio de

especies de pastos nativos C₄ por exóticos C₄ en las partes bajas de las sierras. Esta

invasión podría también generar una exclusión de las especies C₃ que actualmente pueden

coexistir en esa altitud con un consecuente aumento en la disponibilidad de biomasa seca

altamente inflamable durante la época de menos precipitaciones. Esto podría modificar los

regímenes de incendio y afectar la dinámica de nutrientes (Kowaljow et al. 2018, Giorgis

et al. 2021b). A pesar de esto, los pastos exóticos estudiados podrían tener dificultades en

establecerse y reproducirse a medida que aumenta la altitud debido a que son sensibles a

las heladas (Jewsbury et. al 2016). Sin embargo, el impacto de grandes extensiones de M.

repens han sido estudiadas a 750 m s.n.m. por Kowaljow et al. (2018) y E. curvula ha sido

registrado hasta los 1707 m snm (Giorgis et al. 2021a) aunque observaciones personales

indican que estas especies pueden establecerse hasta los 1300 y 2200 m snm.,
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respectivamente. A partir de los 1000 m snm, el paisaje de las sierras de Córdoba comienza

a estar dominado por gramíneas en mata C₃ (Cabido et al. 1997), por lo tanto, estudiar la

fenología y el éxito reproductivo de gramíneas exóticas C₄ a lo largo del gradiente

altitudinal es fundamental para conocer las implicancias que podría tener el avance de las

mismas sobre la dinámica de los ecosistemas de las sierras.
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Apéndice 1. De la tesina de Grado titulada “¿Difiere la fenología entre

pastos exóticos C₄ y pastos nativos C₃ y C₄ en el Chaco Serrano de Córdoba?”

A continuación se grafican el número promedio de cañas con flores y frutos de las

especies medidas desde julio de 2022 a junio de 2023.

Figura 1. Número promedio de cañas en flor estandarizadas (i.e., en cada especie se dividió por el

número total de cañas producidas por esa especie) desde el inicio del muestreo en julio del 2022. EC:

Eragrostis curvula; MR: Melinis repens; SH: Sorghum halepense; NT: Nassella tenuissima; JS: Jarava

pseudoichu.

Figura 2. Número promedio de cañas en flor estandarizadas (i.e., en cada especie se dividió por el

número total de cañas producidas por esa especie) desde el inicio del muestreo en julio del 2022. EC:

Eragrostis curvula; MR: Melinis repens; SH: Sorghum halepense; BS: Bothriochloa saccharoides; BA:

Bothriochloa alta; ED: Eustachys distichophylla
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Figura 3. Número promedio de cañas en fruto estandarizadas (i.e., en cada especie se dividió por el

número total de cañas producidas por esa especie) desde el inicio del muestreo en julio del 2022. EC:

Eragrostis curvula; MR: Melinis repens; SH: Sorghum halepense; NT: Nassella tenuissima; JS: Jarava

pseudoichu.

Figura 4. Número promedio de cañas en fruto estandarizadas (i.e., en cada especie se dividió por el

número total de cañas producidas por esa especie) desde el inicio del muestreo en julio del 2022. EC:

Eragrostis curvula; MR: Melinis repens; SH: Sorghum halepense; BS: Bothriochloa saccharoides; BA:

Bothriochloa alta; ED: Eustachys distichophylla
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