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Los componentes del pastoreo afectan de forma diferencial las
micorrizas en Paspalum dilatatum Poir.
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ResuMeN. El pastoreo es una perturbacién importante en los ecosistemas de pastizales, ya que altera su estructura
y su funcionamiento. Las micorrizas arbusculares son interacciones cosmopolitas de estos ecosistemas, y
se destacan por su incidencia elevada en las gramineas. Las micorrizas muestran respuestas diversas y
contradictorias al pastoreo (ser beneficiadas, perjudicadas o no ser afectadas). Una posible hipétesis es que
cada componente del pastoreo (defoliacién selectiva, deyecciones y pisoteo) diferiria en su importancia relativa
al afectar la micorrizacién. El objetivo del presente trabajo fue evaluar el efecto del pisoteo, la selectividad y
la deposicion de orina sobre las micorrizas de Paspalum dilatatum, una de las principales gramineas nativas
de los pastizales del Rio de la Plata. En un experimento manipulativo en el que se simularon los distintos
componentes del pastoreo se evalud el efecto de cada componente de forma aislada y en interaccién sobre la
colonizacién micorricica total, asi como de las diferentes estructuras ftiingicas (arbtisculos, ovillos y vesiculas).
La colonizacién micorricica total y por arbtisculos no fueron afectadas por ninguno de los componentes del
pastoreo, mientras que si se observaron efectos sobre las demas estructuras flingicas. La colonizacién por ovillos
(una de las estructuras que participan en el intercambio con el hospedante) fue afectada de forma positiva por
la selectividad y negativa por el agregado de nitrégeno (simulando la deposicién de orina); estas estructuras
también fueron afectadas por las interacciones selectividad x pisoteo y pisoteo x agregado de N. El pisoteo
afect6 negativamente la presencia de vesiculas, lo que podria deberse, en parte, al dafio mecanico que esta
perturbacién causa tanto sobre las raices como sobre el micelio extra-radical. El estudio de los componentes del
pastoreo de manera aislada mostré que cada uno ejerce efectos diferentes sobre las micorrizas, y su importancia
relativa podria afectar el resultado global del pastoreo sobre esta interaccién.
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AssTRACT. Grazing components differentially affect mycorrhizas in Paspalum ditatatum Poir. Grazing by
large herbivores represents an important disturbance in natural grasslands, affecting its structure and function.
Arbuscular mycorrhizas (AM) are cosmopolitan interactions in these ecosystems, particularly in grasses, main
constituent of this ecosystem. Mycorrhizas show contradictory responses to grazing (AM colonization has been
positively, negatively and not affected by grazing). We hypothesized that each grazing component (selective
defoliation, trampling and urine deposition) would differentially affect mycorrhizal colonization, and this
could explain the high variability in AM responses. Our objective was to assess the effect of trampling, selective
defoliation and nitrogen (N) addition on AM colonization of one of the most important grasses in Rio de la
Plata grasslands: Paspalum dilatatum. Grazing components were simulated in a manipulative experiment where
we evaluated their individual and combined effects on total AM colonization and the occurrence of different
fungal structures (arbuscules, coils and vesicles). No grazing component affected total AM colonization and
arbuscules, while other fungi structures were affected by different treatments. Coil colonization (one of the
nutrient interchange structures between the symbionts) was positively affected by selective defoliation and
it was negatively affected by N addition; these structures were also affected by the combined effect between
selectivity x trampling and by trampling x N addition. Vesicle colonization was negatively affected by trampling,
maybe because of mechanical damage to roots and to extraradical mycelium caused by this disturb. The study
of the individual grazing components showed that each one caused different effects on mycorrhizal interaction
and their relative influence could affect the overall grazing effect on this interaction.

[Keywords: arbuscular mycorrhiza, selective defoliation, urine deposition, trampling]
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COMPONENETES DEL PASTOREO E INTERACCION MICORRICICA

INTRODUCCION

Los efectos del pastoreo por grandes
herbivoros en areas de pastizal dan
lugar a cambios no sélo en la vegetacion
(McNaughton 1984; Altesor et al. 2006), sino
también en los microorganismos del suelo y
en sus interacciones con las plantas, como
las asociadas a las micorrizas arbusculares
(Gehring and Whitham 1994; Barto and Rillig
2010; Bai et al. 2013; van der Heyde et al.
2017). La interaccion micorricica arbuscular
es el tipo més extendido y frecuente en la
naturaleza. Entre los beneficios que esta
interaccién proporciona a las plantas se
destacan el aumento en la disponibilidad
de nutrientes, especialmente fésforo (Smith
and Smith 2011), y de agua (Marulanda
et al. 2003), asi como la proteccién contra
microorganismos patégenos (Schausberger
et al. 2012). En particular, esta interaccion es
clave en los pastizales dada su gran incidencia
en gramineas (principales constituyentes de
estos ecosistemas), en especial sobre aquellas
especies con metabolismo fotosintético C,
(Hartnett and Wilson 1999; Pezzani et al.
2006; Endresz et al. 2013; Garcia et al. 2016).
En estas interacciones, las hifas de los hongos
micorrizégenos arbusculares (HMA) penetran
las células corticales de las raices de las
plantas y forman estructuras caracteristicas:
arbusculos (estructuras que resultan de la
ramificacién de las hifas y cuya funcién es
el intercambio metabdlico entre simbiontes),
vesiculas (estructuras globosas con funcién de
almacenamiento de reservas para los hongos)
y ovillos que se forman a partir de hifas que
adquieren conformacion torneada dentro de
la célula cortical (Dickson et al. 2007; Smith
and Read 2008). Tanto los arbusculos como
los ovillos participan en el intercambio con
la planta hospedante (Hong et al. 2012) y
representan variaciones morfolégicas de la
colonizacién. Smith y Read (2008) y Hong et
al. (2012) plantean que los arbtsculos y los
ovillos podrian corresponder a diferentes
taxones de hongos que estarian colonizando
las raices de la planta. La presencia de cada
una de las estructuras flingicas en las raices
de las plantas, medida como porcentaje,
se denomina intensidad de colonizacién
micorricica y es un indicador del grado de
funcionamiento de dicha interaccién, es
decir del intercambio metabdlico entre los
simbiontes (Smith and Read 2008). Ademaés de
la colonizacién intra-radical, para evaluar los
efectos del mutualismo se utiliza la presencia
de estructuras fingicas extra-radicales (Collins
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et al. 2003) y atributos sobre el desempefio de
las plantas (Smith and Smith 2011).

Los antecedentes acerca de los efectos del
pastoreo sobre la intensidad de colonizaciéon
micorricica muestran una gran variacion y
con signos opuestos. Por ejemplo, Grigera y
Oesterheld (2004) en su trabajo llevado a cabo
en la Pampa inundable, y Bai et al. (2013) en su
estudio en los pastizales de Mongolia, hallaron
que tanto la intensidad como la duracién del
pastoreo causaron efectos negativos sobre las
micorrizas arbusculares. Lugo et al. (2003) y
van der Heyde et al. (2017) reportaron que la
intensidad de colonizacién por micorrizas no
se vio afectada por el pastoreo en sistemas de
pastizales montafiosos. Por otra parte, Wallace
(1981), Eom et al. (2001) y Guo et al. (2016)
hallaron efectos positivos del pastoreo sobre
la micorrizacién en pastizales del Serengeti,
Kansas y Mongolia, respectivamente. Dos
revisiones que analizaron varios antecedentes
en los que se evaluaron los impactos de
la herbivoria sobre la colonizacién por
HMA arrojaron resultados diferentes y
contradictorios (Gehring and Whitham 1994;
Barto and Rillig 2010). Por un lado, Gehring
y Whitham (1994) hallaron efectos negativos
de la herbivoria sobre la micorrizacién en 23
especies vegetales de un total de 37 estudiadas
y explicaron dicha respuesta mediante la
hipétesis de limitacién por carbono (C). La
misma postula que la remocién de tejido
fotosintético provocada por el pastoreo
implica un decremento en el transporte de
C hacia las raices, lo que reduce la energia
disponible para el crecimiento de los HMA.
En cambio, Barto y Rillig (2010), a partir de un
meta-analisis de 33 publicaciones acerca de los
efectos de la herbivoria sobre la colonizaciéon
micorricica, concluyeron que la misma
tendria un efecto poco marcado sobre dicha
interaccion. Algunos autores buscaron explicar
las diferentes respuestas de las micorrizas a la
herbivoria a través del estudio de factores tales
como la composicién floristica (Mendoza et
al. 2002; Ruotsalainen and Eskelinen 2011),
la fertilidad del suelo (Mendoza et al. 2002;
Guo et al. 2016) y el estadio fenoldgico de las
plantas (Piippo et al. 2011).

La inconsistencia en las respuestas de las
micorrizas al pastoreo podria reflejar el
hecho de que la mayoria de los estudios
realizados tomaron al pastoreo en forma
global. Aunque escasos, existen trabajos
que evaluaron los efectos de alguno de los
componentes del pastoreo sobre las micorrizas
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arbusculares. Antecedentes sobre el efecto de
la defoliacion experimental en gramineas
no revelaron efectos de este componente
del pastoreo sobre la presencia de los HMA
(Walling and Zabinski 2006; Torres et al.
2011). EI efecto del agregado de nitrégeno
(N, uno de los principales componentes de la
orina) mostré un aumento de la diversidad
de hongos micorrizégenos (Avio et al. 2013),
asi como también efectos sobre la estructura
de las comunidades micorricicas en un
pastizal semiadrido de Nuevo México (Porras-
Alfaro et al. 2007). Hiltbrunner et al. (2012)
estudiaron el efecto de diferentes intensidades
de pisoteo y observaron una reduccién en la
abundancia de los microorganismos del
suelo, particularmente acentuada en el grupo
de los hongos. Cabe destacar que ninguno
de los antecedentes evalu¢ el efecto de todos
los componentes del pastoreo en forma
simultdnea, sino que se enfocaron en alguno
de ellos de manera aislada sin considerar que
el pastoreo se trata de un proceso complejo
en el que sus distintos componentes (pisoteo,
selectividad, intensidad de la remociodn,
deposicién de heces y orina) se encuentran
en interaccion.

Paspalum dilatatum es una graminea
frecuente en los pastizales del Rio de la Plata
(Ledn 1991), de gran palatabilidad y calidad
forrajera (Bungenstab 2009), con metabolismo
fotosintético C, y generalmente con un grado
de micorrizacion elevado (Garcia et al. 2016).
En relacién con el pastoreo, esta graminea
se comportaria como creciente al pastoreo
(Altesor et al. 1998), mientras que respecto
a los componentes, Lezama y Paruelo (2016)
reportaron que fue favorecida por el pisoteo
y por la interaccién entre el agregado de Ny
la defoliacidon selectiva. En cuanto al efecto del
pastoreo sobre la micorrizacién en P. dilatatum,
Grigera y Oesterheld (2004) observaron que
dicha interaccion fue afectada de manera
negativa por el pastoreo en la mayor parte
del afio. En cambio, en una comunidad de
pastizal del centro-sur de Uruguay, el pastoreo
no afectd la colonizacién total, pero si afectd
negativamente la presencia de ovillos, una de
las estructuras de intercambio de la interacciéon
(datos no publicados).

El objetivo del presente trabajo fue evaluar
el efecto de tres componentes del pastoreo
(pisoteo, selectividad en la remocién de
biomasa y deposicién de orina) sobre la
micorrizacién de P. dilatatum. De esta
manera, se buscé explicar parte de la
variaciéon observada en las respuestas de la
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micorrizacién al pastoreo a través del analisis
de los componentes aislados que involucra
este disturbio. Para cumplir con este objetivo
se conté con un experimento en campo
establecido en 2006 por Lezama y Paruelo
(2016) que evalué el efecto de la defoliacién
selectiva, el pisoteo y la deposicién de orina
(simulado mediante el agregado de N) sobre la
vegetacién de un pastizal natural en la region
centro-sur de Uruguay. Este ensayo represent6
una excelente oportunidad para poder evaluar
también el efecto de los componentes del
pastoreo (aislados e interactuando) sobre
la interaccién micorricica. Sobre la base de
antecedentes, postulamos que los distintos
componentes del pastoreo podrian tener
efectos contrapuestos y de diferente magnitud
sobre las micorrizas.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El presente trabajo se realiz6 en un area
del establecimiento privado “El Relincho”
(departamento de San José, Uruguay; 34°19’
S-57°02" O) destinada a la ganaderia extensiva
con vacunos y ovinos. El ensayo se instal6 en
el afio 2006 en un area excluida al pastoreo
(por detalles, ver Lezama and Paruelo 2016),
localizada sobre suelos de tipo vertisol riptico
(Altamirano et al. 1976). Los suelos donde se
llevé a cabo el ensayo presentaron valores
promedio de 7.25% de materia organica,
4.2% de carbono organico y 6.9 de pH. Se
trata de un sitio de campo natural (pastizal)
sin fertilizacién previa, por lo cual, de acuerdo
con Herndndez et al. (1995), son suelos pobres
en fésforo.

Disefio experimental

El experimento consistié en un diseno
factorial en bloques. En parcelas de 1.6x1.6 m
se aplicaron cuatro tratamientos que simularon
los diferentes componentes del pastoreo. Cada
tratamiento presenté dos niveles: remocién
de biomasa intensiva y moderada (simulado
a través de cortes con tijera); remocién de
biomasa selectiva y no selectiva (simulado a
través de corte de toda la biomasa en pie en el
caso del no selectivo y en el caso del selectivo
no se cosecharon las especies que el ganado
rechaza); parcelas pisoteadas y no pisoteadas
(simulado mediante la aplicacion estacional de
una pezufia artificial de acuerdo al protocolo
establecido por Striker et al. 2006); parcelas con
y sinagregado de N (simulando la deposiciéon
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de orina, segtin la dosis sugerida por Stillwell
and Woodmansee [1981]). Cada uno de estos
tratamientos tuvo cuatrorepeticiones. Ademas,
se contd con cuatro parcelas de referencia, sin
tratamiento. Lezama y Paruelo (2016) hallaron
que la intensidad en la remocién de biomasa
mostrd escasos efectos sobre la frecuencia
de las principales especies estudiadas,
particularmente sobre P. dilatatum, por lo
que consideramos que dicho factor podria
tener poca relevancia a la hora de explicar
las respuestas de la micorrizacién en esta
graminea. Por este motivo, para el presente
trabajo se seleccionaron las combinaciones
de tratamientos que incluian sélo la remocién
intensiva de biomasa (consistente en la cosecha
de 300 g de biomasa fresca en la parcela). De
esta forma, los factores evaluados fueron el
pisoteo (P), el agregado de nitrégeno (N) y
la selectividad (S). Los ocho tratamientos
resultantes de la combinacion de los tres
factores (P, N y S) fueron los siguientes: no
selectivo (NoS), no selectivo con agregado
de N (NoSN), no selectivo con agregado
de N y pisoteado (NoSNP), no selectivo
pisoteado (NoSP), selectivo (S), selectivo con
agregado de N (SN), selectivo pisoteado (SP)
y selectivo con agregado de N y pisoteado
(SNP), lo que resulté en un total de 36 parcelas
experimentales. Desde diciembre 2006 y hasta
diciembre 2009 se evalué la composicién y
la estructura de la comunidad vegetal, asi
como variables edaficas en respuesta a los
componentes del pastoreo (Lezama and
Paruelo 2016).

Muestreo de raices

Tres afios después de iniciados los
tratamientos, en marzo de 2010, se realizé un
muestreo de raices de P. dilatatum en las 36
parcelas que formaron parte de este trabajo.
En cada parcela se seleccionaron al azar tres
individuos de P. dilatatum. Las raices fueron
separadas de la parte aérea y conservadas en
vinagre puro para su posterior procesamiento
en el laboratorio (Vierheilig et al. 1998).

Procesamiento de las raices para estudiar las
micorrizas

Las raices fueron lavadas y aclaradas con una
solucion de KOH al 10%, y luego se las tifi6
con azul de tripano (0.05%) segtin el método de
Koske y Gemma (1989). Para cada individuo
seleccionado en el campo se montaron en
portaobjetos 30 segmentos de raiz de 1 cm de
largo. Mediante observacién al microscopio se
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identificaron estructuras tipicas de los HMA:
hifas, vesiculas, arbtisculos y ovillos. Para
cada individuo se cuantificé la intensidad de
colonizacion total, estimada como el cociente
entre el nimero de campos con presencia
de alguna estructura fungica y el nimero
de campos observados (n=90) (Brundrett
1996). También se calculd la intensidad de
colonizacién para cada una de las siguientes
estructuras: vesiculas, arbusculos y ovillos.
Todas las variables fueron expresadas en
porcentaje (promedio+error estdndar).

Procesamiento de datos y andlisis estadisticos

El analisis de los datos se realizé a través
de un Modelo Lineal Generalizado Mixto
(MLGM), familia Quasi Binomial y funcién
de enlace logit. Los factores considerados
en el modelo fueron la selectividad en la
remocién de biomasa (S), el pisoteo (P) y el
agregado de N (N). Las variables de respuesta
fueron la colonizacién total, la colonizaciéon
por vesiculas y la colonizacién por cada una
de las estructuras de intercambio (arbusculos
y ovillos). Las diferencias entre medias fueron
analizadas con la prueba de diferencia minima
significativa (LSD, por su sigla en inglés), y se
aplicé el ajuste por Bonferroni, con un valor de
significancia de 0.05, utilizando el programa
INFOSTAT (Di Rienzo et al. 2014).

RESULTADOS

La intensidad de colonizacién micorricica
total en P. dilatatum no fue afectada por
ninguno de los componentes del pastoreo
ni por sus interacciones (Tabla 1), al
tiempo que presenté altos niveles en todos
los tratamientos evaluados, 97.8+0.03%
(promedioz+error estdndar). En todos los
tratamientos se pudo observar la presencia
de las diferentes estructuras fliingicas, siendo
los valores de intensidad de colonizacién (%,
promedio=+error estandar) de 3.3+0.01 en el
caso delos arbusculos, 6.3+0.03 para los ovillos
y 42.2+0.04 para las vesiculas.

Al igual que la colonizacién total, la
presencia de arbtusculos tampoco fue
afectada significativamente por ninguno de
los componentes del pastoreo evaluados ni
por sus interacciones (Tabla 1). Sin embargo,
los ovillos y las vesiculas respondieron de
manera diferencial a los distintos componentes
del pastoreo. La colonizacién por ovillos fue
afectada positivamente por la selectividad
y negativamente por el agregado de N.
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Tabla 1. Resultados del Modelo Lineal Generalizado Mixto con los componentes del pastoreo analizados (P: pisoteo,
S: selectividad y N: agregado de nitrégeno) y sus interacciones sobre cada variable de la colonizaciéon micorricica

arbuscular en Paspalum dilatatum. Valores con asteriscos indican diferencias significativas (P<0.05).

Table 1. Results of the Generalized Linear Mixed Model with grazing components (P: trampling, S: selective defoliation
and N: nitrogen addition) and their interactions on arbuscular mycorrhizal colonization in Paspalum dilatatum. Asterisks

denote significant differences (P<0.05).

Variable Componentes del pastoreo
S P N SxP PxN SxN SxPxN
Colonizacién micorricica total P=0.10 P =0.65 P=0.94 P=0.76 P=0.96 P=0.13 P=0.67
F=2.88 F=0.21 F=0.01 F=0.09 F=0.02 F=249 F=0.18
Colonizacién por arbtisculos P=0.75 P=0.76 P=0.32 P=0.90 P=0.53 P=0.57 P=0.07
F=0.11 F=0.09 F=1.03 F=0.03 F=0.09 F=0.24 F=6.61
Colonizacién por ovillos P=0.0003* P=0.57 P=0.0050* P=0.0362* P=0.0424* P=0.12 P=0.17
F=18.16 F=0.34 F=9.32 F=4.92 F=4.57 F=254 F=2.01
Colonizacién por vesiculas P=0.85 P=0.0017* P=0.68 P=0.96 P=0.62 P=0.45 P=0.60
F=0.04 F=12.48 F=0.18 F=0 F=0.25 F=058 F=0.28

Estas estructuras no mostraron un efecto
significativo del pisoteo en forma aislada
(Tabla 1), sin embargo fueron afectadas por las
interacciones selectividad x pisoteo y pisoteo
x agregado de N (Tabla 1). En presencia de
pisoteo, la selectividad no mostré efecto sobre
la colonizacién por ovillos. Pero en ausencia
de pisoteo y con corte selectivo de biomasa, las
raices de P. dilatatum presentaron valores cinco

a) 14 -
OSinP a
129 mconpP
10
SRR
=
=
= g4
S
4,
2,
0
SinS ConS
b
) 14 -
— 5 OSinP
10 | HConP
s g
2
Z 61
o
4_
2,

SinN ConN

Figura 1. Efecto de los componentes del pastoreo sobre la
intensidad de colonizacién por ovillos (%, promedio=+error
estandar; n=4) en Paspalum dilatatum: a) S: selectividad
y P: pisoteo; b) P: pisoteo y N: agregado de nitrégeno.
Letras diferentes indican diferencias significativas entre
los tratamientos (P<0.05).

Figure 1. Effect of grazing components on coil colonization
(%, meansstandard error; n=4) in Paspalum dilatatum
roots: a) S: selective defoliation and P: trampling; b) P:
trampling and N: nitrogen addition. Different letters
indicate significant differences (P <0.05).

veces mayores que en plantas con defoliacién
no selectiva (cosechando toda la biomasa en
pie) (Figura 1a). En cuanto a la interacciéon
PxN, en ausencia de pisoteo el agregado de
nitrégeno disminuy6 67% la colonizacién por
ovillos, mientras que en presencia de pisoteo
la adiciéon de N no redujo significativamente
la presencia de dichas estructuras (Figura
1b). Esta variable de la micorrizacién, al igual
que las restantes, tampoco resulté afectada
significativamente por la triple interaccién
SxPxN.

La intensidad de colonizacién por vesiculas
fue afectada negativamente por el pisoteo.
En tratamientos sin pisoteo, la colonizaciéon
por vesiculas alcanz6 valores de 41.02+3.54,
mientras que el pisoteo redujo la ocurrencia
de estas estructuras en 17%. Los restantes
componentes del pastoreo y las interacciones
entre ellos no afectaron el porcentaje de
ocurrencia de vesiculas (Tabla 1).

Discusion

Este estudio muestra que la respuesta de
la colonizacién micorricica depende de una
manera compleja del balance de los efectos
del pisoteo, la selectividad y el agregado de N
(esto tltimo como una aproximacién al efecto
de la orina). Nuestros resultados muestran
que los componentes del pastoreo presentan
efectos contrapuestos y de diferente magnitud
sobre los distintos aspectos de la interaccion
micorricica. Dichos efectos se observaron
sobre la intensidad de colonizacién de algunas
de las estructuras flingicas, en particular
sobre los ovillos y las vesiculas, mientras que
los arbusculos y la colonizacién total no se
vieron afectados. Las diferentes respuestas
registradas en arbtisculos y ovillos a los
componentes del pastoreo analizados sugieren
que existe un recambio en las especies de
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HMA, dado que arbtsculos y ovillos podrian
corresponder a taxones diferentes de HMA
(Smith and Read 2008; Hong et al. 2012). La
importancia relativa de cada componente
del pastoreo podria afectar el balance global
de este disturbio, hecho que explicaria los
efectos poco consistentes del pastoreo sobre
la colonizacién por micorrizas arbusculares
encontrados en la bibliografia (Gehring and
Whitham 1994; Barto and Rillig 2010).

Paspalum dilatatum mostré niveles elevados
de colonizacién por micorrizas arbusculares en
todos los tratamientos, lo cual concuerda tanto
con los antecedentes publicados (Grigera and
Oesterheld 2004; Garcia et al. 2016) asi como
también con observaciones realizadas en 2010
en este mismo sitio de estudio (en promedio,
registramos 98% de colonizacién micorricica;
datos no publicados). La importante presencia
de micorrizas en las raices de P. dilatatum se
condice con estudios previos que muestran
que plantas con metabolismo fotosintético
C, presentan altos y mayores valores de
colonizacién micorricica en comparacion con
las C, (Lugo et al. 2003; Parodi and Pezzani
2011).

Tanto la intensidad de colonizacién total
como por arbusculos no fueron afectadas
de manera significativa por ninguno de los
componentes del pastoreo estudiados, sea de
forma aislada o en interaccidn, lo cual coincide
con estudios previos sobre otras especies de
plantas (Lugo et al. 2003; Barto and Rillig 2010;
Parodi and Pezzani 2011; van der Heyde et
al. 2017). Lugo et al. (2003) plantean dos
posibles explicaciones para la ausencia de
efecto del pastoreo sobre las micorrizas. Por
un lado, en suelos pobres en fésforo, como
es esperable en nuestro sitio de estudio por
tratarse de campo natural sin fertilizaciones
previas (Hernandez et al. 1995), el micelio
extra-radical de los HMA se encontraria
mas desarrollado. Este podria actuar como
un sistema estabilizador, interconectando
diferentes plantas hospedantes (McNaughton
and Oesterheld 1990), lo que asi minimiza las
diferencias entre tratamientos. Sin embargo,
esto fue cuestionado ya que si bien se
reconoce la importancia de la red fingica en
la transferencia de nutrientes entre plantas
(van der Heijden and Horton 2009), el efecto
estabilizador de dicha red es discutido por
no existir evidencia clara de una relacién
fuente-fosa en estas transferencias (Bever et
al. 2010). La otra explicacion refiere a la posible
existencia de crecimiento compensatorio de las
plantas en respuesta al pastoreo. En este caso
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se postula que la defoliacién provocaria un
aumento de la fotosintesis y del crecimiento de
la planta; esto reestablece el balance energético
y mantiene la interaccién micorricica. En este
sentido, Walling y Zabinski (2006) observaron
una respuesta compensatoria en términos de
biomasa en dos gramineas nativas sometidas
a cortes experimentales, pero no registraron
efectos sobre la presencia de HMA. En un
trabajo con gramineas nativas de los pastizales
de Uruguay, Altesor et al. (2016) encontraron
que una de las especies crecientes al pastoreo
(Axonopus affinis) incrementd la asignacion
de recursos hacia sus érganos subterraneos
en tratamientos que simularon la herbivoria.
No se conoce atn la posible respuesta
de P. dilatatum al pastoreo en términos
de crecimiento compensatorio, aunque
Bungenstab (2009) reporté que las reservas
en la base de los macollos representarfan una
fuente de energia para compensar la pérdida
de biomasa por defoliacién.

Otra posible explicacion sobre la ausencia
de efectos de todos los componentes del
pastoreo estudiados sobre la micorrizacion
de P. dilatatum se relaciona con el momento
en que cosechamos las plantas. La cosecha de
raices se realizé en verano, momento de mayor
actividad de P. dilatatum, que se asocia con
una mayor presencia de tejido fotosintético, lo
que podria implicar que la disponibilidad de
fotoasimilados seria suficiente para sustentar
la interaccién. En este sentido, Grigera y
Oesterheld (2004) reportaron efectos negativos
del pastoreo sobre la colonizacién micorricica
en P. dilatatum en invierno y primavera, pero
no en verano.

Las otras estructuras participantes del
intercambio entre los simbiontes, los ovillos
o “coils”, fueron afectados por mas de un
componente del pastoreo (Figura 1 a y b).
El efecto de la selectividad en la remocién
de biomasa sobre la colonizacién por ovillos
dependi6 de la ocurrencia o no de pisoteo.
En parcelas sin pisoteo y con corte selectivo
de biomasa se observé una presencia de
ovillos significativamente mayor que en las
parcelas donde se coseché toda la biomasa.
Sin embargo, al combinarse la selectividad
con el pisoteo no se detectaron efectos sobre
la presencia de dichas estructuras. (Figura
la). El tratamiento selectivo representa una
presion en la remocién de biomasa de especies
palatables, entre ellas P. dilatatum, un 30%
mayor comparado con la biomasa removida
en las parcelas en las que se corté toda la
biomasa fresca en pie (Lezama, comunicacién
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personal). La colonizacién por ovillos
aumentaria ya que tenderia a compensar
esas mayores pérdidas de biomasa, lo que
de esta forma incrementa el abastecimiento
de nutrientes hacia la planta. Si bien no hay
antecedentes acerca del efecto de la remocién
de biomasa vegetal sobre la presencia de
ovillos, Wallace (1981) y Bayne et al. (1984)
reportaron aumentos de la micorrizacién total
debido a la defoliacién. El mecanismo que
podria explicar estos resultados se relaciona
con una mayor produccién de exudados de
C hacia la rizésfera luego de la defoliacién,
lo que estimula el crecimiento microbiano
y la mineralizacién de N (Bayne et al. 1984;
Hamilton and Frank 2001; Ayres et al. 2004;
Hamilton et al. 2008). En relacién con el
pisoteo, se encontraron efectos negativos sobre
la microbiota del suelo en general (Li et al. 2002;
McKinley et al. 2005; Hiltbrunner et al. 2012)
y sobre la presencia de HMA en particular
(Ritz and Young 2004; Ren et al. 2017), por
lo que este factor podria estar enmascarando
el efecto positivo de la selectividad sobre la
colonizacién por ovillos.

La colonizacién por ovillos también fue
afectada por la interaccién entre el pisoteo y
el agregado de N. La adicién de N, que buscé
simular la deposicién de orina, en las parcelas
sin pisoteo redujo la presencia de ovillos,
mientras que al combinarse con este factor
no causé efectos sobre esta variable fiingica
(Figura 1b). Aunque el rol de las micorrizas
en la adquisicién de fésforo para las plantas
es bien reconocido, recientemente se demostrd
que esta interaccién también juega un papel
fundamental en la absorciéon de nitrégeno
(Walder et al. 2012; Hodge and Storer 2014). En
las parcelas fertilizadas, el N mineral aumento
40% (Lezama and Paruelo 2016), lo que
representaria una mayor disponibilidad de
dicho nutriente para las plantas. La reduccion
en la cantidad de ovillos encontrados en las
raices de P. dilatatum podria indicar una
dependencia menor de la planta de asociarse
con los HMA para acceder a los nutrientes
(Johnson et al. 2010; Garcia et al. 2016). Los
beneficios de la interacciéon micorricica tienen
mayor relevancia en ambientes pobres y, dado
el costo que implica esta simbiosis para la
planta, la colonizacién micorricica tiende a
disminuir en suelos con mayores contenidos
de nutrientes (Tuomi et al. 2001; Collins et
al. 2003). Por otra parte, la adicién de N en
presencia de pisoteo no mostré efectos sobre
la abundancia de ovillos. El pisoteo podria
estar causando dafios mecédnicos sobre las
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raices y sobre el micelio extra-radicular, lo que
afectaria el proceso de absorcién de nutrientes,
tanto por la via directa de las plantas como
por la via fangica (Ritz and Young 2004; Ren
et al. 2017). Nuevamente, el pisoteo podria
estar diluyendo el efecto negativo que tuvo
la adicién de N en las parcelas sin pisotear. De
ser este el caso, el andlisis del contenido de N
de plantas de parcelas fertilizadas y sin pisoteo
seria mayor que el de aquellas provenientes
de parcelas fertilizadas pisoteadas.

Las diferentes respuestas que mostraron
las estructuras de intercambio de los HMA
en respuesta a los distintos componentes
del pastoreo es uno de los resultados mas
destacables de nuestro trabajo. Mientras que
la presencia de arbtisculos no fue afectada
por ninguno de los factores analizados, los
ovillos mostraron diferentes respuestas, como
se detall6 anteriormente. Smith y Read (2008)
y Hong et al. (2012) sugieren que arbtisculos
y ovillos podrian corresponder a diferentes
taxones de hongos que estarian colonizando
las raices de la planta. De esta manera, los
arbtisculos podrian corresponder a taxones
fingicos mas resistentes a la perturbacién
ocasionada por el pastoreo. Si bien varias
especies de HMA pueden colonizar una
misma planta (van der Heijden et al. 1998;
Smith and Read 2008; van der Heijden and
Horton 2009), el desarrollo de uno u otro tipo
de estas estructuras flingicas esta determinado
tanto por el tipo de planta (Chaudhry et al.
2012) como por la identidad del simbionte
fingico (Lugo et al. 2003; Chaudhry et al. 2012;
Hong et al. 2012). Los resultados del presente
trabajo sugieren que aunque la colonizacién
micorricica total no se vio afectada por el
pastoreo, pudo existir un recambio de las
especies de hongos, lo cual habria alterado
la composicién de la comunidad micorricica
(Eom et al. 2001; Saito et al. 2004; Su and Guo
2007; Bai et al. 2013). El empleo de técnicas
moleculares para identificar diferentes
taxones de HMA permitira conocer si existen
cambios a nivel de la comunidad micorricica
arbuscular. van der Heyde et al. (2017)
reafirman la necesidad de utilizar un set de
variables a la hora de estudiar las respuestas
de las micorrizas al pastoreo, con el fin de
detectar cambios a nivel de composicién de la
comunidad ftingica, ademads de la intensidad
de colonizacién. Cabe senalar que en nuestro
trabajo, tanto los ovillos como los arbtisculos
presentaron valores bajos; en parte, esto se
podria explicar porque se realizé un tinico
muestreo de raices que habria limitado la
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posibilidad de encontrar estas estructuras
tan efimeras.

La presencia de vesiculas de HMA
(estructuras de reserva de los hongos) se
redujo en respuesta al pisoteo. Este disturbio
fisico provoca danos mecdanicos sobre las
raices (Striker et al. 2006) y aumentos en la
compactacion del suelo (Mendoza et al. 2011;
Ludvikova et al. 2014; Ren et al. 2017), lo cual
podria afectar negativamente a los hongos
a través de la disrupcién del micelio (Ritz
and Young 2004; Ren et al. 2017). Varios
antecedentes reportan el efecto negativo del
aumento de la compactacion del suelo sobre
las comunidades microbianas (Li et al. 2002;
McKinley et al. 2005; Hiltbrunner et al. 2012).
En el experimento sobre el cual se llevé a cabo
el presente estudio, la densidad aparente del
suelo se increment6 9.2% en las parcelas con
tratamiento de pisoteo (Lezama and Paruelo
2016). Las vesiculas son estructuras ftingicas
de almacenamiento de lipidos; la reduccién
de estas estructuras debido al pastoreo
podria indicar una menor reserva energética
para los hongos. Por otro lado, la frecuencia
de P. dilatatum se vio incrementada en las
parcelas pisoteadas (Lezama and Paruelo
2016). El pisoteo tendria mayores perjuicios
sobre otras especies de la comunidad, lo que
aumentaria la disponibilidad de recursos y
aliviaria la competencia sobre P. dilatatum,
por lo que podria prescindir de la colonizacién
micorricica para obtener recursos.

Las interacciones micorricicas constituyen
uno de los procesos que contribuyen
a aumentar la provision de servicios
ecosistémicos en areas de pastizales, tanto de
servicios de provisién (forraje y produccién
ganadera), como de regulaciéon (captura de
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C). Entender cémo el sindrome pastoreo
afecta la interaccién micorricica es un insumo
importante para el disefio de sistemas de
pastoreo que maximicen la provisiéon de
servicios. Los resultados presentados aqui
permiten plantear hipétesis concretas acerca
de la influencia de distintos sistemas de uso
del pastizal (e.g., rotaciones, diferimiento
de forraje, cargas instantaneas, combinacion
de especies de herbivoros, momentos de
ocupacion, etc.) sobre la capacidad de las
graml’neas de capturar recursosy, por lo tanto,
de fijar C. Los resultados obtenidos para P.
dilatatum podrian reflejar el comportamiento
de otras especies perennes y C, similares
a esta graminea, aunque seria interesante
incluir otras especies con diferentes atributos.
Futuros trabajos deberian abordar los efectos
de aplicar con mayor frecuencia N y otros
componentes de la orina de forma de lograr
una mejor simulacién de este componente del
pastoreo.
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