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ResuMEN. La agricultura ofrece situaciones interesantes para estudiar la sucesion ecolégica en comunidades
de malezas. Existe evidencia empirica que indica que la composicién floristica de las comunidades de malezas
se modifica ante cambios ambientales y tecnoldgicos, lo que ha sido interpretado en el marco de la teoria
de sucesién. A su vez, las reglas de ensamblaje proveen un marco conceptual ttil para describir y predecir
los patrones de cambio en comunidades de malezas. El objetivo de este articulo es presentar la aplicacién
de un enfoque basado en las reglas de ensamblaje de comunidades para estudiar los cambios floristicos en
comunidades de malezas. Las reglas de ensamblaje se asocian con factores especificos que explican los patrones
observados a nivel de comunidad. Estas reglas operan a modo de filtros que restringen el nimero de especies
del conjunto regional que forman las comunidades locales. El conjunto de especies es definido aqui en tres
dominios espaciales: el geogréfico, el paisaje y el tipo de habitat. En escalas espaciales extensas (1000-10000
km?), el conjunto de especies es determinado por los factores que regulan las tasas de especiacién y extincién
y la migracién de plantas entre regiones distantes. Los efectos de la complejidad del paisaje son mayores a
nivel regional, la dispersién aumenta su influencia en los mosaicos de parches (100 m?-10 ha), mientras que la
heterogeneidad de hébitat es mds importante a nivel de parche (1-1000 m*1 ha). En parcelas pequeias (<10
m?), las comunidades vegetales son moduladas por las interacciones biéticas, la fertilidad del suelo, los estreses
abidticos y los micro-disturbios. El filtrado de especies del conjunto regional es el resultado de las limitaciones
a la dispersion de las especies dentro de la region y las restricciones impuestas por el ambiente abiético y las
interacciones bidticas a nivel local. Las reglas de ensamblaje de comunidades proveen un marco conceptual
flexible para construir modelos descriptivos de las trayectorias sucesionales en comunidades de malezas ante
cambios en los sistemas agricolas.

[Palabras clave: conjunto de especies, dindmica de comunidades de malezas, dispersion, disturbio, ensamblaje
de comunidades]

AsstrACT. Understanding weed shifts by applying the assembly rules framework: Agriculture provides
interesting situations to study ecological succession in weed communities. There is empirical evidence of
floristic shifts in weed communities due to both environmental and technological changes, which have been
interpreted in the light of succession theory. In turn, the assembly rules framework has proved to be useful to
describe and predict patterns of change in communities. The aim of this paper is to present the application of an
approach based on community assembly rules to study floristic changes in weed communities. Assembly rules
are associated with specific factors that explain the patterns observed in a community. Assembly rules operate
as a filter restricting the number of species of the regional pool that occur in local communities. The regional
species pool is defined by means of a hierarchical classification as three nested spatial domains: geographic,
landscape and habitat type. At large spatial scales (1000-10000 km?), the species pool is determined by the
factors regulating the rates of both speciation and extinction and plant migrations between distant regions.
Landscape complexity effects are higher at regional level. While dispersion increases its influence in mosaics
of patches (100 m*-10 ha), habitat heterogeneity is more important in smaller patches (1-1000 m?-1 ha). In small
plots (<10 m?), plant communities are modulated by biotic interactions, soil fertility, abiotic stress and micro-
disturbances. Species from the regional pool are filtering out by the limitations to dispersal within the region
and the restrictions imposed by both the abiotic environment and biotic interaction at local scale. Community
assembly rules provide a flexible framework for building descriptive models of successional trajectories in
weed communities in response to changes in agricultural systems.

[Keywords: community assembly, dispersal, disturbance, species pool, weed community dynamics]
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INTRODUCCION

Los agricultores y agrénomos intervienen con
sus decisiones de manejo en la estructuracién
y funcionamiento de las comunidades biéticas
que acompanan a los cultivos. En cualquier
tipo de produccion, los cultivos coexisten con
numerosas poblaciones vegetales y animales,
las que interacttian entre si en distintos
niveles tréficos y con el ambiente donde
cohabitan. Sin embargo, las comunidades
biéticas resultan muy modificadas por las
précticas agricolas, orientadas a mejorar y
homogeneizar el ambiente para maximizar el
rendimiento de los cultivos. Asi, desde una
perspectiva ecoldgica, las practicas agricolas
aumentan la disponibilidad de recursos (e.g.,
labranzas, fertilizacién y riego), aseguran el
establecimiento del cultivo (e.g., labranzas,
fecha de siembra, regulacién de la densidad y
curado de semillas), y eliminan o previenen la
incidencia de las poblaciones que reducen los
rendimientos (e.g., competidores, herbivoros
y parésitos). En el caso de las malezas, los
agricultores toman medidas para reducir
su abundancia y asi reducir las pérdidas de
rendimiento.

Las comunidades de malezas son afectadas
por la repeticién anual de las practicas
agricolas en los lotes de cultivo (Soriano 1971).
Por otro lado, las malezas responden a los
cambios ambientales en distintas escalas, como
las variaciones estacionales e interanuales
del clima, los ciclos agricolas sucesivos,
las adopciones de nuevas tecnologias y los
cambios de mas largo plazo, como la erosion
del suelo y el cambio climatico (Ghersa &
Ledn 1999; Martinez-Ghersa et al. 2000). Los
efectos puntuales de las practicas agricolas,
como también la dominancia del cultivo
durante su ciclo de crecimiento, impactan
sobre las malezas a través de las variaciones
en los flujos de materia, energia e informacién.
Estos cambios modifican tanto la diversidad y
composicién de especies de las comunidades
de malezas como su abundancia (biomasa y
densidad de individuos).

La produccién agropecuaria ofrece
situaciones interesantes para aplicar los
conceptos tedricos sobre el ensamble de
comunidades para estudiar la sucesién
ecolégica en comunidades de malezas
(Swanton et al. 1993; Ghersa & Ledn 1999;
Martinez-Ghersa et al. 2000). La sucesion es
el proceso de cambio direccional, gradual
y continuo en la composicién floristica de
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una comunidad. Los cambios floristicos
ocurren cuando el ambiente cambia sensible
y continuamente durante varias campafias
agricolas. Asi, en las comunidades de malezas
se identifican estados sucesivos que definen
una trayectoria sucesional (Swanton et al.
1993; Ghersa & Ledn 1999; Martinez-Ghersa
etal. 2000). A su vez, las reglas de ensamblaje
proveen un marco conceptual accesible para
describir y predecir los patrones de cambio
en las comunidades (Diamond 1975; Weiher
& Keddy 1999), ya aplicado a estudios sobre
malezas (Booth & Swanton 2002; Storkey et
al. 2010).

El propésito de este trabajo es presentar
la aplicaciéon de un enfoque basado sobre
las reglas de ensamblaje de comunidades
para estudiar los cambios floristicos en
comunidades de malezas. Después de definir
comunidad de malezas se presenta un marco
conceptual breve sobre reglas de ensamblaje en
comunidades. Luego, se aborda la definicién
del conjunto de especies de comunidades de
malezas y los factores que lo restringen en
distintas escalas, con especial atencién en los
efectos de la dispersién, el ambiente abiético
y las interacciones bidticas. Por tdltimo, se
presenta un ejemplo de aplicacién basado
sobre una descripcién breve de la sucesién en
comunidades de malezas en las Pampas, que
servird de apoyo para guiar la discusién de los
conceptos expuestos previamente (Caja 1).

DEFINICION DE COMUNIDAD DE
MALEZAS

En sentido amplio, una comunidad es la
totalidad de los organismos que ocupan
simultdineamente un &drea en estudio. Asi
definidas, las comunidadesbiéticas en sistemas
cultivados incluyen plantas superiores, el
cultivo y las malezas, y organismos de otros
taxones que habitan el suelo y el espacio
aéreo (e.g., hongos y bacterias, artrépodos y
vertebrados). En consecuencia, el rendimiento
delos cultivos es el resultado de los efectos del
ambiente fisico (recursos y reguladores) sobre
su crecimiento y desarrollo, como también de
las interacciones establecidas con los demas
organismos con que comparten espacio y
tiempo. Asi, algunos organismos pueden
reducir de manera sensible los rendimientos
cuando estan presentes en densidades
elevadas, mientras que otros actdan, directa
o indirectamente, como cofactores en su
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definicién. Por ejemplo, la competencia
con las malezas por lo general restringe la
disponibilidad de recursos, mientras que la
simbiosis con bacterias fijadoras de nitrégeno
provee este nutriente en leguminosas como
soja o arveja. Si bien las interacciones
entre cultivos, malezas y otros taxones son
numerosas, los estudios en comunidades
arvenses en particular se concentran en el
cultivo y las malezas acompafiantes. Por
esta razén, usualmente se hace referencia
a comunidades cultivo/malezas, definidas
segtn el cultivo y el lugar de estudio (e.g., las
comunidades de malezas de los cultivos de
soja en la Pampa Ondulada de Argentina, de
la Fuente et al. 1999).

EL ENSAMBLAJE DE LAS COMUNIDADES
DE MALEZAS

La estructuracién de las comunidades es
concebida conceptualmente como un proceso
de ensamblaje que progresa siguiendo la
accién de un conjunto de ‘reglas” (Diamond
1975; Weiher & Keddy 1999). Las ‘reglas de
ensamblaje’ se asocian a factores especificos
que actian con magnitudes variables en
distintas escalas y explican los patrones
observados en las comunidades. Estos factores
acttan sobre el ‘conjunto de especies’ a modo
de filtros organizados jerarquicamente
(Keddy 1992). Este proceso se concibe como
un ‘filtrado de especies’ en el que los factores
involucrados restringen el nimero de
especies del conjunto regional que conforma
las comunidades locales (Keddy 1992). Segiin
este modelo, las especies de plantas pueden
agruparse de acuerdo con su respuesta
funcional ante cambios en la magnitud y las
caracteristicas de los factores asociados a cada
filtro ambiental. De esta manera se definen
grupos de ‘tipos funcionales’ retenidos vy,
en consecuencia, también se determina la
composicién de especies de la comunidad
(Keddy 1992). Ademas, esta aproximacién
permite predecir las respuestas funcionales
de atributos particulares de las plantas ante
cambios ambientales (Diaz et al. 1999).

A continuacién, se presentaran los pasos
para definir el ‘conjunto de especies” de una
comunidad de malezas. Para esto, se utiliza un
abordaje que conjuga aproximaciones basadas
en la similitud ambiental entre tipos de habitat
distintos (Partel et al. 1996), la funcional
(Keddy 1992) y la fitosociolégica (Zobel et
al. 1998). Ademas, el conjunto de especies es
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definido siguiendo un criterio de anidamiento
jerarquico en tres dominios espaciales: el
geografico, el de paisaje y de tipo de habitat
(Figura 1) (Zobel et al. 1998; Bestelmeyer et
al. 2003). Esta clasificacion permite identificar
qué procesos ecoldgicos restringen el tamafio
del conjunto de especies en cada nivel. Por
ultimo, discuten los factores involucrados
en el filtrado del conjunto de especies en los
distintos niveles.

EL CONJUNTO DE ESPECIES DE LAS
COMUNIDADES DE MALEZAS

En general, un conjunto de especies
estd compuesto por el grupo de especies
potencialmente capaces de coexistir en una
comunidad (Eriksson, 1993). En comunidades
vegetales, un conjunto de especies es el
grupo seleccionado a partir de una flora que
se obtiene al confeccionar una lista de las
especies presentes dentro de ciertos limites
geograficos (Mueller-Dombois & Ellenberg
1974). Los limites del conjunto de especies
estdn comprendidos en el dominio geogréfico
donde se describié la flora, tal como una region
fitogeogréfica o un area con limites politicos
definidos (Figura 1). Una region es el area
geografica de un tamafio suficientemente
grande para comprender condiciones
climéticas y fisonémicas bastante homogéneas
(Zobel et al. 1998). En ocasiones, también es
necesario definir el tipo de vegetacién de
la comunidad objetivo (e.g., un bosque
caducifolio o un pastizal calcareo). Entonces,
el conjunto regional de especies es definido
como el reservorio de especies capaces de
dispersarse hacia los sitios ocupados por la
comunidad objetivo dentro de los limites de
region. El conjunto regional se restringe a los
tipos de paisajes que albergan las especies
capaces de arribar y coexistir en el héabitat
estudiado, definiendo asi el conjunto de
especies del paisaje, también denominado
conjunto local por equipararlo a una localidad
en la region (Figura 1) (Partel et al. 1996; Zobel
etal. 1998). Por tiltimo, el conjunto de especies
de la comunidad objetivo es el nimero total
de especies alli encontradas. En general, se
supone que la riqueza de especies medida
en las parcelas de muestreo es determinada
por el tamafio del conjunto de la comunidad
(Figura 1) (Ricklefs & Schluter 1993; Partel et
al. 1996).

Segtn esta clasificacién, la flora de malezas es
el subconjunto de la flora regional restringido
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Figura 1. Esquema de los procesos ecolégicos involucrados en el filtrado del conjunto de especies de la comunidad. Los
procesos estan anidados jerdrquicamente en los dominios geografico, del paisaje y el tipo de habitat. El sitio indica la
unidad de muestreo (cuadro, parcela o lote agricola) a partir de la cual se caracteriza la comunidad objetivo (a partir
de Partel et al. 1996; Zobel 1997; Zobel et al. 1998; Bestelmeyer et al. 2003).

Figure 1. Diagram of the ecological processes involved in the filtering of the community species pool. Processes are
hierarchically nested within the geographical, landscape and habitat domains. The sampling unit is indicated as the
‘site” (quadrat, plot, or field), from which the target community is characterised (from Partel et al. 1996; Zobel 1997;

Zobel et al. 1998; Bestelmeyer et al. 2003).

a la comunidad objetivo estudiada en un
ambiente agricola particular, que puede
acotarse a determinado sistema de produccién,
cultivo o estaciéon del afio. Por ultimo, el
conjunto de especies de una comunidad
de malezas corresponde al ntimero total
de especies censadas en la comunidad
objetivo. Esta clasificacién segun las escalas
espaciales sigue la aproximacién del método
fitosociolégico (Zobel et al. 1998), cuyo uso
fue efectivo para estudiar las comunidades
de malezas en las Pampas (Leén & Suero
1962; de la Fuente et al. 1999; Poggio et al.
2004, 2010).

FACTORES QUE RESTRINGEN AL
CONJUNTO DE ESPECIES DE MALEZAS

En las escalas espaciales extensas y
durante periodos largos, la diversidad y la
composicién de un conjunto de especies son
determinadas por los factores que modulan

las tasas de especiacion y extincién (Ricklefs
& Schluter 1993). En general, la flora de una
region (1000-10000 km?) es producto de
los efectos del clima -en particular-, de la
regulacion de la disponibilidad de agua (i.e.,
estacionalidad y volumen anual de las lluvias,
evapotranspiracién) y de la carga anual de
radiacién solar, y de sus interacciones con la
topografia y la heterogeneidad del mosaico de
suelos. Por otro lado, la migracién de plantas
entre regiones distantes también contribuye en
la formacién de la flora de una regién (Sauer
1988). La introduccién de especies por las
actividades humanas, ya sea intencional o no,
es la forma principal en que se atraviesan las
barreras geograficas (Richardson et al. 2000).
Por ejemplo, la flora arvense de las Pampas se
ha enriquecido de forma continua con especies
exoticas ingresadas como contaminantes de la
semilla de cultivos desde la expansién de la
agricultura (Caja 1) (Poggio & Mollard 2010).
La escala regional es la mas amplia abarcada
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aqui, por lo que no se abordaran los aspectos
evolutivos y filogenéticos que determinan
la flora regional en periodos muy largos
(Whittaker et al. 2001).

Dentro de los limites de una regién, el
conjunto de especies de una comunidad es el
resultado del filtrado de especies de la flora
regional (Figura 1). El filtrado se caracteriza
como las limitaciones a la dispersién de las
especies dentro de la region y las restricciones
impuestas por el ambiente abiético (e.g.,
disturbios, disponibilidad de recursos,
estrés ambiental, micro-ambiente térmico y
luminico) y las interacciones bidticas (e.g.,
competencia, herbivoria, parasitismo), cuya
influencia varia con las escalas (Zobel et
al. 1998). De esta manera, los efectos de la
dispersion y la heterogeneidad de habitats son
mayores en escalas mas amplias, mientras que
el ambiente abiético y las interacciones bidticas
incrementan de forma progresiva su influencia
hacia las escalas de mayor detalle (Ricklefs &
Schluter 1993).

Limitaciones a la dispersion

La dispersion ejerce su mayor influencia en
las escalas por lo comtin asociadas a mosaicos
de parches (~100 m*10 ha), mientras que la
heterogeneidad de habitat es mas importante
en parches de dreas mas pequefias (1-1000 m?)
(Shmida & Wilson 1985). La dispersién de
malezas es modulada por numerosos factores,
como la presencia y el nivel de actividad de
los agentes de dispersién (e.g., agua, viento,
animales), la cantidad de propagulos y la
heterogeneidad de los parches. Las plantas
presentan estrategias diversas que facilitan
su dispersion por agentes bidticos y abidticos;
muchas de ellas se han ajustado con éxito a
la agricultura (Benvenuti 2007). Las préacticas
agricolas pueden incrementar la movilidad
de propédgulos por eventos de dispersion
secundaria, como es el caso de las semillas
retenidas y luego dispersadas por la cosecha
de los cultivos (Ballaré et al. 1987; Ghersa et
al. 1993), o los estolones y rizomas de plantas
perennes fragmentados y transportados por
las labranzas (Gugliemini & Satorre 2004).

La limitacién de la cantidad de propagulos
es una caracteristica distintiva de las
comunidades de malezas, ya que la fecundidad
dentro de los ambientes cultivados es por lo
general insuficiente para sostener poblaciones
viables (Turnbull et al. 2000). Por esta razon,
la heterogeneidad y la distribucién espacial
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de los parches no cultivados en el paisaje
contribuirfan a definir la disponibilidad de
especies de malezas en los lotes agricolas.
Entonces, la dispersion desde hébitats
vecinos con condiciones favorables para la
reproduccion (fuente), como los alambrados
y bordes de cultivos, permitiria la presencia
de algunas especies en las condiciones
desfavorables que prevalecen en los
ambientes cultivados (destino o sumidero).
Estas funciones tienen especial importancia
en regular el tamafio poblacional de especies
que ocupan parches vecinos con ambientes
contrastantes (relaciones fuente-destino)
(Pulliam 1988) y en mantener la riqueza de
especies en ambientes desfavorables (efectos
de masa) (Shmida & Wilson 1985). En las
relaciones fuente-destino, una subpoblacién
local (destino) persiste por la inmigracién
de individuos desde habitats vecinos con
fecundidad mas altas (fuente). Si dicho flujo
se interrumpiese, la subpoblacién destino se
extinguiria localmente porque la mortalidad
excederia a la reproduccién (Pulliam 1988).
Los efectos de masa son el patrén emergente
de las relaciones fuente-destino, establecidas
por varias especies entre hébitat vecinos con
ambientes muy contrastantes. Los efectos
de masa se evidencian por el aumento de
la riqueza de especies de la comunidad en
el héabitat destino (Shmida & Wilson 1985).
En ambientes agricolas, se observé que la
riqueza de malezas fue mayor en los bordes
de los cultivos, lo que sugiri6 la ocurrencia de
efectos de masa (Gabriel et al. 2006; Poggio
et al. 2010). Los efectos de masa serian un
proceso ecoldgico clave en la modulacién de
los cambios floristicos de las comunidades
de malezas, por su aporte potencial de
especies ante modificaciones en las practicas
agricolas predominantes, como por ejemplo,
el reemplazo de las labranzas por la siembra
directa (Caja 1).

Restricciones del ambiente abiotico

El estrés ambiental y la disponibilidad
de recursos son los principales factores
del ambiente fisico-quimico que modulan
el ensamblaje de comunidades cultivo/
maleza. El estrés ambiental involucra
principalmente los factores del clima
asociados con las variaciones estacionales de
las precipitaciones y la temperatura, incluidas
las sequias prolongadas o las inundaciones. La
disponibilidad de recursos también depende
de los factores climaticos que definen la
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longitud de la estacion de crecimiento
de las plantas en un sitio particular (e.g.,
periodos libres de heladas y nieve, estacion
de lluvias, carga anual de radiacién solar),
del tipo de suelo (e.g., fertilidad potencial,
limitaciones de profundidad efectiva) y del
manejo agricola (e.g., fertilizacién, riego,
leguminosas en las rotaciones de cultivos y la
cantidad de afios con agricultura continua).

La productividad de las comunidades
cultivo/maleza disminuye en respuesta al
estrés ambiental (e.g., déficit hidrico), mientras
que aumenta con la fertilidad del suelo. A su
vez, la riqueza de especies de la comunidad
tiende a disminuir tanto con la reduccién de
la biomasa por efecto del estrés como con
su aumento en suelos fértiles, ya que unas
pocas especies toleran el estrés o dominan y
excluyen por competencia a las subordinadas
cuando la fertilidad es alta (Grime 1973). En
comunidades de malezas, la riqueza y la
equitatividad disminuyeron con el aumento
de la productividad de los cultivos (Poggio
& Ghersa 2011). Por otro lado, la riqueza de
especies de las comunidades vegetales es
regulada por los disturbios a través de las
modificaciones en la productividad vegetal,
la dindmica de los recursos edaficos, la
distribucién de las semillas en el perfil de suelo
y la heterogeneidad de parches en el paisaje
(Pickett et al. 1987; Ghersa & Ledn 1999).

Los disturbios son eventos discretos y
puntuales que eliminan, desplazan o dafian a
uno o més individuos (o poblaciones) y crean
sitios disponibles para el establecimiento
de nuevos individuos (o poblaciones) en el
sitio disturbado (Sousa 1984). Los disturbios
agricolas varian mucho entre sistemas de
produccién, y se distinguen de los naturales
por su tipo, intensidad, frecuencia y superficie
que cubren. Las précticas agricolas se repiten
cada afio en secuencias relativamente
estables que comienzan con las labranzas,
cuando son utilizadas, contintia con la
siembra, eventualmente incluye una o mds
intervenciones para controlar adversidades
bidticas, y finaliza con la cosecha (Soriano 1971;
Martinez-Ghersa et al. 2000). La aplicacion de
las practicas agricolas en afios sucesivos, en
especial cuando se adoptan practicas nuevas,
producen cambios en la diversidad y la
composicién de las comunidades de malezas.
En las Pampas, por ejemplo, el reemplazo
de las labranzas por la siembra directa
desencadené cambios floristicos evidentes en
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las comunidades de malezas (de la Fuente et
al. 1999, 2006) (Caja 1).

Interacciones bidticas

La competencia es la principal interaccién
biética en la modulacién del ensamblaje
de comunidades cultivo/maleza (Booth &
Swanton 2002). Fue muy estudiada para
entender el impacto negativo de las malezas
sobre el rendimiento de los cultivos, mientras
que otros efectos, como los patrones de
disponibilidad de recursos y la presencia de
otros organismos, han recibido una atencién
mucho menor (Radosevich et al. 2007). En
este sentido, la dominancia del cultivo en las
comunidades cultivo/malezas, y el manejo
agrondmico estd orientado a que esto suceda,
también tiene como resultado la supresion
competitiva de las malezas acompafiantes
(Mohler & Liebman 1987; Poggio 2005; Poggio
& Ghersa 2011). Por lo tanto, las caracteristicas
del cultivo y su manejo jugaradn un papel clave
en la reduccién de los efectos de la competencia
por malezas y en la estructuracién de las
jerarquias de competencia entre las especies
de malezas que integran la comunidad. Por
ejemplo, en cultivos que contrastan tanto en su
morfologia y comportamiento ecofisiolégico
como en su manejo agronémico, como los
de arveja y de trigo, se observé que las
comunidades de malezas asociadas difirieron
en su diversidad y composicién de especies
(Poggio et al. 2004). Cuando el cultivo de
arveja se sembr6 en mezclas con cebada,
las comunidades de malezas tendieron a
asemejarse a las de las monocultura del cereal
(Mohler & Liebman 1987; Poggio 2005; Poggio
& Ghersa 2011).

Ademas de la competencia, el ensamblaje
de comunidades cultivo/maleza puede ser
influenciado por interacciones bidticas con
otros organismos (Swanton et al. 1993). Las
malezas también pueden ser hospedantes
de enfermedades de cultivo como refugio de
enemigos naturales que actdan en el control
biolégico de plagas (Marshall et al. 2003; Kogan
& Norris 2005). Por otro lado, el consumo de
semillas por artrépodos o roedores reduce
la abundancia de poblaciones de malezas
(Marino et al. 1997). De esta manera, las
interacciones entre las malezas y otros taxones
son numerosas y complejas, y constituye un
area del conocimiento muy poco estudiada,
con implicaciones para entender tanto el
ensamblaje de comunidades cultivo/maleza
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como la provisién de servicios ecosistémicos
en agroecosistemas (Shennan 2008).

CONCLUSIONES

Las reglas de ensamblaje de comunidades
fueron presentadas aqui como una
aproximacién conceptual flexible para estudiar
los cambios floristicos en comunidades de
malezas. Por un lado, este marco ayuda a
construir modelos conceptuales que describen
las trayectorias sucesionales seguidas por
distintas comunidades de malezas como
resultado de los cambios en los sistemas
agricolas, tal como fue ejemplificado aqui para
las Pampas. Por otro, los modelos basados
en reglas de ensamblaje constituyen una
herramienta sélida para generar escenarios
alternativos que predigan los cambios
floristicos ante innovaciones en el manejo
agronémico. A su vez, este marco conceptual
adquiere una robustez mayor cuando los
factores asociados a reglas de ensamblaje son
organizados jerdrquicamente segtin las escalas
espaciales y temporales en las que ejercen su
mayor influencia sobre las comunidades.
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Caja 1. Los cambios floristicos en las comunidades de malezas de la Pampa Ondulada

La historia agricola de las Pampas es un ejemplo claro de como los disturbios operan en distintos niveles
jerarquicos en la determinacion del curso de la sucesion en comunidades de malezas (Figura C1) (Ghersa
& Leon 1999; Martinez Ghersa et al. 2000). En el periodo de la expansién de la agricultura (1880-1914), una

roporcién importante de los pastizales mésicos de las Pampas fueron arados por primera vez. Antes,

a dindmica de los pastizales era determinada principalmente por los efectos del pastoreo y el fuego. La

labranza de los pastizales cred, en un periodo relativamente corto de tiempo ecolégico, areas extensas
de sitios disponibles colonizados por especies de malezas de la flora mediterranea, que ingresaron de
forma inadvertida con la siembra de semilla de cultivos importada desde Europa (Poggio & Mollard
2010). Esto desencadeno cierto ntimero de trayectorias de la sucesién en comunigades c?e malezas cuya
estructura divergié mucho de la de los pastizales nativos (i.e., mayor dominancia del cultivo, menor
riqueza y equitatividad de malezas y, en particular, distinta composicion floristica, enriclluecida con especies
exdticas). Una vez incorporadas, las labranzas se constituyeron en el factor clave de Ia estructuracién de
las comunidades de malezas, tanto los cambios floristicos como de la dindmica del banco de semillas del
suelo. Mas recientemente, el reemplazo de las labranzas por la siembra directa implicé un nuevo cambio
en el tipo de disturbio dominante. Esto produjo nuevas trayectorias de sucesién en las comunidades
de malezas (de la Fuente et al. 1999, 2006). La eliminacién casi completa de las labranzas, el factor mas
importante de disturbio del suelo, promovié cambios importantes en el ambiente abiético percibido por
las malezas. La acumulacién del rastrojo del cultivo sobre la superficie del suelo produjo cambios en los
patrones de temperatura y humedad en el horizonte suFerﬁcial del suelo; esto modificé la disponibilidad
de recursos y el microambiente percibido por las semillas. También cambié la distribucién vertical de las
semillas de malezas en el perfil del suelo, las que se acumulan en mayor proporcién sobre la superficie
del suelo (Ghersa & Martinez-Ghersa 2000). Ademads, se observo la ocurrencia de algunas formas de vida
perennes dentro de los lotes agricolas, incluyendo especies lenosas tales como la acacia negra (Gleditsia
triacanthos), hecho inédito para las Pampas (Ghersa et al. 2002).

En los sistemas de produccién de granos actuales, manejados casi exclusivamente con siembra directa,
la cosecha es el anico agente de disturbio mecénico. La cosecha elimina de forma recurrente y selectiva
parte de la biomasa de malezas cuando el cultivo es cosechado, seleccionando aquellas formas de vida
que pueden persistir en ambientes cultivados. Ademas, el uso masivo de herbicidas totales, asociado a la
adopcién extendida de cultivos genéticamente modificados resistentes a herbicidas, promovié la aparicién
de biotipos resistentes a herbicidas (e.g., el sorgo de Alepo, Sorghum halepense) y de especies que poseen
distintas estrategias de escape, por ejemplo a partir de la emergencia de plantulas en distintos momentos
de la estacién, como el pasto cuaresma (Digitaria sanguinalis).

Ficura C1. Secuencia
cronoldgica del desarrollo
de la agricultura pampeana
desde su expansién (1880-
1914) hasta el presente,
indicando los cambios en
las actividades agricolas
y los procesos ecolégicos
principales. Cada caja
representa un estado en el
desarrollo de la agricultura
(modificado a partir de
Ghersa & Ledén 1999;
Martinez Ghersa et al.
2000).

Ficure C1. Chronological
sequence of the development
of the Pampean agriculture
since its expansion (1880-
1914) to present. Changes in
farming practices and main
ecological processes are
shown. Each box represents
a particular state in the
development of agriculture
(modified from Ghersa &
Leén 1999; Martinez Ghersa
et al. 2000).
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Fuego y arado

Labranza con arado / Siembra

Fertilizacion

Herbicidas

Siembra directa

(més fertilizantes y

herbicidas)

Cultivos transgénicos
resistentes a herbicidas

Estructura de
la comunidad

Pastizal natural
(alta riqueza)

|

Agricultura
(baja riqueza)

| |

Agricultura
(alta riqueza,
baja dominancia)

1

Cultivo +
malezas
competitivas

1

Cultivo de alto
rendimiento

1 |

Menor riqueza local
de malezas, lefiosas

|

Menor riqueza local
y regional de
malezas

Procesos
sucesionales

! |

Cambio en el tipo
de disturbio

Ingreso de especies
Dispersién
Colonizacién
(invasiones y formacién
de la flora de malezas
exéticas)

Bancos de
semillas
persistentes

Cambio en el tipo
de disturbio

Invasién de
lefiosas

Bancos de
semillas mas
transitorios

Procesos
evolutivos

! |

Aumento en la
dominancia

Aumento en la
intensidad de
competencia

Biotipos resistentes y
tolerantes al estrés
malezas que
‘escapan’ al control



