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Los suelos son ecosistemas complejos y dinámicos que sostienen numerosos 

procesos biológicos con un rol clave en la provisión de servicios ecosistémicos. La 

sostenibilidad de estos procesos depende de la diversidad genética y funcional de 

la microbiota edáfica, influenciada por tanto por factores ambientales como por las 

decisiones de uso y manejo del suelo. Esta tesis se centra en evaluar el impacto del 

uso y el manejo del suelo e identificar los factores que estructuran la microbiota del 

suelo y sus patrones de cambio en suelos norpatagónicos, específicamente en la 

interfase bosque–matriz agropecuaria. La investigación se llevó a cabo en sistemas 

de producción agropecuaria familiar de la Comarca Andina del Paralelo 42° 

(CAP42). Primero, se caracterizaron los sistemas agropecuarios de la CAP42 desde 

la mirada de la transición a la Agroecología. Luego, se evaluó el impacto del uso del 

suelo y la variación microambiental —profundidad del suelo y distancia espacial— 

en la microbiota edáfica, considerando tres dimensiones: abundancia, actividad 

biológica y diversidad genética. Finalmente, se evaluó la quimiometría del infrarrojo 

cercano como herramienta costo–efectiva para caracterizar las propiedades 

biológicas del suelo. Los resultados subrayan la importancia de enfoques 

multidimensionales para analizar sistemas socio-ecológicos complejos y revelan que 

el cambio de uso del suelo y la variación microambiental afectan significativamente 

a las propiedades biológicas —abundancia, actividad biológica y -diversidad, pero 

no -diversidad— y químicas del suelo —por ejemplo, materia orgánica—, 

validando además la espectrometría del infrarrojo cercano como una técnica eficaz 

y económica para predecir estas propiedades. Este estudio proporciona una 

referencia esencial para futuras investigaciones en Patagonia y para la definición de 

indicadores de monitoreo de la salud del suelo.  

 

PALABRAS CLAVE: microbiota edáfica, bosque andino, andosoles, agroecología, 

uso del suelo, variación microambiental, quimiometría infrarroja, indicadores de 

salud del suelo.  
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Soils are complex and dynamic ecosystems that sustain numerous biological 

processes with a key role in nature's contributions to people. The sustainability of 

these processes depends on the genetic and functional diversity of soil microbiota, 

influenced both by environmental factors and soil use and management decisions. 

This thesis focuses on evaluating the impact of soil use and management and 

identifying the factors that structure soil microbiota and their patterns of change in 

North Patagonian soils, specifically at the forest–agricultural matrix interface. The 

research was conducted in family farming systems of the Andean Region of Parallel 

42° (CAP42). First, the agricultural systems of CAP42 were characterized from the 

perspective of the transition to Agroecology. Then, the impact of soil use and 

microenvironmental variation —soil depth and spatial distance— on soil microbiota 

was evaluated, considering three dimensions: abundance, biological activity, and 

genetic diversity. Finally, near-infrared spectroscopy was evaluated as a cost-

effective tool to characterize the biological properties of the soil. The results 

emphasize the importance of multidimensional approaches to analyse complex 

socio-ecological systems and reveal that land use change and microenvironmental 

variation significantly affect the biological properties —abundance, biological 

activity, and -diversity, but not -diversity— and chemical properties of the soil —

such as organic matter—. Near-infrared spectroscopy was also validated as a cost–

effective technique for predicting these properties. This study provides an essential 

reference for future research in Patagonia and for defining indicators for monitoring 

soil health. 

 

KEYWORDS: soil microbiota, Andean Forest, andosols, agroecology, land use, 

microenvironmental variation, near-infrared spectroscopy, soil health indicators. 
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En la presente tesis doctoral se caracterizan los sistemas agropecuarios de 

Patagonia Norte desde la mirada agroecológica y el efecto del uso y manejo del 

suelo y de la variación microambiental sobre la microbiota edáfica. También se 
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evalúa la aplicación de la quimiometría del infrarrojo cercano para la caracterización 

de las propiedades del suelo. La organización general de la tesis puede visualizarse 

en el esquema que precede este texto. En el Apéndice se incluyen tablas y figuras 

que complementan lo expresado en el texto principal, en el orden de aparición e 

indicando las secciones a las que pertenecen (materiales y métodos, resultados o 

discusión).  
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 La biodiversidad del suelo

 

Los suelos son considerados uno de los hábitats biológicamente más diversos 

del planeta, dado que se estima que hospedan a alrededor del 59% de las especies 

de seres vivos, incluyendo una vasta gama de tipos,  tamaños y morfologías –desde 

organismos unicelulares como las bacterias o arqueas hasta insectos, plantas o 

pequeños vertebrados– (Figura 1.1) (Anthony et al., 2023). Dicha variedad de 

organismos vivos bajo la tierra, «desde los genes y especies hasta las comunidades 

que forman, así como los complejos ecológicos a los que contribuyen y a los que 

pertenecen, desde los microhábitats del suelo hasta los paisajes» es a lo que se llama 

biodiversidad del suelo (FAO et al., 2020). Esta miríada de organismos del suelo 

son partícipes indispensables en la composición y funciones de los ecosistemas, en 

general, y del ecosistema suelo, en particular; gobiernan los flujos biogeoquímicos 

globales, constituyen la base de la producción agropecuaria de alimentos y fibras e 

influyen directamente en la regulación atmosférica y la salud humana, entre otras 

funciones (Banerjee & van der Heijden, 2023; Bardgett & Van Der Putten, 2014; 

Crowther et al., 2019; Nielsen et al., 2015; Wall et al., 2015).  

Las funciones ecosistémicas del suelo –es decir, los procesos naturales que 

ocurren en el ecosistema suelo originados por las múltiples y heterogéneas 

interacciones entre la biodiversidad y los componentes abióticos que lo constituyen– 

derivan en un conjunto de bienes y servicios de los que las personas se benefician, 

generalmente denominados servicios ecosistémicos (Costanza et al., 1997). 

Dichos servicios ecosistémicos se pueden agrupar en (I) servicios de 

aprovisionamiento: los bienes materiales (e.g., producción de alimentos, agua, fibras, 

madera, combustibles, recursos biotecnológicos); (II) servicios de regulación: los 

beneficios obtenidos de la regulación de los procesos ecosistémicos (e.g., la 

regulación de la calidad del aire, de la fertilidad de los suelos y de la hidrología, el 
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control de enfermedades), (III) servicios culturales: los beneficios inmateriales (e.g., 

fuente de inspiración para las manifestaciones estéticas y las obras de ingeniería, 

educación, identidad cultural y bienestar espiritual); y (IV) servicios de soporte: 

aquellos necesarios para la producción de todos los demás servicios ecosistémicos 

(e.g., biodiversidad, hábitat) (Millenium Ecosystem Assessment, 2005).  

 

Figura 1.1. Porcentaje de especies de organismos en el suelo en contraste con los 

restantes ecosistemas combinados (e.g., marino, agua dulce, organismos 

hospedadores). Clasificación taxonómica a nivel de clase, salvo indicación D: 

dominio, R: reino, F: filo. Adaptado de Anthony et al. (2023). 

 

En un intento de facilitar su estudio y entendimiento, las funciones 

ecosistémicas y, por derivación, los servicios ecosistémicos, han sido asociados con 

la biodiversidad del suelo agrupada de acuerdo a su tamaño (Figura 1.2) (Orgiazzi 

et al., 2016). Al mismo tiempo, dependiendo de las principales funciones que llevan 

a cabo, la biodiversidad del suelo también se puede clasificar en tres grupos 

funcionales principales: (I) los ingenieros químicos, organismos responsables de la 

transformación del carbono mediante la descomposición de residuos vegetales y 

otras materias orgánicas y del reciclaje de nutrientes (e.g., nitrógeno, fósforo, potasio 

y azufre); (II) los reguladores biológicos, organismos que controlan las poblaciones 

de otros organismos del suelo, como patógenos de plantas o insectos; y (III) los 
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ingenieros ecosistémicos, organismos responsables de mantener la estructura del 

suelo mediante la formación de redes de poros, bioestructuras y agregados, o 

transporte de partículas (Figura 1.2) (Kibblewhite et al., 2008; Lavelle et al., 1997).  

 

Figura 1.2. Biodiversidad del suelo clasificada por grupo funcional y tamaño (ancho 

del cuerpo) y su asociación a las funciones ecosistémicas (círculos coloreados de 

bordes continuos) y los servicios ecosistémicos derivados de las funciones (círculos 

coloreados de bordes discontinuos). Adaptado de Orgiazzi et al. (2016). 

 

 

La biodiversidad del suelo está modelada por factores tanto naturales como 

antropogénicos que actúan a escala global, regional o local (Orgiazzi et al., 2016; 

Turbé et al., 2010). Por ejemplo, entre los factores naturales, se ha informado que 

los patrones espaciales de la biodiversidad del suelo se explican mejor cuando se 

consideran las interacciones entre la cubierta vegetal, el clima y las propiedades del 
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suelo (Ding & Eldridge, 2022; Heděnec et al., 2022; Labouyrie et al., 2023). Los 

procesos estocásticos (i.e., dispersión homogeneizadora, limitación de la dispersión) 

y determinísticos (i.e., selección homogénea y selección variable) también son 

factores que dan forma a las comunidades de organismos del suelo. A escala 

microambiental, por ejemplo, el impacto relativo de los procesos estocásticos y 

deterministas mostró variación según el tipo de organismos del suelo, su abundancia 

relativa (organismos raros vs. abundantes) y la profundidad del suelo o la distancia 

espacial (Bahram et al., 2016; Du et al., 2021; Jiménez et al., 2014; Richter-Heitmann 

et al., 2020; M. P. Thakur et al., 2020).  

Por otro lado, entre los factores antropogénicos, se han reportado cambios en 

la abundancia, composición y redes trófico/génicas de la biodiversidad del suelo 

con el aumento de la intensificación del uso del suelo, el manejo agropecuario y el 

cambio climático (El Mujtar et al., 2021; Lupatini et al., 2019; Marsden et al., 2020; 

Romdhane et al., 2022; Singh et al., 2019; Yang et al., 2021; Zulu et al., 2022). La 

biodiversidad del suelo también está determinada por la variación microambiental 

en los ecosistemas naturales y manejados (Baldrian et al., 2010; Costantini & Mocali, 

2022; Nielsen et al., 2012; Štursová et al., 2016; T. Sun et al., 2021) y los cambios en 

las características fisicoquímicas según la distancia espacial o la profundidad se han 

revelado como factores de modelado cruciales (Durrer et al., 2017; Eilers et al., 2012; 

Gutiérrez-López et al., 2010).  

 

La microbiota son los organismos más abundantes del suelo y los ingenieros 

químicos por excelencia (Figura 1.2); más del 90% del flujo de energía en el 

ecosistema suelo está mediado por microorganismos, por lo que tienen un rol clave 

en la provisión de servicios ecosistémicos (Delgado-Baquerizo et al., 2016). La 

microbiota del suelo está formada por comunidades altamente complejas, tanto por 

el tipo de microorganismos que las componen –bacterias, hongos, protistas y 

arqueas– y sus abundancias absolutas y relativas, como en su estructura biológica 

(grupos y asociaciones de microorganismos) y diversidad funcional. Los procesos 

biológicos que ocurren en el suelo, y en los que intervienen las comunidades 
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microbianas, regulan los ciclos del carbono y los nutrientes (e.g., nitrógeno, fósforo, 

potasio, azufre), son fuente y sumidero de gases de efecto invernadero, influyen en 

la calidad del agua, participan en la degradación e inmovilización de contaminantes 

y promueven el crecimiento vegetal (e.g., Aislabie & Deslippe, 2013; de Vries et al., 

2013; Van Der Heijden et al., 2008). Además, los microorganismos del suelo también 

son una fuente valiosa y diversa de recursos para la biotecnología, de productos 

farmacéuticos y de tratamientos médicos actuales y potenciales (e.g., D´Acosta et 

al., 2006; Minton, 2003; B. K. Singh, 2010; Turbé et al., 2010). Por lo tanto, una 

disminución en la biodiversidad de la microbiota del suelo provocaría una reducción 

en la multifuncionalidad, resiliencia y sostenibilidad de los ecosistemas, con un 

impacto negativo sobre la provisión de los servicios ecosistémicos. 

En particular, la microbiota del suelo es ampliamente afectada por las 

intervenciones antrópicas, tanto en su abundancia, como en su composición y en la 

estructura de sus redes tróficas y génicas (Lupatini et al., 2014; Paula et al., 2014; 

Romdhane et al., 2022). Estos cambios afectan la eficiencia de uso y reciclaje de 

nutrientes y la capacidad de adaptación de las comunidades a las variaciones 

climáticas (e.g., De Vries et al., 2012). Se espera que intervenciones de distinto tipo 

y magnitud (e.g., deforestación, manejo forestal, agricultura orgánica, fertilización) 

provoquen modificaciones de variado impacto en el suelo (Hartmann et al., 2015; 

Wood et al., 2017). En Patagonia, existen antecedentes de estudios del impacto 

antrópico sobre la biodiversidad del suelo en general (e.g., Miglioranza et al., 2013; 

Miserendino et al., 2011; Sepúlveda & Chillo, 2017). Sin embargo, pocos trabajos se 

focalizan en los cambios asociados con la microbiota del suelo (e.g., Fernández et 

al., 2015; Floriani et al., 2024; Gonzalez-Polo & Austin, 2009; Marcos & Olivera, 2016; 

Prack McCormick et al., 2022), en general analizan un tipo particular de impacto, y 

no relacionan de manera explícita la biodiversidad edáfica con los cambios en la 

cobertura vegetal natural, ni con sus impactos sobre la provisión de servicios 

ecosistémicos (Keesstra et al., 2016); a excepción de algunos reportes en los últimos 

años (Carron et al., 2020; Defrieri et al., 2011; Effron & Sarti, 2015; Gargaglione et 

al., 2017; Gonzalez-Polo et al., 2019). Sin embargo, no hay estudios que relacionen 

de manera explícita las dimensiones básicas de la biodiversidad (abundancia, 
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diversidad y función) con la variación macro y microambiental y las actividades 

agropecuarias, ni estudios que integren su multidimensionalidad. 

 

La identificación de los patrones de cambio de las comunidades edáficas 

asociados con el uso y manejo del suelo requiere de la caracterización de la 

diversidad microbiana del suelo a escala espacial. Dada la extrema complejidad de 

dichas comunidades (e.g., abundancia, diversidad biológica y funcional) y su 

variación macro y microambiental la aplicación de una única metodología de 

caracterización no tiene amplia aceptación, ya que cada técnica tiene ventajas y 

limitaciones (Liu et al., 2017), aunque no hay acuerdo general sobre qué metodologías 

son más adecuadas para un monitoreo continuo. En consecuencia, para este trabajo 

de tesis doctoral se decidió emplear un abordaje metodológico integral que contemple 

la caracterización de la microbiota del suelo en tres dimensiones: abundancia, 

actividad biológica y diversidad genética (Figura 1.3).  

 

Figura 1.3. Las tres dimensiones para la caracterización de la microbiota del suelo 

y sus metodologías asociadas aplicadas en esta tesis.  

 

Entre las técnicas más utilizadas para estimar la abundancia de los 

microorganismos en el suelo se encuentra la PCR cuantitativa. Esta metodología 

permite amplificar y cuantificar específicamente segmentos de ADN microbiano 



 

1–8 

 

(e.g., gen ARNr 16S, ITS o genes funcionales) presentes en una muestra de suelo. 

Esta técnica ofrece una evaluación precisa de la abundancia de ciertos 

microorganismos y permite detectar cambios en su población en respuesta a 

diferentes condiciones ambientales o prácticas de manejo del suelo (Allegrini et al., 

2021; L. Huang et al., 2019; Y. Yang et al., 2023). Por otro lado, la cuantificación del 

ADN extraído del suelo se ha validado y utilizado como una buena estimación de la 

biomasa microbiana en diferentes tipos de suelo (Bragato et al., 2016; Fornasier et 

al., 2014; Gangneux et al., 2011; Gong et al., 2021; Santoni et al., 2023; Semenov et 

al., 2018), esta medida de carácter general es útil en determinados contextos por su 

sencillez y bajo costo en comparación con los métodos tradicionales. 

La hidrólisis del di-acetato de fluoresceína es uno de los parámetros 

frecuentemente utilizado para cuantificar la actividad microbiana (Adam & Duncan, 

2001; Green et al., 2006; Schumacher et al., 2015). El uso de este indicador 

microbiológico ha permitido estimar la actividad general de la microbiota y cómo 

ésta es influenciada por las variables climáticas, las propiedades físicas y químicas 

del suelo, o diferentes prácticas de uso y manejo (Campbell et al., 1991; Celis et al., 

2009; Conti et al., 2016; Ferreyroa et al., 2019; Medo et al., 2021). Combinada con 

las determinaciones de abundancia, estos parámetros son buenos indicadores de la 

presencia, carga y actividad de los microorganismos en el suelo, pero no brindan 

información sobre su diversidad. 

Tecnologías como la metagenómica y la metatranscriptómica permiten 

caracterizar abundancia, diversidad genética y funcional, pero son aún costosas para 

proyectos de mediana/gran escala. La secuenciación de amplicones, aplicada al gen 

ARNr 16S de bacterias o de la región ITS de hongos de extracciones de ADN de 

suelo, permite explorar la diversidad microbiana y entender la estructura de las 

comunidades bacterianas en diferentes tipos de suelo, aunque más accesible que las 

anteriores aún resulta costosa en ciertos contextos. Mientras que otras herramientas 

moleculares, como T-RFLP o DGGE, focalizadas en un número restringido de genes 

(e.g., gen ARNr 16S, ITS o genes funcionales), permiten caracterizar la diversidad 

biológica y funcional a un costo significativamente menor (e.g., (El Mujtar et al., 2021; 

Gryta et al., 2020; Lynn et al., 2017; Prack McCormick et al., 2022; Zhou et al., 2017)). 
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El término salud del suelo empezó a ganar popularidad hacia finales del siglo 

XX como un concepto holístico que considera al suelo como un sistema vivo, en 

lugar de solo un medio físico para el crecimiento de las plantas , y hoy en día está 

vinculado al concepto emergente de «Una Salud», en el que la salud de los seres 

humanos, los animales y el medio ambiente están todos interconectados (Banerjee 

& van der Heijden, 2023; Destoumieux-Garzón et al., 2018). Aunque representa un 

término en constante evolución, hoy en día existe cierto consenso en definir a la 

salud del suelo como «la capacidad continua del suelo para funcionar como un 

ecosistema vital que sustenta plantas, animales y seres humanos» (Doran et al., 

1996). En particular, la diversidad y funciones de la microbiota del suelo es crucial 

para la salud del suelo y para el manejo sostenible de los sistemas agropecuarios 

(Costantini & Mocali, 2022; FAO et al., 2020; The Concept and Future Prospects of 

Soil Health, 2020). Por lo tanto, hay un creciente interés global en desarrollar 

indicadores de salud del suelo que permitan monitorear el impacto de estrategias 

de conservación y manejo que integren dichos aspectos biológicos (FAO, 2021; 

Guerra et al., 2021). Es así que, el desarrollo de metodologías de caracterización 

costo-efectivas que permitan una caracterización multidimensional de la microbiota 

del suelo es esencial para estudios masivos y sistemas de monitoreo a gran escala.

a quimiometría del infrarrojo cercano aplicada a las propiedades del 

suelo –físicas, químicas y, especialmente, biológicas– se presenta como una 

alternativa prometedora (FAO, 2022).    

 La quimiometría del infrarrojo cercano es una técnica analítica que utiliza la 

espectrometría de infrarrojo cercano (NIRS, por sus siglas en inglés) para 

caracterizar y predecir diversas características y propiedades del suelo de manera 

robusta, rápida, no destructiva y a bajo costo (e.g., Beć & Huck, 2019). Esta técnica 

se basa en la interacción entre la radiación electromagnética y los componentes 

químicos presentes en el suelo, lo que genera un espectro característico que puede 

ser analizado mediante modelos matemáticos y algoritmos de calibración. A través 

de la calibración y validación de los modelos, se establecen relaciones cuantitativas 

que permiten estimar las propiedades del suelo a partir de los espectros obtenidos 
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por NIRS. La aplicación de la quimiometría del infrarrojo cercano a las propiedades 

fisicoquímicas y biológicas del suelo es un campo en expansión (Comino et al., 2018; 

Soriano-Disla et al., 2014; Tittonell et al., 2013; Zornoza et al., 2009). En particular, 

en lo que respecta a las propiedades biológicas del suelo ha sido empleada con 

buenos ajustes para estimar carbono, nitrógeno y fósforo de biomasa microbiana, 

respiración microbiana, actividades enzimáticas (e.g., -glucosidada, fosfatasa, FDA) 

y diversidad microbiana (e.g., bacterias totales, Gram(+) y Gram(–), relación 

hongos/bacterias) (Comino et al., 2018; Soriano-Disla et al., 2014; Zornoza et al., 

2009). Esto la convierte en una herramienta valiosa para la evaluación y el monitoreo 

de la calidad del suelo en diversos contextos, incluyendo el monitoreo de la salud 

del suelo y sostenibilidad de los sistemas agropecuarios en múltiples escalas. 

 

 

Los andosoles (del japonés an, oscuro y do, suelo) son suelos jóvenes 

desarrollados a partir de materiales piroclásticos como las cenizas y vidrios 

volcánicos. Consecuentemente, se los encuentra principalmente en áreas de 

actividad volcánica reciente, como en las regiones montañosas de América Latina, 

Islandia, Japón, Indonesia o Nueva Zelanda, representando aproximadamente el 1% 

de los suelos del mundo (Takahashi & Shoji, 2002). Se distinguen por su alto 

contenido de materia orgánica –de lo que deriva el característico color oscuro que 

originó su nombre–, lo que los convierte en suelos altamente fértiles y les confiere 

una gran capacidad de retención de agua (Wada, 1985). Además, presentan una 

estructura granular suelta y una textura aparente franca a franco arenosa, lo que 

facilita el drenaje y la aireación del suelo (Wada, 1985). Estas características 

convierten a los andosoles en suelos únicos y altamente valiosos por su importancia 

en el sustento de una gran biodiversidad de plantas y en la producción agropecuaria. 

En Patagonia Norte, los andosoles están estrechamente asociados con los 

bosques nativos de especies de Nothofagus –como el coihue, la lenga o el ñire– y 

ciprés de la cordillera (Diehl et al., 2003). Estos suelos proporcionan condiciones 

óptimas para el crecimiento de árboles y plantas nativas, principalmente debido a 
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su alta capacidad de retención de agua de las lluvias y nevadas invernales, lo que 

asegura una adecuada disponibilidad hídrica durante el verano, que es menos 

lluvioso (Diehl et al., 2003). Además, estos suelos son altamente productivos y se 

utilizan para la producción de una variedad de cultivos, como frutas, hortalizas y 

cereales. También son fundamentales para la ganadería, al proporcionar forraje de 

alta calidad para el ganado. Sin embargo, a pesar de su importancia, los andosoles 

de la Patagonia están poco estudiados en comparación con otros tipos de suelos y 

regiones del mundo. Esta falta de investigación limita nuestra comprensión de la 

dinámica de estos suelos y dificulta el desarrollo de prácticas agrícolas sostenibles 

y la conservación de estos ecosistemas frágiles. 

 

Entre los ecosistemas terrestres, los ecosistemas boscosos son de especial 

interés ya que representan alrededor de 1/3 de la superficie terrestre –el equivalente 

a 4060 millones de hectáreas– y albergan la mayor parte de la biodiversidad terrestre 

del planeta, incluida la biodiversidad del suelo (FAO, 2020; FAO & UNEP, 2020; 

Orgiazzi et al., 2016). Aunque la tasa de pérdida neta de bosques disminuyó 

sustancialmente durante el período 1990–2020, el mundo ha perdido 178 millones 

de hectáreas de bosques desde 1990 (FAO, 2020). La deforestación y degradación 

de los bosques debido a la expansión agrícola siguen siendo los principales 

contribuyentes a la pérdida de biodiversidad forestal (FAO & UNEP, 2020).  

Por su parte, las 6,5 millones de hectáreas de bosques andino-patagónicos 

distribuidos a ambos lados de la cordillera de los Andes, representan una de las 

últimas reservas mundiales de bosques templados con escasa intervención humana 

y una valiosa diversidad de flora y fauna autóctona (Marchelli et al., 2020; Paruelo 

et al., 1998). Además de su importancia ecológica, estos bosques son un depósito 

del patrimonio cultural de Argentina y Chile, con un alto valor arqueológico e 

histórico (Barberena et al., 2015; Borrero et al., 2019; Martínez Pastur et al., 2016; 

Molares & Ladio, 2012). Ofrecen una amplia gama de servicios ecosistémicos, desde 

la provisión de madera, leña y productos forestales no madereros –forraje, hongos 

y frutos comestibles, helechos ornamentales o plantas medicinales– hasta la 
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regulación de los flujos de carbono y agua, la generación de hábitat para la 

biodiversidad, la conservación de los suelos y la protección de las cuencas hídricas 

(Amoroso et al., 2021).  

En el lado Argentino, alrededor del 34% de los bosques andino-patagónicos se 

encuentran actualmente protegidos dentro de los Parques Nacionales Lanín, Los 

Arrayanes, Nahuel Huapi, Los Alerces, Lago Puelo, Los Glaciares, Perito Moreno y 

Tierra del Fuego (APN, 2023). Además, la región norte de estos bosques ha sido 

parte de la Red Mundial de Reservas de la Biosfera de la UNESCO desde 2007, como 

parte del Programa «Hombre y Biósfera», con el objetivo de demostrar una relación 

equilibrada entre los humanos y su entorno natural (UNESCO, 2007, 2022). No 

obstante, los bosques andino-patagónicos no están exentos de procesos de 

degradación. En Patagonia Norte los factores de degradación más relevantes son 

los incendios forestales de origen antrópico o natural, las forestaciones con especies 

exóticas, el avance de la urbanización y el pastoreo por parte de animales 

domésticos (Amoroso et al., 2021).  

 

La ganadería fue la primera actividad de los colonos europeos que se 

asentaron de manera permanente en la cordillera alrededor del 1880, marcada por 

la utilización de incendios para transformar bosques andino-patagónicos en 

pastizales (Amoroso et al., 2021). Así, el fuego se convirtió en una herramienta clave 

para el cambio de uso del suelo, pasando de forestal a agrícola y ganadero, 

desplazando el bosque de áreas aptas para la agricultura y convirtiendo las zonas 

menos productivas en pastizales (Willis, 1914). Entre 1890 y 1920, se estima que se 

quemaron grandes extensiones de bosque, con aproximadamente 693 mil hectáreas 

de bosques andino-patagónicos afectadas (Rothkugel, 1916). Posteriormente se 

produjo una recuperación parcial, con áreas que fueron recolonizadas por las 

especies nativas (Gowda et al., 2012). Sin embargo, en los bosques más accesibles 

la ganadería se asentó definitivamente, primero centrada en la ganadería ovina, para 

luego extenderse a la ganadería bovina a partir de la segunda mitad del siglo XX y 

continuando hasta la actualidad (Amoroso et al., 2021; Bondel, 2008). 
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En los bosques andino-patagónicos de Patagonia Norte, además de la 

ganadería, también se ha desarrollado la agricultura, la horticultura y el cultivo de 

fruta fina y lúpulo. Estas actividades agrícolas han surgido como alternativas 

económicas en la región, aprovechando las condiciones climáticas y edafológicas 

particulares. La agricultura y la horticultura en esta área se han adaptado a las 

características del paisaje, combinando prácticas tradicionales de los pueblos 

originarios con técnicas modernas de cultivo (Cabrera et al., 2010; Eyssartier et al., 

2011). La horticultura ha ganado terreno, con la producción de una gran variedad 

de vegetales que encuentran condiciones propicias en los suelos de la región, 

proveyendo a los mercados locales (Ocariz & Ojeda, 2018).  

Por su parte, las bayas nativas –como el maqui, arrayán, chaura, calafate, entre 

otras– han sido utilizadas como alimento y medicina desde tiempos antiguos por los 

pueblos originarios y los primeros colonos (Chamorro et al., 2019). Hacia mediados 

del siglo XX, el cultivo de bayas tomo relevancia como actividad económica, al 

conjunto de bayas nativas se sumaron otras «frutas finas» comerciales como la 

frambuesa, la cereza, el arándano o el corinto, aprovechando las condiciones de 

altitud y clima frío-templado que favorecen la calidad de los productos (Aiani & 

Ejarque, 2019). Por otro lado, el cultivo de lúpulo ha experimentado un crecimiento 

significativo, impulsado por la demanda de la industria cervecera artesanal tanto a 

nivel nacional como internacional. Estas actividades agrícolas contribuyen a la 

diversificación económica de la región, aprovechando los recursos naturales de 

manera sostenible y generando oportunidades para los productores locales. Sin 

embargo, es importante abordar estas actividades con políticas y prácticas de 

manejo ambientalmente responsables para preservar la integridad de los 

ecosistemas forestales andino-patagónicos a largo plazo (Villagra et al., 2019). 

 
El término agroecología fue utilizado por primera vez en 1928 por Basil 

Bensin para referirse a la «aplicación de la ecología a la agricultura» (Gliessman, 

2013). Desde entonces, esta idea ha evolucionado de ser un concepto científico para 

convertirse en una filosofía de vida (James et al., 2023). Gracias a las prácticas 
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agroecológicas, numerosas comunidades rurales en todo el mundo reconocen el 

poder político y la importancia de sus propias prácticas agropecuarias tradicionales 

para mantener la sostenibilidad de sus medios de vida. Así, los diversos contextos 

en los que se ha utilizado este término han contribuido a forjar una definición 

funcional de la agroecología que la reconoce como ciencia, práctica y 

movimiento (Wezel et al., 2009). 

La agroecología pretende armonizar los múltiples objetivos para los cuales son 

manejados los paisajes agropecuarios, implican reconfiguraciones de la estructura y 

funciones de los agroecosistemas y un uso intensivo de la biodiversidad a diferentes 

escalas para hacerlos más resilientes, socialmente equitativos y ambientalmente 

sostenibles (Tittonell, 2014, 2023). Rediseñar agroecosistemas e implementar 

cambios en las prácticas de manejo durante una transición agroecológica se espera 

que tenga un impacto positivo en la biodiversidad, sus funciones y los servicios 

ecosistémicos asociados (Tittonell, 2023). A escala de finca este manejo 

ecológicamente intensivo se traduce en una fuerte diversificación productiva, tanto 

en la combinación espacio-temporal de recursos genéticos domésticos –animales y 

vegetales– como de la biodiversidad asociada dentro y alrededor de las parcelas 

productivas (FAO, 2018b).  

Estrategias efectivas de manejo del suelo dentro de la agroecología incluyen 

prácticas como la labranza reducida, la siembra de cubierta, la rotación de cultivos 

y la incorporación de materia orgánica, que promueven la proliferación y actividad 

de estos microorganismos benéficos del suelo (Liu et al., 2022; Moulin et al., 2023; 

Venter et al., 2017; Zuber & Villamil, 2016). Esto, a su vez, conduce a una mayor 

resiliencia del suelo, una mejor disponibilidad de nutrientes y una reducción de la 

dependencia de insumos sintéticos (Zhang et al., 2020). Reconocer el papel crucial 

de la biodiversidad microbiana del suelo en los sistemas agroecológicos subraya la 

importancia del manejo sostenible del suelo para la sostenibilidad agropecuaria y 

ambiental a largo plazo (Tahat et al., 2020). 

Las decisiones de manejo del suelo a escala de finca se transforman en 

diversos patrones espaciotemporales a escala de paisaje, con impacto sobre las 
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funciones, propiedades y servicios ecosistémicos del suelo. Tales impactos son aún 

más críticos en zonas de interfase entre las matrices forestal (especialmente de 

bosque nativo) y agropecuaria, esta última en constante expansión; y se traducen en 

procesos de degradación de suelos y vegetación que son comunes y conocidos en 

Patagonia Norte, comprometiendo a la economía regional, al bienestar y al 

desarrollo de las poblaciones rurales (Gaitán et al., 2018). En este contexto, se espera 

que después de la conversión de los suelos de bosques nativos andino-patagónicos 

a parcelas de producción agropecuaria, la abundancia, actividad biológica y 

diversidad genética de las comunidades de organismos del suelo y su organización 

microambiental e interacciones se vean alteradas. Estos cambios tendrán un efecto 

significativo sobre la funcionalidad del ecosistema (Delgado-Baquerizo et al., 2020; 

Jiao et al., 2022; Wagg et al., 2014), destacando la necesidad de realizar monitoreos 

sobre la biodiversidad del suelo. 

 
Las intervenciones de uso y manejo, así como distintos factores de disturbio 

de origen natural, afectan tanto la biodiversidad de un ecosistema como su aptitud 

para proveer recursos y servicios. Este impacto puede incluso reducir su habilidad 

para regresar a su estado original o alcanzar otros estados deseados. El Modelo de 

Estados y Transiciones (MET) propone una visión dinámica de los sistemas, 

reconociendo «estados estables» de referencia y alternativos, fases dentro de cada 

estado, umbrales de cambio, y la resiliencia y resistencia del sistema, para diferentes 

sitios ecológicos (Bestelmeyer et al., 2009) (Figura 1.4). 
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Figura 1.4. Marco conceptual del Modelo de Estados y Transiciones Estructural–

Funcional para el estudio de las dinámicas de los ecosistemas. Los recuadros y 

números romanos representan a los diferentes estados (valores más altos indican 

estados más degradados), mientras que los círculos grises a y b representan 

diferentes fases dentro de cada estado y las flechas de línea gris punteda las 

transiciones entre fases. Las flechas de línea negra continua representan las 

transiciones negativas y las flechas de línea negra punteada las transiciones positivas 

(reversibilidad). Las cruces naranjas señalan los umbrales críticos. Adaptado de 

(Easdale & López, 2016; López et al., 2011).  

 

La clasificación de los sitios ecológicos se basa en la idea fundamental de que 

las diferencias en las comunidades vegetales potenciales y su resiliencia se rigen por 

diferencias en las características del suelo, el entorno geomorfológico y el clima. En 

consecuencia, los sitios ecológicos se distinguen por diferencias significativas en la 

composición o producción potencial de la vegetación o en el tipo de proceso por el 

cual los estados de referencia cambian a estados alternativos (Bestelmeyer et al., 

2009). Cada sitio ecológico puede describirse con un MET distintivo –caracterizado 

por las propiedades de la comunidad vegetal (composición, cobertura, función)– que 

contiene un estado de referencia y un número variable de estados de comunidades 
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vegetales alternativas. Se considera como estado de referencia al estado a partir del 

cual pueden derivarse los demás estados alternativos (y funciones asociadas), y se 

define como el estadoque mejor refleja el potencial del suelo y el clima del sitio, 

representado por una comunidad potencial (prístina y/o histórica) asociada a una 

variabilidad natural. Se considera que las propiedades estructurales y funcionales de 

la comunidad de referencia son las que imparten resiliencia al estado. El modelo de 

estados y transiciones ha sido adaptado para su utilización en agroecosistemas 

como marco conceptual para la caracterización de transiciones agroecologías y sus 

estados iniciales (Tittonell, 2020). En esta tesis, se avanza un paso más en la 

adaptación de este modelo a fin de identificar clusters homogéneos de suelo y 

unidades de paisaje que permitan separar los efectos del manejo agroecológico de 

los efectos de otros factores, tales como la historia de uso de la tierra, la vegetación 

natural, el tipo de suelo, en la biodiversidad microbiana del suelo.  

Considerando este marco de conocimiento, para esta tesis se definió un MET 

que sitúa a los diferentes estados en un gradiente de modificaciones antrópicas del 

ecosistema natural, asociadas a diferencias en el uso del suelo y manejo de las 

unidades productivas representativas del área de estudio. El MET contempla un 

estado de referencia, conformado por bosque nativo prístino o mínimamente 

intervenido (BN), y un conjunto de estados alternativos formado por bosque 

intervenido (BI, e.g., bosque nativo bajo manejo forestal o silvopastoril), pastizal 

destinado a la ganadería (PO, e.g., pastoreo de ovejas), cultivo de especies perennes 

(CP, e.g., fruta fina, entre las que se pueden nombrar frambuesas, arándanos, casis, 

etc.) y cultivo de especies anuales en rotación (CE, e.g., hortalizas, cereales) (Figura 

1.5). Las fases dentro de cada estado están determinadas por la identidad de las 

especies vegetales y la abundancia relativa de las mismas (e.g., proporción Coihue-

Ciprés en bosque nativo), por las especies animales que intervienen en el 

agroecosistema (e.g., bovinos, ovinos) o por variaciones menores en el uso y manejo 

del sistema que no conlleven a un cambio de estado en este modelo (e.g., utilización 

o no de abonos en los cultivos). 
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Figura 1.5. Modelo de Estados y Transiciones propuesto para el análisis de los 

cambios en la diversidad microbiana edáfica. Los diferentes estados bosque nativo 

–estado de referencia–, bosque interverido, pastizal, frambuesa –cultivo perenne– y 

huerta –cultivo estacional–, están representados por los círculos. Las flechas 

coloreadas representan las transiciones negativas entre estados. Los círculos 

pequeños representan las diferentes fases dentro de los estados y las flechas negras 

punteadas las transiciones entre fases. 
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Estudiar el impacto del uso y manejo del suelo en la diversidad de la microbiota 

edáfica como base para definir prácticas de manejo en equilibrio con la estructura y 

función de los paisajes en zonas de interfase crítica bosque-matriz agropecuaria, con 

su adaptabilidad al clima y sus servicios ecosistémicos. 

 
 Caracterizar los sistemas agropecuarios de Patagonia Norte, 

específicamente de la Comarca Andina del Paralelo 42°, desde la 

perspectiva de la transición a la agroecología. 

 Caracterizar la biodiversidad microbiana de suelos de bosques nativos y 

de sistemas productivos agropecuarios norpatagónicos en términos de 

biomasa microbiana, actividad biológica y diversidad genética (  y -

diversidad) e identificar patrones de cambio asociados al uso del suelo y 

las actividades productivas como base para el desarrollo futuro de 

indicadores de salud de suelo.  

 Caracterizar la biodiversidad microbiana de suelos de bosques nativos y 

de sistemas productivos agropecuarios norpatagónicos y su variación 

microambiental, en términos de biomasa microbiana, actividad biológica 

y diversidad genética (  y -diversidad). 

 Validar la implementación de la quimiometría del infrarrojo cercano 

como una herramienta costo-efectiva para caracterizar las propiedades 

biológicas del suelo.  

 
H1. Se encontrarán en los sistemas agropecuarios de Patagonia Norte la 

implementación de prácticas agroecológicas contemplando tanto 

aspectos socioeconómicos como ecológicos. 

P1. Los sistemas agropecuarios de Patagonia Norte –especialmente de la 

Comarca Andina del paralelo 42– presentarán alto grado de 
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transición a la agroecología, evidenciado por la incorporación de 

múltiples prácticas socioeconómicas y ecológicas sustentables/ 

agroecológicas. 

H2. La diversidad microbiana del suelo, en términos de biomasa 

microbiana, actividad biológica y diversidad genética, en las 

diferentes unidades de paisaje que componen la interfase 

agropecuaria-forestal es afectada por el uso y el manejo del suelo, 

siendo estos factores los que determinan cambios en las condiciones 

del ambiente edáfico. 

P2. La diversidad microbiana disminuirá con la intensidad del uso y 

manejo del suelo, siendo dicha disminusión menos pronunciada en 

el bosque nativo intervenido, seguida por los pastizales, y más 

notable en cultivos perennes y en rotación, en comparación con el 

bosque nativo prístino o mínimamente perturbado.. 

H3. Las comunidades microbianas del suelo presentarán estructuración 

microambiental: variación horizontal (autocorrelación espacial entre 

puntos cercanos) y vertical (profundidad del suelo), determinadas por 

cambios en el ambiente edáfico (e.g., pH, materia orgánica). 

P3. La similitud en estructura y diversidad genética entre las 

comunidades microbianas disminuirá con la distancia (variación 

horizontal). La diversidad genética, la biomasa y actividad 

microbiana disminuirá con la profundidad del suelo (variación 

vertical). 

H4. La quimiometría del infrarrojo cercano permite una caracterización 

de las propiedades del suelo (incluyendo variables biológicas) sin 

pérdida de robustez respecto de otros métodos de laboratorio 

clásicos más costosos. 

P4. Los modelos basados en NIRS permitirán predecir las propiedades 

biológicas y químicas del suelo con menor costo, mayor sencillez y 

similar robustez que las metodologías tradicionales de referencia. 

 





 

2–22 

 

 
 

 
La Comarca Andina del Paralelo 42 (CAP42) abarca aproximadamente 7550 

km² en el norte de la Patagonia Argentina, al suroeste de la Provincia de Río Negro 

y noroeste de la provincia de Chubut, atravesada por el paralelo 42° al sur del 

ecuador (Figura 2.1). La CAP42 se configura como un sistema socio-ecológico2 

modelo, donde las dinámicas agropecuarias están intrínsecamente ligadas a la 

interacción entre los componentes humanos y naturales (Aiani & Ejarque, 2019; 

Madariaga & López, 2020). Esta región ha sido pionera en la implementación de 

sistemas agroecológicos, que tuvieron inicio con comunidades neorrurales 

conocidas como «hippies» que arribaron en la década de 1960. Los 

agroecosistemas3 presentes en la CAP42, que varían desde formas orgánicas hasta 

convencionales o tradicionales, representan una amalgama de conocimientos 

locales, principalmente de pequeños productores ganaderos nativos o de los 

primeros inmigrantes europeos dedicados a la fruticultura, horticultura y cultivo de 

lúpulo para el mercado nacional (Tjørring, 2013). Estos conocimientos se combinan 

 

2  Un sistema socio-ecológico (SES) representa una conceptualización innovadora que aborda la 

íntima relación entre los sistemas humanos y naturales. Estos sistemas son entendidos como 

entidades complejas y adaptativas, donde las interacciones entre componentes sociales y ecológicos 

generan patrones emergentes y de retroalimentación. Los SES se caracterizan por su capacidad para 

adaptarse y evolucionar frente a cambios, manifestando una dinámica de gestión adaptativa y 

gobernanza que involucra a múltiples actores y niveles de organización (Biggs et al., 2021). 
3  Un agroecosistema es un sistema ecológico específico que surge de la interacción entre las 

actividades agropecuarias humanas y el entorno natural en el que se llevan a cabo (Swift et al., 1996). 

Consiste en un conjunto de elementos bióticos –como plantas, animales y microorganismos– y 

abióticos –como suelo, agua y clima– que interactúan entre sí dentro del contexto de la agricultura. 

Los agroecosistemas pueden variar ampliamente en tamaño y complejidad, desde pequeñas parcelas 

de cultivo hasta grandes áreas de producción agropecuaria. La gestión de un agroecosistema puede 

influir en la salud del suelo, la biodiversidad, la calidad del agua y otros aspectos ambientales, así 

como en la productividad agropecuaria y el bienestar humano. 
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con las ideas más modernas provenientes de diversas fuentes internacionales sobre 

«agricultura ecológica», aportadas por los nuevos habitantes procedentes de todo el 

mundo. El resultado es un paisaje agropecuario diverso y complejo –en términos de 

tipos de producción, escala y actores– entrelazado con bosques y vegetación nativa 

(Ochoa et al., 2019).  

Adicionalmente, la CAP42 se encuentra dentro de la Reserva de Biósfera 

Andino Norpatagónica designada por la UNESCO en 2007 (UNESCO, 2007). Esta 

extensa reserva, con una superficie de 22670 km2, abarca una amplia diversidad de 

ecosistemas, que van desde la Cordillera de los Andes con sus húmedos bosques 

hasta la semiárida estepa patagónica. A nivel mundial, las reservas de biósfera en el 

marco del Programa Hombre y Biósfera de la UNESCO son sitios destinados a 

probar enfoques interdisciplinarios para comprender y gestionar los cambios e 

interacciones entre los sistemas sociales y ecológicos. Esto incluye el diseño y 

estudio de sistemas agropecuarios sostenibles, consolidándose como espacios 

fundamentales para establecer bases científicas que promuevan una relación 

armoniosa entre las personas, el desarrollo socioeconómico y la preservación del 

entorno natural (UNESCO, 2022). 

El territorio de la CAP42 presenta altitudes que van desde los 2400 msnm en 

las cumbres hasta los 300 msnm en los fondos de valle (IGN, 2024). Este relieve 

montañoso determina una gran variabilidad climática, con un marcado gradiente de 

precipitaciones que disminuye de oeste a este, generando medias anuales de 1000 

mm en el límite con Chile y de 400 mm en la localidad de Ñorquinco (a 70 km al 

este), con un 75% de estas precipitaciones ocurriendo durante el semestre más frío 

(Viale et al., 2019). La temperatura media anual es de 9,8°C, siendo enero el mes 

más cálido (16,2°C) y julio el más frío (3,6°C) (SMN, 2024). Los valles, laderas y 

cumbres (hasta los 1500 msnm) están cubiertos por asociaciones boscosas, donde 

dominan las especies arbóreas del género Nothofagus –coihue (Nothofagus dombeyi), 

ñire (Nothofagus antarctica) y lenga (Nothofagus pumilio)– y ciprés de la cordillera 

(Austrocedrus chilensis). Los suelos de la CAP42 son de tipo Andosol (Taxonomía de 

suelos de la FAO) (Panigatti, 2010), de textura aparente principalmente franco 

arenosa a franco limosa (en promedio 11% arcilla, 42% limo, 47% arena) (Figura 
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A1) (Trinco et al., 2024) y caracterizados por una alta permeabilidad, buen drenaje, 

alta capacidad de retención de agua y abundante contenido de materia orgánica 

(IICA, 2013). 

 

Figura 2.1. Ubicación geográfica de la Comarca Andina del Paralelo 42° –sitio de 

estudio del objetivo específico 1– y el Valle de El Manso –sitio de estudio de los 

objetivos específicos 2, 3 y 4–, al norte de la Patagonia Argentina. 

 

 
El Valle de El Manso (41° 35' S, 71° 35' O) es una subregión de la CAP42 en la 

Provincia de Río Negro (Figura 2.1) y límite sur del Parque Nacional Nahuel Huapi. 

En esta zona, numerosos pequeños emprendimientos de la agricultura familiar 

altamente diversificados conducen su producción en una matriz de bosques nativos 

mixtos Coihue-Ciprés. La heterogeneidad paisajística actual en el área de estudio se 

originó a partir de la conversión del uso del suelo de los bosques nativos por los 
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primeros colonos agricultores a fines del siglo XIX, intensificándose desde fines del 

siglo XX (Cabrera et al., 2010). La producción de cultivos está principalmente 

relacionada con la horticultura (variedad de hortalizas de hoja y pesadas), fruta fina 

(distintas variedades de frambuesa, frutilla, arándano, mora, entre otras) y, en menor 

medida, cereales. La producción ganadera, por su parte, está principalmente 

orientada al ganado ovino y vacuno.  

 
 
Para la caracterización de la transición a la agroecología de la CAP42, se 

seleccionaron 53 fincas teniendo en cuenta: I) la ubicación geográfica según cuatro 

zonas de características socio-ecológicas homogéneas definidas a priori para la 

CAP42, II) tipos de producción representativos de la CAP42, III) pequeños y 

medianos productores/as agropecuarios en transición hacia sistemas más 

intensivos, y IV) acompañamiento activo por parte de la Agencia de Extensión Rural 

El Bolsón (AER El Bolsón) del Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria (INTA) 

(Figura 2.2). 

Para evaluar el grado de transición agroecológica dentro de los sistemas 

agropecuarios de la CAP42 se trabajó con el Instrumento para la Evaluación del 

Desempeño Agroecológico (TAPE, por sus siglas en inglés). Este instrumento fue 

desarrollado para generar evidencia global y comparativa sobre el rendimiento 

multidimensional de la agroecología dentro de cualquier tipo de sistema 

agropecuario Mottet et al. (2020). TAPE consta de dos pasos fundamentales: el Paso 

1, basado en los 10 Elementos de la Agroecología (Figura 2.3) (Barrios et al., 2020; 

FAO, 2018a) –i.e., Diversidad, Resiliencia, Sinergias, Eficiencia, Reciclaje, Valores 

Humanos y Sociales, Culturas y Tradiciones Alimentarias, Economía Circular y 

Solidaria, Co-Creación e Intercambio de Conocimientos y Gobernanza 

Responsable–, ofrece una evaluación diagnóstica del progreso del sistema hacia la 

sostenibilidad. En el Paso 2, el marco evalúa cuantitativa y cualitativamente el 

impacto de las prácticas agroecológicas en diversas dimensiones de la 

sostenibilidad, incluyendo factores críticos como la salud del suelo. Los dos pasos 
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fundamentales se complementan con una visión general de contexto (Paso 0), 

seguida potencialmente por la adición de una tipología de transición (Paso 1 bis), y 

concluye con un análisis integral e interpretación participativa de los hallazgos (Paso 

3). Este enfoque facilita una evaluación completa del desempeño de la agroecología 

en diversos contextos agropecuarios. 

 

 

Figura 2.2. Distribución de las 53 fincas evaluadas a lo largo de la Comarca Andina 

del Paralelo 42°. Zona I, II, III, y IV corresponden con cuatro zonas de características 

socio-ecológicas diferenciales. 
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Figura 2.3. Los 10 Elementos de la Agroecología y sus interacciones (FAO, 2018a). 

En azul los Elementos que describen los aspectos de manejo e innovación 

relacionados con la finca; en violeta los Elementos relacionados a los aspectos 

sociales y características del entorno. 

 

En este estudio, se realizó una encuesta basada en el Paso 1 de TAPE, 

denominada Caracterización de la Transición Agroecológica (CAET, por sus siglas 

en inglés). Los 10 Elementos considerados en el Paso 1 abarcan tanto aspectos de 

manejo e innovación relacionados con la finca (i.e., Diversidad, Resiliencia, 

Sinergias, Eficiencia y Reciclaje), como aspectos sociales y características del 

entorno (i.e., Valores Humanos y Sociales, Culturas y Tradiciones Alimentarias, 

Economía Circular y Solidaria, Co-Creación e Intercambio de Conocimientos, y 

Gobernanza Responsable) (Figura 2.3). Cada Elemento se evaluó a través de 3 o 4 

índices basados en una escala descriptiva (Likert) que va de 0 (indicando el estado 

menos agroecológico) a 4 (indicando el estado agroecológico deseable), las 

puntuaciones de los índices por elemento se suman, estandarizan en relación con el 

puntaje máximo (suma de los puntajes máximos de todos los índices) y se expresan 

en porcentaje. Estos valores por elemento se utilizan posteriormente para el cálculo 

del CAET que corresponde al promedio global sobre los 10 elementos. En 

consecuencia, este puntaje proporciona el porcentaje de avance para cada Elemento 
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y un puntaje denominado CAET global, que representa el grado general de 

transición agroecológica dentro de la finca (Mottet et al., 2020). A su vez, el CAET 

global se puede fraccionar en un CAET–finca, considerando el puntaje de los 

Elementos de manejo e innovación, y un CAET–social teniendo en cuenta los 

puntajes de los Elementos restantes. La evaluación de las 53 fincas fue realizada por 

un único equipo de cinco integrantes (combinando investigadores y agentes de 

extensión locales) para evitar sesgos de percepción entre los integrantes durante la 

asignación valores a los índices. Además, se recopiló información contextual (Paso 

0 de TAPE) basada en una matriz de ocho variables: tamaño de la finca, género y 

rango etario del principal tomador/a de decisiones, origen del agricultor/a, objetivo 

de producción, recursos económicos, tipo de producción y localización de la finca 

(i.e., zona de la CAP42). Las definiciones de modalidad de cada variable de contexto 

se proporcionan en la Tabla A1.  

 
Finalmente, los datos recopilados se utilizaron para la identificación de 

tipologías de transición a la agroecología (Paso 1 bis de TAPE). Los criterios para 

delinear tipologías no están definidos en el instrumento TAPE, por lo tanto, se han 

informado diferentes métodos, como el uso de criterios predefinidos (e.g., FAO, 

2019; Lucantoni et al., 2022) o métodos de clasificación (e.g., Álvarez et al., 2019; El 

Mujtar et al., 2023). Los métodos de clasificación tienen la ventaja de tener en cuenta 

la disposición de los Elementos de la agroecología. Se evaluaron dos métodos de 

clasificación diferentes basados en puntajes numéricos o categorizados de los 

Elementos de la agroecología, análisis de arquetipos y clasificación jerárquica 

descendente, respectivamente. 

El análisis de arquetipos es un método de aprendizaje no supervisado que 

busca puntos extremos –arquetipos– en un conjunto de observaciones 

multidimensionales (Cutler & Breiman, 1993; Eugster & Leisch, 2009). Los 

arquetipos representan configuraciones ideales o de referencia de las dimensiones 

y no reflejan necesariamente observaciones reales dentro del conjunto. Sin 

embargo, las observaciones reales pueden representarse como combinaciones de 

los arquetipos según su grado de similitud. En particular, las observaciones reales 
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con alto grado de correspondencia con un arquetipo (e.g., proporción ≥ 0,8) se 

denominan arquetipoides de dicho arquetipo. El análisis de arquetipos se ha utilizado 

con éxito para categorizar respuestas funcionales a nivel de hogar (Tittonell, 2020), 

lo que indica que podría ser adecuado para el análisis de datos de TAPE. En esta 

oportunidad, se utilizó el análisis de arquetipos para identificar arreglos extremos de 

los Elementos de la agroecología para la CAP42, representar las fincas como 

combinación de arquetipos y/o arquetipoides considerando el umbral de 0,8 

previamente definido. El análisis de arquetipos se realizó en R (v 4.3.1) mediante la 

función 'stepArchetypes' (parámetros k = 3:5 y nrep = 1000) del paquete 'archetypes' 

(Eugster & Leisch, 2009). Entre los modelos de análisis probados, se seleccionó el 

modelo con cuatro arquetipos, conforme al número razonable de grupos que se 

pueden delinear a partir de 53 observaciones (Sharma, 2003) y debido a su 

capacidad para representar la diversidad observada en el territorio. 

La clasificación jerárquica descendente, implementada por el método de 

Reinert, es un método de clasificación de datos de texto. Este método, desarrollado 

originalmente para clasificar segmentos de texto, también se puede utilizar para 

analizar matrices de variables categóricas. El objetivo del método es generar clases 

altamente diferenciadas de manera iterativa (Reinert, 1983). Una vez obtenida la 

primera partición, la clase con mayor heterogeneidad se divide nuevamente. Este 

método se ha utilizado anteriormente para analizar datos de TAPE, permitiendo 

identificar tipologías (El Mujtar et al., 2023). Se aplicó este método a una matriz de 

puntajes categorizados de los Elementos de la agroecología, generada aplicando a 

cada elemento la categorización propuesta por Lucantoni et al. (2022) para el 

puntaje CAET: convencional (puntaje promedio < 40), convencional con elementos 

de sostenibilidad (entre 40 y 50), en transición inicial (entre 50 y 60), en transición a 

la agroecología (entre 60 y 70), y fincas agroecológicas (> 70). La asignación de 

fincas a clases se evalúa en este método mediante la prueba de chi-cuadrado. El 

método también permite evaluar la asociación de variables de contexto (Paso 0 de 

TAPE, Tabla A1) con las clases identificadas. La clasificación jerárquica 

descendente se realizó en el programa Iramuteq (versión 0.7 alpha 2, 

http://www.iramuteq.org/) con la configuración predeterminada. 
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Para contemplar la heterogeneidad del paisaje y los cambios en el uso del suelo, los 

sitios de muestreo fueron seleccionados basándose en el modelo de estados y 

transiciones (MET) de la Figura 1.5. Se seleccionaron cinco fincas cercanas en el 

Valle de El Manso (< 13 km de distancia máxima) dónde se identificaron los cinco 

usos del suelo contemplados en el MET, incluyendo el bosque nativo de referencia 

(BN) y los cuatro estados alternativos: bosque intervenido (BI, bosque nativo con 

ganadería), pastizal (PO, pastizal destinado a la ganadería ovina), frambuesa (CP, 

cultivo perenne) y huerta (CE, cultivo estacional) (Figura 2.4). Se tomaron un total 

de 206 muestras de suelo de profundidad 0–10 cm de las cuales 46 corresponden a 

BN (10 × 4 fincas (RC, OG, BM, LL) + 6 x 1 finca (FL)), 30 a BI (10 × 3 fincas (FL, 

RC, OG)), 50 a PO (10 × 5 fincas (FL, RC, OG, BM, LL)), 35 a CP (10 × 3 fincas (FL, 

RC, OG) + 5 x 1 finca (LL)) y 45 a CE (10 × 4 fincas (FL, RC, OG, BM) + 5 x 1 finca 

(LL)) (Figura 2.4). Todas las muestras de suelo se secaron al aire, se tamizaron a 

través de una malla de 2 mm, se homogeneizaron y se almacenaron a temperatura 

ambiente para los análisis posteriores. 

 

Figura 2.4. Ubicación geográfica de las cinco fincas dónde se tomaron muestras de 

suelo en el Valle de El Manso, Río Negro, Argentina.  
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Para evaluar los cambios de la biodiversidad microbiana edáfica en la escala 

microambiental, se seleccionaron tres de los principales usos del suelo en el área de 

estudio, el bosque nativo de referencia y dos usos alternativos del suelo, pastizal y 

huerta (Figura 2.5a). Los tres usos del suelo se encuentran separados por una 

distancia promedio de 3 km, lo que permite comparaciones entre ellos al minimizar 

la variación ambiental (Figura 2.5a), a la vez de que son representativos, en 

términos de características biológicas y químicas del suelo, de los sitios en el Valle 

de El Manso (Figura A2). En el caso de la horticultura, las principales hortalizas 

cultivadas en parcelas mixtas son Solanum tuberosum, Daucus carota, Allium sativum, 

Allium cepa, Spinacia oleracea, Beta vulgaris, Lactuca sativa y Brassica oleracea, y el 

laboreo se realiza con un motocultor a una profundidad máxima del suelo de 20 cm. 

El pastizal corresponde a cuadros de pastoreo de ovejas. 

En cada tipo de uso del suelo, el diseño de muestreo de suelo incluyó cuatro 

distancias a lo largo de tres transectas: 0.1 m, 1 m, 10 m y 50 m en el bosque, 0.1 m, 

1 m, 10 m y 46 m en el pastizal, y 0.1 m, 1 m, 10 m y 32 m en la huerta (Figura 

2.5b). La variación en la distancia máxima respondió al tamaño del cuadro, que era 

más pequeño en la huerta. La distancia espacial máxima entre las muestras fue de 

70 m (en diagonal). A su vez, se consideraron cuatro profundidades de muestreo de 

suelo en cada punto: 0–5, 5–10, 10–20 y 20–40 cm (Figura 2.5b). Este diseño de 

muestreo resultó en 48 (3 × 4 × 4) muestras para cada uso del suelo, dando un total 

de 144 muestras de suelo. El esquema de muestreo fue diseñado para generar 

distancias variables, lo que permite evaluar la autocorrelación espacial de las 

propiedades del suelo mediante análisis geoestadísticos (ver inciso 2.7), al tiempo 

que también es adecuado para los demás análisis. Las muestras de suelo se secaron 

al aire, se tamizaron a través de un tamiz de 2 mm, se homogeneizaron y se 

almacenaron a temperatura ambiente para análisis posteriores. 
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Figura 2.5. Diseño de muestreo de suelo. a) Ubicación geográfica en el Valle de El 

Manso de los tres sitios de muestreo, coloreados por el uso del suelo. b) Diseño de 

muestreo para evaluar la variación microambiental considerando la distancia 

espacial y la profundidad del suelo. La distancia «D» corresponde a 50 m en el 

bosque nativo, 46 m en el pastizal y 32 m en la huerta. 

 

 
 

 

La biomasa microbiana del suelo se estimó para todas las muestras (apartados 

2.3.1 y 2.3.2) mediante la cuantificación de las extracciones de ADN del suelo. Las 
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extracciones de ADN del suelo se realizaron utilizando 0,25 g de suelo y el kit de 

extracción de ADN DNAeasy PowerSoil (MoBio Laboratories Inc., Carlsbad, CA, 

EUA) siguiendo las instrucciones del fabricante. El ADN del suelo se cuantificó para 

cada muestra mediante espectrofotometría a 260 nm (NanoDrop One/Onec, Isogen 

life science, De Meern, Utrecht, Países Bajos). La precisión en la cuantificación del 

ADN por espectrofotometría se validó mediante cuantificación del ADN por 

fluorescencia (Qubit, Invitrogen, Waltham, MA, EUA) en un subconjunto de 

muestras representativas, mostrando una correlación lineal significativa entre las 

medidas con un R de Pearson de 0,86 (Figura A3). 

 

La abundancia de bacterias se estimó en las muestras de suelo (apartado 2.3.1) 

por cuantificación del número de copias del gen ARNr 16S mediante PCR 

cuantitativa (qPCR, por sus siglas en inglés) utilizando como molde de amplificación 

el ADN extraído (apartado 2.4.1.1). La qPCR se realizó en 15 μl de volumen final 

conteniendo: 7,5 μl de Sso Advanced Universal mix con Sybr Green 2X (Bio-Rad 

Laboratories, Hercules, CA, EUA), 0,3 μl de cada primer del par 338F (5’-

ACTCCTACGGGAGGCAGCAG-3’) y 518R (5’-ATTACCGCGGCTGCTGG-3’) 

(Fierer et al., 2005), 1 μl de extracto de ADN de suelo (5,8 ng/μl) y 5,9 μl de agua 

destilada estéril. Las condiciones de amplificación fueron: desnaturalización inicial 

a 95°C durante 5 min, seguido de 35 ciclos de 95°C durante 15 s, 53°C durante 30 s 

y 72°C durante 45 s (Zabaloy et al., 2015) en termociclador CFX96 Real-Time 

System (Bio-Rad Laboratories, Hercules, CA, EUA). Para detectar posibles 

contaminaciones en la qPCR, se utilizaron controles negativos sin ADN y se 

incluyeron en el ciclado curvas de fusión 65°C a 95°C. El número de copias fue 

calculado a partir de una curva estándar construida con diluciones seriadas (103–109 

copias) de un plásmido con inserto clonado del gen ARNr 16S obtenido a partir de 

Pseudomonas aeruginosa (196 pb). 

 
El método utilizado para determinar la actividad biológica se basó en la 

hidrólisis del di-acetato de fluoresceína (FDA) siguiendo el procedimiento diseñado 
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por Adam & Duncan (2001) con adaptación a formato de microtubo. Brevemente, 

se colocó una muestra de suelo de 0,1 g (seca y tamizada < 2,0 mm) en un tubo 

Eppendorf de 1,75 ml, junto con 750 μl de buffer fosfato de sodio 1 M. Los tubos se 

vortexaron y se incubaron a 4°C overnight (≈ 18 h), con el propósito de rehidratar 

completamente el suelo y reactivar a la comunidad microbiana del suelo. 

Posteriormente, se agregaron 10 μl de solución sustrato de FDA 1000 μg/l y se 

colocaron los tubos horizontalmente sin agitación en incubador Innova 40 (New 

Brunswick Scientific, NJ, EUA) durante 20 minutos a 30°C. Después del período de 

incubación, se añadieron 750 μl de una solución de cloroformo:metanol (2:1 v/v) y 

se agitó para detener la hidrólisis del FDA. Luego, 1 ml de la suspensión de suelo se 

transfirió a tubos Eppendorf limpios y se centrifugaron en centrífuga Eppendorf 

5415C (Eppendorf, Hamburgo, Alemania) a 13000 rpm durante 5 minutos a 

temperatura ambiente. El sobrenadante se transfirió a una cubeta de cuarzo UV–Vis 

y la absorbancia se midió en espectrofotómetro ajustado a una longitud de onda de 

490 nm. La concentración de fluoresceína formada se calculó a partir del ajuste lineal 

de una curva de calibración (realizada por triplicado) en el rango 0 a 6 μg/ml de 

fluoresceína preparados por dilución seriada a partir de una solución estándar de 

fluoresceína 20 μg/ml. 

 

 

Las extracciones de ADN del suelo se realizaron utilizando 0,25 g de suelo y el 

kit de extracción de ADN DNAeasy PowerSoil (MoBio Laboratories Inc., Carlsbad, 

CA, EUA) siguiendo las instrucciones del fabricante. Para el caso del análisis del 

efecto del uso del suelo, el ADN genómico extraído de cada muestra de suelo 

(apartado 2.3.1) se utilizó como molde para la amplificación por reacción en cadena 

de la polimerasa (PCR, por sus siglas en inglés) de la región del gen ARNr 16S de 

bacterias y la región ITS de hongos. Las extracciones de ADN se diluyeron para 

igualar sus concentraciones a la mínima concentración de ADN del conjunto (5,8 

ng/μl). La PCR para la región hipervariable V4-V5 de bacterias se realizó en 25 μl 

de volumen final conteniendo la siguiente concentración final de cada reactivo: 1X 

Buffer GoTaq (incluyendo 1,5 mM de MgCl2), 0,2 mM de dNTPs, 0,2 μM de cada 
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primer del par 341F (FAM*5’-CCTACGGGNGGCWGCAG-3’) y 805R (HEX*5’-

GACTACHVGGGTATCTAATCC-3’) (Herlemann et al., 2011), 0,08 mg/ml de BSA 

y 0,03 U/μl de GoTaq (Promega Corp., Madison, WI, EUA). Las condiciones de 

amplificación fueron: desnaturalización inicial a 95°C durante 5 min, luego 35 ciclos 

de 95°C durante 30 s, 55°C durante 30 s y 72°C durante 45 s, seguido de un paso 

final de elongación a 72°C durante 15 min. En el caso de las regiones separadoras 

del gen ARNr 5,8S de hongos, la PCR se realizó en 25 μl de volumen final 

conteniendo la siguiente concentración final de cada reactivo: 1X Buffer GoTaq 

(incluyendo 1,5 mM de MgCl2), 0,5 mM de MgCl2, 0,2 mM de dNTPs, 0,25 μM de 

cada primer del par ITS1F (FAM*5’- -3’) e ITS4R (HEX*5’-

TCCTCCGCTTATTGATATGC-3’) (White et al., 1990), 0,08 mg/ml de BSA y 0,03 

U/μl de GoTaq (Promega Corp., Madison, WI, EUA). Las condiciones de 

amplificación fueron: desnaturalización inicial a 95°C durante 5 min, luego 38 ciclos 

de 95°C durante 30 s, 54°C durante 30 s y 72°C durante 1 min, seguido de un paso 

final de elongación a 72°C durante 15 min. Para ambos fragmentos se utilizaron 

controles negativos sin ADN para detectar contaminación en cada PCR. Las PCR se 

realizaron en un termociclador DLAB TC1000G (DLAB Scientific Co., Beijing, 

China). El éxito de la amplificación y la ausencia de contaminación en la PCR se 

verificó por electroforesis en gel de agarosa 2%, con revelado de ADN mediante el 

agente intercalante Gel Red (Biotium, Fremont, CA, EUA). Una alícuota de 15 μl de 

cada producto de PCR para el gen de ARNr 16S y región ITS fue digerida con la 

enzima de restricción HaeIII (5'-GG^CC-3', Promega Corp., Madison, WI, EUA) a 

37°C durante 4 horas, seguida de la inactivación térmica de la enzima.

Los fragmentos de restricción terminal (TRF, por sus siglas en inglés) se 

separaron por electroforesis capilar (Genetic Analyzer 3130XL, Applied Biosystems, 

Foster City, CA, EUA), utilizando GS500 como estándar interno, en la UGB de INTA 

Castelar (Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria de Castelar, Buenos Aires, 

Argentina). Los datos se analizaron con el programa Peak Scanner (Thermo Fisher 

Scientific, Waltham, MA, EUA) para identificar los TRF, considerando un mínimo de 

intensidad de fluorescencia de 50 como umbral de detección de picos. La calibración 

de tamaño y la detección de picos se verificaron manualmente para cada muestra. 
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La abundancia relativa de TRF en el perfil, para cada una de las muestras de suelo, 

se calculó utilizando T-REX (Culman et al., 2009) (http://trex.biohpc.org/). La 

abundancia relativa de cada TRF se estimó como una proporción de la sumatoria 

de las alturas de pico de todos los TRF en el perfil (normalización), excluyéndose los 

TRF que contribuyeron en menos del 0.5%. La -diversidad microbiana se estimó 

mediante la riqueza de la comunidad (número observado de TRF) y los índices de 

Shannon Wiener y Simpson, mientras que la -diversidad se estimó utilizando las 

matrices de distancia de disimilitud de Bray Curtis para bacterias y hongos. Las 

estimaciones de la riqueza y los índices de Shannon Wiener y Simpson se calcularon 

a partir de las tablas de abundancia relativa de TRF de bacterias y hongos utilizando 

la función 'estimate_richness' del paquete de R ‘phyloseq’ (McMurdie & Holmes, 

2013). Las matrices de Bray Curtis se calcularon a partir de las tablas de abundancia 

relativa de TRF de bacterias y hongos utilizando la función 'vegdist' del paquete de 

R ‘vegan’ (Oksanen et al., 2022). 

El índice de Shannon Wiener se calculó según la Ecuación (1), 

 (1) 

donde S indica el número total de TRF (riqueza) y corresponde a la proporción 

del total de la muestra representada por TRF . El signo negativo se aplica a toda la 

suma, haciendo que el índice sea un valor positivo. Por la forma del cálculo, este 

índice es más sensible a los TRF raros, siendo un valor más alto del índice de 

Shannon Wiener indicativo de una mayor equitatividad en la comunidad. 

El índice de Simpson se calculó según la Ecuación (2), 

 (2) 

donde S indica el número total de TRF (riqueza) y  corresponde a la proporción 

del total de la muestra representada por TRF . Por la forma de cálculo, este índice 

es más sensible a los TRF frecuentes. Los análisis posteriores se realizaron 

considerando la inversa del índice de Simpson (InvSimpson = 1/D), siendo un valor 
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más alto de InvSimpson indicativo de una menor dominancia (mayor equitatividad) 

en la comunidad. 

La matriz de Bray Curtis se calculó según la Ecuación (3), 

 (3) 

donde  e  representan las abundancias relativas del i-ésimo TRF en un par de 

muestras. La suma se realiza sobre todas las TRF. La disimilitud de Bray Curtis varía 

de 0 a 1, donde 0 indica composiciones idénticas y 1 indica composiciones 

completamente diferentes. 

 

Las extracciones de ADN del suelo se realizaron como fue descripto 

previamente (apartado 2.4.3.1). Para el caso del análisis de la variación 

microambiental, las extracciones de ADN genómico de cada muestra de suelo 

(apartado 2.3.2) se enviaron al Centro de Genómica de la Universidad de Minnesota 

(UMGC, Minneapolis, MN, EUA) para la secuenciación de los amplicones. La 

secuenciación se realizó en la plataforma MiSeq Illumina (paired-end 2x300 bp) 

centrada en la región hipervariable V4 del gen ARNr 16S de bacterias y arqueas 

utilizando el par de primers universales 515F (5'-GTGCCAGCMGCCGCGGTAA-3') y 

806R (5'-GGACTACHVGGGTWTC TAAT-3') (Caporaso et al., 2011). 

Los datos de las secuencias del gen ARNr 16S se procesaron utilizando la 

pipeline de análisis bioinformático de Quantitative Insights Into Microbial Ecology 

(QIIME2 versión 2020.8) para el conjunto de datos (Figura 2.6) (Bolyen et al., 2019) 

(https://docs.qiime2.org/2020.8). En un primer paso, se realizó la asignación de las 

secuencias a cada muestra (demultiplexado); posteriormente las secuencias directas 

(forward) se truncaron en 240 nucleótidos y las secuencias reversas (reverse) en 200 

nucleótidos, se eliminaron las secuencias de baja calidad, se eliminaron las quimeras 

y se identificaron las secuencias representativas para inferir las variantes de 

secuencia de amplicones (ASV, por sus siglas en inglés) mediante la función 

'denoise-paired' del complemento DADA2 con la configuración predeterminada 

(Callahan et al., 2016). La taxonomía de los ASV se asignó utilizando el clasificador 
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taxonómico Silva 138 Naive Bayes 515F/806R (Yilmaz et al., 2014).  Todas las ASV 

asignadas a eucariotas, cloroplastos y mitocondrias y las secuencias únicas se 

eliminaron del conjunto de datos.  

 

Figura 2.6. Pipeline de análisis bioinformático de QIIME2. Las cajas verdes 

representan datos de entrada o productos finales, las cajas amarillas representan 

acciones aplicadas sobre la caja verde anterior, las cajas azules análisis sobre los 

productos finales.    

 

Para hacer comparables las muestras de suelo, la tabla de ASV se rarificó a una 

profundidad de 1200 secuencias por muestra. La -diversidad microbiana se estimó 

mediante la riqueza de la comunidad (número observado de ASV) y los índices de 

Shannon Wiener y Simpson, mientras que la -diversidad filogenética se estimó 

utilizando el índice PD (por phylogenetic diversity) de Faith. Para calcular el índice PD 

Faith, primero se generó un árbol filogenético de novo alineando las secuencias de 

ASV utilizando MAFFT (Katoh & Standley, 2013), enmascarando los alineamientos 

ambiguos e infiriendo un árbol utilizando el algoritmo FastTree (Price et al., 2009). 

Luego, se creó un árbol enraizado colocando la raíz en el punto medio de las puntas 
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más alejadas. Finalmente, para el cálculo del índice PD Faith se sumaron las 

longitudes de las ramas del árbol filogenético que representan las relaciones 

evolutivas entre los ASV en la comunidad. Un valor más bajo de PD Faith sugiere 

una baja diversidad filogenética, lo que indica especies estrechamente relacionadas 

o un ancestro común reciente; mientras que un valor más alto sugiere una mayor 

diversidad filogenética, representando especies más distantes o un rango más 

amplio de historia evolutiva. Las estimaciones de los índices de riqueza (número 

observado de ASV), Shannon Wiener y Simpson se calcularon utilizando la función 

'estimate_richness' del paquete de R ‘phyloseq’, mientras que el índice PD Faith se 

calculó utilizando QIIME2 versión 2020.8. Los índices de Shannon Wiener y de 

Simpson se calcularon según la Ecuación (1) y la Ecuación (2), respectivamente. 

La -diversidad microbiana se estimó utilizando las matrices de distancia de 

disimilitud de Bray Curtis y UniFrac ponderado ( -diversidad filogenética) de ASV. 

Para calcular la matriz de UniFrac ponderado se utilizó el árbol filogenético 

previamente descrito. Las matrices de Bray Curtis y UniFrac ponderado se 

calcularon utilizando QIIME2. La matriz de Bray Curtis se calculó según la Ecuación 

(3), mientras que la matriz de UniFrac ponderado se calculó según la Ecuación (4), 

 (4) 

donde N es el número de ASV,  representa el peso asignado al i-ésimo ASV, 

correspondiente a la abundancia relativa, y es la distancia filogenética asociada 

con el i-ésimo ASV. La disimilitud de UniFrac ponderado varía de 0 a 1, donde 0 

indica composiciones idénticas y 1 indica composiciones completamente diferentes.  

Los conjuntos de datos generados y analizados a lo largo de este apartado 

están disponibles en el Sequence Read Archive (SRA) del NCBI identificados por el 

BioProject ID PRJNA892123, http://www.ncbi.nlm.nih.gov/bioproject/892123.  

 
El pH, la conductividad eléctrica (CE) y la materia orgánica (MOS) se 

determinaron para todas las muestras de suelo (apartados 2.3.1 y 2.3.2). El pH y la 

CE se midieron en una suspensión de suelo en agua en proporción 1:2,5 (Sparks et 
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al., 1996). La MOS se determinó mediante calcinación en mufla furnace (Controller 

B170, Nabertherm GmbH, Lilienthal, Alemania) a 550°C durante 4 horas. 

Para el caso del análisis de la variación microambiental (apartado 2.3.2), el 

carbono y el nitrógeno totales (CT y NT, respectivamente) se determinaron para las 

muestras de suelo de las tres primeras profundidades (0–5, 5–10 y 10–20 cm). Las 

cuantificaciones se realizaron mediante combustión (900°C) en un analizador de 

carbono-nitrógeno (NC Soil Analyzer Flash EA 1112, Thermo Electron Corp., 

Waltham, MA, EUA) (Sparks et al., 1996), en el laboratorio de Suelos del Centro 

Regional Universitario Bariloche–Universidad Nacional del Comahue. La relación 

C/N se calculó basándose en las medidas de C y N totales.  

 
Las muestras de suelo de bosque, pastizal y huerta del apartado 2.3.2 de 

variación microambiental se colocaron en viales de vidrio para su análisis por 

espectrometría del infrarrojo cercano (NIRS, por sus siglas en inglés). Las 

mediciones se llevaron a cabo por triplicado –cambiando la posición del vial en cada 

medición– en el rango de longitud de onda de 8000–4000 cm-1 (resolución 16 cm-1, 

tiempo de barrido y escaneo 32 SCANS) para capturar la información química y 

estructural relevante del suelo por el método de reflectancia difusa (detector RT-

PbS), en un espectrómetro de infrarrojo cercano modelo MPA FT-NIR (Bruker, 

Alemania). La espectrometría NIR se fundamenta en la absorción de energía por 

parte de los enlaces moleculares en el rango de longitudes de onda del infrarrojo 

cercano, especialmente los enlaces O–H, C–H, N–H, C=O y C–N, algunos de ellos 

muy abundantes en los grupos funcionales de las moléculas orgánicas (Pasquini, 

2003). Estos enlaces pueden experimentar cambios en su longitud o en su ángulo de 

enlace durante la absorción de energía del NIR, lo que genera espectros 

característicos que pueden ser utilizados modelar propiedades físicas, químicas o 

biológicas de una muestra (Pasquini, 2003). Al conjunto de espectros de absorbancia 

obtenidos se aplicó un preprocesamiento de tipo Detrend de orden 2 para corregir 

la línea de base. Este tipo de preprocesamiento consiste en el ajuste sobre la media 

de los espectros de un polinomio de segundo orden, que luego se sustrae de los 

datos originales. Esto tiene el efecto de eliminar la tendencia no lineal de segundo 
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orden de los datos, dejando una señal más suavizada y potencialmente más fácil de 

analizar.  

 
 
Todos los análisis descriptos a continuación se llevaron a cabo en R (v 4.3.3) 

(R Core Team, 2020; RStudio Team, 2015). Para evaluar el efecto de las variables de 

contexto (Tabla A1) sobre el grado de transición agroecológica (CAET, CAET–finca 

y CAET–social) se realizaron Modelos Lineales, considerando cada variable como 

factor fijo del modelo. Los modelos fueron calculados utilizando la función 'lm' del 

paquete base de R incluyendo las ocho variables de contexto (i.e., zona, tipo de 

producción, tamaño de la finca, objetivos de producción, disponibilidad de recursos 

económicos y género, rango etario y origen de la persona/s principal/es 

tomadora/s de decisiones). Luego, el mejor modelo para cada CAET (global, finca 

y social) fue seleccionado según el índice de Akaike utilizando la función 'step' del 

paquete de R ‘stats’ (R Core Team, 2020).  

 
Todos los análisis descriptos a continuación se llevaron a cabo en R (v 4.3.2) 

(R Core Team, 2020; RStudio Team, 2015). La caracterización de la diversidad 

microbiana del suelo en los distintos usos contempló la -diversidad (diversidad de 

la comunidad dentro de la muestra) y la -diversidad (diversidad de las 

comunidades entre muestras). Para analizar el efecto del uso del suelo sobre las 

variables biológicas y químicas del suelo (i.e., biomasa microbiana, actividad 

biológica, índices de -diversidad, pH, CE y MOS), se realizaron Modelos Lineales 

Mixtos (LMM), considerando el efecto de las distintas fincas como factores 

aleatorios dentro de cada tipo de uso del suelo con el propósito de eliminar el error 

derivado de la heterogeneidad del paisaje. El modelo se ajustó utilizando la función 

'lmer' del paquete de R ‘lme4’ (Bates et al., 2015). Se especificó el tipo de uso del 

suelo como factor fijo y un término aleatorio para el efecto de la finca. Los modelos 

resultantes tienen entonces la siguiente ecuación (5) general,   

   (5) 
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dónde,  representa el valor de la variable biológica del suelo (Y) para cada uso 

del suelo (LU),  –u ordenada al origen– representa el valor esperado para la 

variable biológica cuando el uso del suelo es el bosque nativo de referencia (BN), 

 representa los coeficientes fijos asociados a cada uso del suelo (i.e., bosque 

intervenido (BI), pastizal (PO), frambuesa (CP) y huerta (CE), qué tendrán un valor 

de 1 o 0 según LU en  se corresponda con dicho uso del suelo o no, 

respectivamente),  indica el efecto aleatorio del factor finca (F) y  representa 

el error residual del modelo.  

La significancia estadística de los coeficientes fijos del modelo se evaluó 

mediante pruebas de hipótesis basadas en la distribución t de Student y la de los 

efectos aleatorios mediante una comparación de modelos utilizando la prueba de 

razón de verosimilitudes (LRT, por sus siglas en inglés). Para la LRT, se calcularon 

los modelos sin efecto aleatorio para cada variable biológica y química del suelo y 

se compararon con los respectivos modelos con efecto aleatorio mediante la función 

'anova' del paquete de R ‘stats’. Se realizaron análisis post hoc para comparar las 

medias de las variables entre los diferentes tipos de uso del suelo utilizando el 

procedimiento de Tukey–Kramer mediante las funciones 'lsmeans' y 'pairs' del 

paquete de R ‘emmeans’ (Lenth, 2016).  

Para visualizar la estructura de las comunidades de bacterias y hongos y su 

asociación con el uso del suelo se utilizó un Escalamiento Multidimensional No 

Métrico (NMDS, por sus siglas en inglés). Los análisis se basaron en las matrices de 

distancia de Bray–Curtis previamente calculadas y se realizaron mediante la función 

'metaMDS' del paquete R ‘vegan’. Para examinar el efecto del uso del suelo en la 

estructura de las comunidades se utilizó el Análisis de Variación Permutacional 

Multivariado (PERMANOVA). Los análisis se basaron en las matrices de distancia 

de Bray–Curtis, seleccionando el uso del suelo como factor de análisis y la finca 

como factor de estratificación a fin de corregir el error derivado de la 

heterogeneidad del paisaje. Los PERMANOVA se realizaron utilizando la función 

'adonis2' en el paquete R ‘vegan’. A continuación, se realizó una prueba post hoc de 

comparaciones múltiples utilizando la función 'pairwise.adonis2' del paquete R 

‘pairwiseAdonis’ (Martínez Arbizu, 2020). El análisis de homocedasticidad de la 
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dispersión (varianzas) multivariada se realizó con la función 'betadisper' (que 

implementa el procedimiento PERMDISP2) del paquete de R ‘vegan’. 

Adicionalmente, se realizó un análisis de porcentaje de similitud (SIMPER) para 

evaluar los principales TRF que contribuyen en la diferenciación de las comunidades 

de bacterias y hongos entre los diferentes usos del suelo. El análisis se realizó 

utilizando la matriz de Bray–Curtis y utilizando la función 'simper' del paquete de R 

‘vegan’. 

Finalmente, se utilizó una prueba de Mantel parcial (basada en la correlación 

de rangos de Spearman con 9999 permutaciones) para evaluar la correlación de la 

biomasa microbiana (ADN), la actividad biológica (FDA), la riqueza de bacterias y 

hongos y las matrices de distancia de Bray–Curtis de bacterias y hongos con la 

matriz de distancia de las características químicas del suelo y la distancia espacial 

geográfica. La prueba de Mantel parcial nos permite evaluar la correlación entre dos 

matrices de distancia, pero controlando el efecto de una tercera matriz de distancia. 

En este caso, el uso de la matriz de distancia espacial geográfica como matriz de 

control permite eliminar la variación debida a la heterogeneidad del paisaje entre 

las muestras de suelo y evaluar el efecto «puro» de la correlación entre las matrices 

de propiedades biológicas y químicas del suelo. Este control se realizó calculando la 

correlación entre los residuos de cada una de las dos principales matrices de 

distancia después de una regresión lineal sobre la tercera matriz de distancia. La 

matriz de distancia geográfica de las muestras de suelo se calculó a partir de sus 

coordenadas geográficas (latitud y longitud) utilizando la función 'distm' del paquete 

de R ‘geosphere’ (Hijmans et al., 2022). El análisis se realizó con la función 

'mantel.partial' del paquete de R ‘vegan’ y se visualizó utilizando la función 'quickcor' 

el paquete de R ‘ggcor’ (Huang et al., 2019), que incluye simultáneamente la 

correlación de Pearson de las características químicas del suelo (i.e., pH, CE y MOS). 

Para evaluar la relación entre el grado de transición a la agroecología y el 

efecto del cambio del uso del suelo se realizó un análisis de entrelazamiento de 

dendrogramas de las cinco fincas evaluadas. Para ello se calculó, por un lado, un 

dendrograma de distancia euclidiana por el método de Ward basado en los índices 

correspondientes a los Elementos de la agroecología relevados mediante la TAPE 
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(apartado 2.2.1). Luego, se calculó un segundo dendrograma basado en las 

propiedades químicas y biológicas del suelo (i.e., biomasa microbiana, actividad 

biológica, riqueza e índices de Shannon y Simpson de bacterias y hongos, materia 

orgánica, pH y conductividad eléctrica). Para cada propiedad del suelo y para cada 

finca, se calculó la media de la diferencia entre el valor medio del bosque nativo de 

referencia y la media de los restantes estados alternativos (i.e., bosque intervenido, 

pastizal, frambuesa y huerta). Ambos árboles se construyeron mediante las 

funciones 'dist' (method = “euclidean”) y 'hclust' (method = “ward.D2”) de los 

paquetes de R ‘vegan’ y ‘ape’, respectivamente; y se compararon mediante la 

función 'tanglegram' del paquete de R ‘dendextend’ (Galili, 2015). Para evaluar la 

robustez de los nodos del árbol filogenético se calcularon la probabilidad 

aproximada (indica la probabilidad aproximada de que un nodo particular sea 

verdadero, considerando diferentes escenarios de muestreo de datos) y la 

probabilidad bootstrap (indica la proporción de árboles replicados en el análisis de 

bootstrap que contienen el nodo en cuestión), en ambos casos valores más altos 

sugieren una mayor confianza en la validez del nodo. 

 
Todos los análisis descriptos a continuación se llevaron a cabo en R (v 4.2.1) 

(R Core Team, 2020; RStudio Team, 2015) y se centraron en la variación 

microambiental dentro de cada uso del suelo. La caracterización de la diversidad 

microbiana del suelo contempló tanto la -diversidad como la -diversidad y en 

ambos casos los análisis se realizaron con y sin consideración de la filogenia.  Para 

examinar el efecto de la profundidad del suelo y la distancia espacial en la biomasa 

microbiana e índices de -diversidad, se aplicó la prueba no paramétrica de dos vías 

de Scheirer–Ray–Hare (SRH) utilizando la función 'scheirerRayHare' del paquete de 

R ‘rcompanion’ (Mangiafico, 2022; Sokal & Rohlf, 1995). Se utilizó la prueba SRH 

porque no se verificaron los supuestos del ANOVA (i.e., distribución normal y 

homocedasticidad de la varianza). Para la prueba SRH, la distancia espacial se 

consideró una variable categórica con cuatro niveles (A, B, C y D, cada nivel 

incluyendo muestras de los tres puntos de muestreo ubicados en las distancias 0,1, 

1, 10 y 50 m). Se realizó una prueba post hoc de comparaciones múltiples no 
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paramétrica (prueba de Dunn) utilizando la función 'dunnTest' del paquete R ‘FSA’ 

(Dunn, 1964; Ogle et al., 2022). Para examinar el efecto de la profundidad del suelo 

y la distancia espacial en la actividad biológica, se aplicó la prueba de ANOVA 

utilizando la función 'aov' seguida por la prueba post hoc de Tukey–Kramer para las 

comparaciones múltiples utilizando la función 'TukeyHSD', ambas del paquete de R 

‘stats’. 

La variación microambiental espacial de la biomasa microbiana, actividad 

biológica e índices de -diversidad se analizó, además, mediante análisis 

geoestadísticos basados en semivariogramas. El análisis con semivariogramas 

permite la evaluación de diferencias en la distancia entre pares de todas las 

muestras, complementando los análisis basados en clases de distancia (i.e., prueba 

SRH). Un semivariograma representa la autocorrelación espacial de las muestras en 

diferentes puntos de muestreo con respecto a una variable medida. Para cada par 

de muestras, se calculan su distancia espacial (distancia euclidiana) y la 

semivarianza de la variable medida. Una vez que se ha ubicado cada par de 

muestras, se ajusta un modelo a través de ellas, dando forma al semivariograma 

empírico (Figura 2.7). En un semivariograma, el «nugget» es el valor de 

semivarianza (eje y) a una distancia de cero, el «sill» es el valor de semivarianza (eje 

y) en el cual el modelo se aplana (valor constante del variograma cuando las 

muestras no se influyen entre sí), y el «rango práctico» (límite de dependencia 

espacial) es el valor de distancia (eje x) en el que el modelo alcanza el «sill» (Figura 

2.7). Las muestras separadas por distancias menores que el rango práctico están 

autocorrelacionadas espacialmente (Figura 2.7). Para este análisis, se ajustó un 

modelo esférico a los semivariogramas empíricos y luego se determinaron el nugget, 

el sill y el rango práctico. La autocorrelación espacial ocurre cuando las 

observaciones en ubicaciones cercanas son más similares entre sí de lo esperado 

por azar. Los semivariogramas ayudan a detectar la ocurrencia y entender las 

características de la autocorrelación espacial. El cálculo de los semivariogramas y el 

ajuste del modelo esférico se realizó utilizando las funciones 'variog' y 'variofit' del 

paquete de R ‘geoR’ (Ribeiro & Diggle, 2016). 
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Figura 2.7. Esquema para la interpretación de un semivariograma. 

 

Para visualizar la estructura de la comunidad microbiana y su asociación con 

la profundidad del suelo y la distancia espacial en cada uso del suelo se utilizó el 

Análisis de Coordenadas Principales (PCoA, por sus siglas en inglés). Los análisis se 

basaron en las matrices de distancia de Bray–Curtis y UniFrac ponderado 

previamente calculadas y se realizaron mediante la función 'pcoa' del paquete R 

‘ape’. Para examinar el efecto de la profundidad y la distancia espacial en la 

estructura de la comunidad microbiana se utilizó el Análisis de Variación 

Permutacional Multivariado (PERMANOVA). Los análisis se basaron en las matrices 

de distancia de Bray–Curtis y UniFrac ponderado y se realizaron utilizando la 

función 'adonis2' en el paquete R ‘vegan’ (Oksanen et al., 2022). Considerando el 

modelo con los factores significativos (modelo PERMANOVA más simple), se realizó 

una prueba post hoc de comparaciones múltiples utilizando la función 

'pairwise.adonis2' del paquete R ‘pairwiseAdonis’ (Martínez Arbizu, 2020). El análisis 

de homocedasticidad de la dispersión (varianzas) multivariada se realizó con la 

función 'betadisper' del paquete de R ‘vegan’. Considerando los resultados del 

PERMANOVA (Tabla A5), se realizó adicionalmente un análisis de porcentaje de 

similitud (SIMPER) para evaluar los principales grupos taxonómicos que 

contribuyen en la diferenciación de la comunidad microbiana entre las diferentes 

profundidades del suelo. El análisis se realizó utilizando una matriz de Bray–Curtis 
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calculada a partir de la tabla de abundancias relativas de filos microbianos (ASV con 

asignación taxonómica) y utilizando la función 'simper' del paquete de R ‘vegan’. 

Durante el muestreo, la distancia espacial máxima (distancia D en la Figura 

2.5b) no fue igual para todos los usos del suelo (i.e., 50 m en bosque, 46 m en pastizal 

y 32 m en huerta). Por lo tanto, para evaluar el impacto potencial de estas diferencias 

en la variación microambiental, se calculó la correlación entre las matrices de 

distancia de Bray–Curtis y UniFrac ponderado y la matriz de distancia euclidiana de 

la distancia espacial. La significancia estadística de las comparaciones se determinó 

mediante el estadístico r de Mantel basado en la correlación de rangos de Spearman 

con 9999 permutaciones, agregando las distancias secuencialmente para estimar la 

variabilidad 'puntual' (muestras de distancia A), 'micro' (muestras de distancias A y 

B), 'meso' (muestras de distancias A, B y C), y 'macro' (muestras de todas las 

distancias). El análisis se realizó utilizando la función 'mantel' del paquete de R 

‘vegan’. El valor de distancia espacial más alto en la matriz de distancia euclidiana 

secuencial del bosque, el pastizal y la huerta se consideró como la distancia máxima 

entre muestras para cada uso del suelo. 

En base a los resultados de la prueba secuencial de Mantel, se llevó a cabo la 

regresión de las matrices de distancia de Bray–Curtis, UniFrac ponderada, índice  

del taxón más cercano ( -NTI, por sus siglas en inglés) y la métrica de Raup–Crick 

basada en Bray–Curtis (RCbray) con respecto a la matriz de distancia euclidiana de la 

distancia espacial por profundidad. El índice -NTI compara el recambio 

filogenético observado entre pares de comunidades con una distribución nula, 

mientras que el RCbray compara el recambio de ASV entre un par de comunidades y 

la distribución nula. Ambos índices se calcularon según Jia et al. (2018) y siguiendo 

el procedimiento detallado en los scripts de R disponibles en 

https://github.com/Jia-Xiu/Jia_et_al_Microorganisms_2020. En primer lugar, se 

calculó el índice -NTI. El recambio filogenético observado entre pares de 

comunidades se determinó mediante la distancia media  más cercana al taxón ( -

MNTD, por sus siglas en inglés) utilizando la función 'comdistnt' en el paquete de R 

‘picante’ (Kembel et al., 2010). La distribución nula del recambio filogenético se 

generó mediante 999 permutaciones aleatorias de los ASV en la punta del árbol 
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filogenético. El -NTI se midió como la diferencia entre el -MNTD observado y la 

media de la distribución nula en unidades de desviación estándar. En segundo lugar, 

para crear la métrica RCbray, se calculó la disimilitud de Bray–Curtis entre las 

comunidades observadas utilizando la función 'vegdist' del paquete de R ‘vegan’. 

Luego, la distribución nula de la disimilitud Bray–Curtis entre comunidades 

simuladas se construyó mediante el muestreo aleatorio de ASV 999 veces. La 

desviación entre la disimilitud Bray–Curtis observada empíricamente y la 

distribución nula se estandarizó para variar entre –1 y +1.  

En base a estos índices, se evaluó la influencia relativa de los procesos 

determinísticos (selección homogénea y selección variable), estocásticos (dispersión 

homogeneizadora, limitación de la dispersión) y no dominados en el recambio de la 

comunidad según Stegen et al. (2013). La combinación de -NTI y RCbray se utilizó 

para estimar la influencia relativa de cada proceso en el ensamblaje de las 

comunidades microbianas en la profundidad del suelo para bosque, pastizal y huerta 

(Dini-Andreote et al., 2015; Stegen et al., 2012). | -NTI|> 2 indica que el recambio 

filogenético observado entre un par de comunidades es significativamente menor o 

mayor de lo esperado por azar y está principalmente gobernado por procesos 

determinísticos. La contribución relativa de la selección homogénea y variable se 

estimó como el porcentaje de los valores de -NTI < (−2) y > 2, respectivamente. 

Por otro lado, | -NTI| < 2 indica la ausencia de selección y una mayor influencia 

de los procesos estocásticos. En estos casos, la contribución relativa de la dispersión 

homogeneizadora y la limitación de la dispersión se estimó como el porcentaje de 

valores de la métrica RCbray < (−0,95) y > 0,95, respectivamente. La combinación de 

| -NTI| < 2 y |RCbray| < 0,95 indica que tanto el recambio filogenético como el de 

ASV en las comunidades observadas no difieren de lo esperado por azar. Por lo 

tanto, ni la selección ni la dispersión dominan los procesos de ensamblaje, pero 

actúan junto con la deriva genética, siendo designados como 'procesos no 

dominados'. Considerando los resultados reportados por Tripathi et al. (2014), los 

cuales revelan que el pH del suelo media el equilibrio entre los procesos estocásticos 

y deterministas en el ensamblaje de comunidades bacterianas del suelo, se realizó 

una regresión lineal entre la matriz -NTI y una matriz de distancia euclidiana de 
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pH del suelo, calculada usando la función 'vegdist' del paquete de R ‘vegan’, para 

cada uso del suelo y por profundidad. 

Finalmente, se utilizó una prueba de Mantel parcial (basada en la correlación 

de rangos de Spearman con 9999 permutaciones) para evaluar la correlación de la 

biomasa microbiana (ADN), la actividad biológica (FDA), la riqueza y el índice PD 

Faith, y las matrices de distancia de Bray–Curtis y UniFrac ponderada con la matriz 

de distancia de las características químicas del suelo y la distancia espacial 

euclidiana. En este caso, el uso de la matriz de distancia espacial euclidiana como 

matriz de control permite eliminar la autocorrelación espacial entre las muestras de 

suelo y evaluar el efecto «puro» de la correlación entre las matrices de propiedades 

biológicas y químicas del suelo. El análisis se realizó con la función 'mantel.partial' 

del paquete de R ‘vegan’ y se visualizó utilizando la función 'quickcor' el paquete de 

R ‘ggcor’ (Huang et al., 2019), junto con la correlación de Pearson de las 

características químicas del suelo (i.e., pH, CE, CT, NT, C/N y MOS). Los datos 

faltantes de C y N total de la capa más profunda del suelo (20–40 cm) se calcularon 

a partir de la ecuación de regresión lineal de todas las medidas de CT y NT con la 

materia orgánica del suelo cuantificada en la misma muestra (Figura A4). 

 
Todos los análisis descriptos a continuación se llevaron a cabo en la plataforma 

Galaxy ChemFlow 20.05 (https://vm-chemflow-francegrille.eu/) (Jalili et al., 2021; 

Rossard et al., 2016). Para evaluar la capacidad discriminante de los espectros NIRS, 

se realizó un Análisis de Componentes Principales (PCA, por sus siglas en inglés) a 

partir de los espectros preprocesados, seleccionando el tipo de uso del suelo (i.e., 

bosque nativo, pastizal y huerta) y profundidad del suelo (i.e., 0–5, 5–10, 10–20 y 20–

40 cm) como variables suplementarias.  

Luego, se realizó el modelado de las propiedades del suelo (i.e., biomasa 

microbiana, actividad biológica, materia orgánica, carbono total, nitrógeno total, 

relación carbono:nitrógeno, pH y conductividad eléctrica) mediante el método de 

regresión de mínimos cuadrados parciales (PLS, por sus siglas en inglés). El método 

de PLS permite modelar relaciones complejas entre múltiples variables predictoras 
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–como los datos espectrales– y la variable respuesta, especialmente en situaciones 

donde hay multicolinealidad en las variables predictoras. Al extraer componentes 

latentes (menos correlacionadas entre sí) que maximizan la covarianza entre las 

variables predictoras y la variable respuesta, el PLS puede proporcionar modelos 

predictivos robustos y generalizables (Wold et al., 1983, 2001). Para el modelado por 

PLS se calcularon 20 variables latentes y se seleccionaron como parámetros 

adicionales el algoritmo IKernel y el método de validación cruzada venitian blinds con 

4 bloques. Los modelos resultantes están descriptos de manera general por la 

siguiente ecuación (6), 

   (6) 

donde VS representa la variable del suelo correspondiente, mientras que y 

indican el valor del coeficiente  del modelo y de la absorbancia medida a cada 

longitud de onda , respectivamente.  

Los modelos se validaron utilizando un conjunto independiente de muestras 

de suelo no utilizadas en la etapa de calibración, correspondientes a un tercio del 

total de los espectros (134/405). La separación de los conjuntos de muestras para la 

calibración y la validación de los modelos se realizó mediante submuestreo al azar. 

Se evaluaron métricas de desempeño, coeficiente de determinación (R2) y la raíz del 

error cuadrático medio (RMSE, por sus siglas en inglés), para determinar la fiabilidad 

–exactitud y precisión– del modelo. El R2 indica la proporción de la variabilidad en 

la variable dependiente que es explicada por el modelo y fue calculado para una 

regresión lineal según la ecuación (7),  

   (7) 

donde  representa los valores observados e  los valores predichos de la variable 

dependiente,  representa la covarianza de ,  representa la varianza de  

y  la varianza de . Un valor de R² más alto indica un mejor ajuste del modelo. 

El RMSE es una medida de la diferencia entre los valores predichos por un 

modelo y los valores observados, se calculó según la siguiente ecuación (8), 
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   (8) 

donde  e  representan los  valores observados y predichos de la variable 

dependiente, respectivamente. El RMSE se expresa en las mismas unidades que la 

variable que se está prediciendo. Cuanto menor sea el valor del RMSE, mejor será 

el ajuste del modelo a los datos. Un RMSE más pequeño indica que el modelo 

predice con mayor precisión los valores observados. 
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Las 53 fincas evaluadas en la Comarca Andina del Paralelo 42° (CAP42) 

mostraron variación entre los puntajes de los distintos elementos (Figura A5). 

Reciclaje fue el Elemento con menor puntaje promedio entre las fincas, en tanto que 

Economía Circular y Solidaria fue el de mayor puntaje promedio (Figura 3.1a). El 

Elemento Co-Creación e Intercambio de Conocimientos, por su parte, fue el que 

mostró mayor dispersión, seguido por Sinergias (Figura 3.1a). En términos 

generales, las fincas presentaron un grado de transición hacia la agroecología 

relativamente avanzado, con un índice CAET promedio del 66%, que varió entre el 

45% y el 81% (Figura 3.1a). 

De acuerdo con la clasificación propuesta por Lucantoni et al. (2022), 32% de 

las fincas evaluadas pueden clasificarse como agroecológicas (CAET > 70%), 40% 

se encuentran en transición hacia la agroecología (CAET entre 60–70%), 24% en 

transición inicial y sólo el 4% son convencionales con elementos de sostenibilidad 

(CAET entre 40–60%). No se encontraron fincas convencionales (CAET < 40%), ni 

«faros» agroecológicos (CAET > 90%). El puntaje máximo de CAET entre las fincas 

evaluadas fue del 81%, observado en una finca de la Zona–II dedicada a la 

producción fruti-hortícola. Otras dos fincas, ubicadas en las Zonas I y III presentaron 

un puntaje promedio del 80%, siendo ambas de producción mixta. El puntaje 

promedio para los Elementos relacionados con el manejo y la innovación dentro de 

las fincas (CAET–finca) fue del 63% (44–80%), mientras que para los Elementos que 

abarcan los aspectos sociales y las características del entorno (CAET–social) fue del 

69% (46–92%). También se encontró una mayor correlación entre el CAET y el 

CAET–social en comparación con el CAET–finca (Figura 3.1b). 



 

3–54 

 

 

Figura 3.1. a) Porcentaje de avance para cada Elemento de Agroecología en 53 

fincas de la Comarca Andina del Paralelo 42°. Elementos relacionados con la finca: 

Reciclaje (Rc), Sinergias (S), Resiliencia (Rs), Diversidad (D) y Eficiencia (E); 

Elementos relacionados con los aspectos sociales: Co-Creación e Intercambio de 

Conocimientos (C&SK), Gobernanza Responsable (RG), Culturas y Tradiciones 

Alimentarias (C&FT), Valores Humanos y Sociales (H&SV) y Economía Circular y 

Solidaria (C&SE). La línea gris continua representa la media del CAET y las líneas 

grises discontinuas sus valores mínimo y máximo. b) Correlación entre el CAET con 

los CAET–finca y CAET–social.  

 

De las ocho variables de contexto analizadas, sólo tres –i.e., Tipo de 

producción, Género de las personas principales tomadoras de decisiones (Género 

de PPTD) y Disponibilidad de recursos económicos– mostraron un impacto 

significativo en el CAET, CAET–finca y CAET–social. Además, se incorporó la Zona 
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geográfica de localización de la finca como factor significativo para el CAET–finca 

(Figura 3.2). En términos generales, se observó que los niveles de transición hacia 

la agroecología son más altos en las producciones hortícolas, frutícolas, fruti-

hortícolas y mixtas en comparación con las ganaderas. A su vez, los niveles de 

transición son más bajos en las fincas donde el género de PPTD es masculino en 

comparación con femenino o ambos, y en fincas con disponibilidad de recursos 

económicos de media a baja en comparación con las de alta disponibilidad (Figura 

3.2). En cuanto al factor Zona en el CAET–finca, se observó que la Zona IV mostró 

un menor grado de transición hacia la agroecología en comparación con las demás. 

Figura 3.2. Coeficientes estimados del modelo lineal para el CAET, CAET–finca y 

CAET–social. Los asteriscos indican los coeficientes del modelo que resultaron 

estadísticamente significativos (***p<0,001, **p<0,01, *p<0,05). A: Tipo de 

producción, nivel de referencia “Ganadera”; B: Género de la/s persona/s 

principal/es tomadora/s de decisiones, ref. “Ambos”; C: Disponibilidad de recursos 
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económicos, ref. “Alta”; D: Zona geográfica, ref. “Zona I”. Intercepto CAET: 65,2; 

CAET–finca: 67,8; CAET–social: 63,6. 

 

 

Considerando un modelo con cuatro arquetipos, las puntuaciones de las fincas 

y la clasificación propuesta por Lucantoni et al. (2022), el Arquetipo 1 representa 

fincas agroecológicas con un arreglo equilibrado de los Elementos de la 

agroecología (Figura 3.3a) y un puntaje promedio para CAET, CAET–finca y 

CAET–social de 75, 76 y 75%, respectivamente. El Arquetipo 2 representa fincas 

agroecológicas con un arreglo desequilibrado de los Elementos de la agroecología, 

con valores más bajos para el CAET–finca (60%) en comparación al CAET–social 

(86%), siendo el CAET de 73% (Figura 3.3a). En este caso, se detectó que el CAET–

social fue fuertemente traccionado por los Elementos Co-Creación e Intercambio de 

Conocimientos y Gobernanza Responsable. El Arquetipo 3 representa fincas en 

transición agroecológica con arreglo desequilibrado (CAET–finca < CAET–social) 

(Figura 3.3a), pero con valores generales más bajos que el arquetipo 2, 

traduciéndose en valores promedio de 65, 59 y 70% para CAET, CAET–finca y 

CAET–social, respectivamente. Siendo en este caso, los Elementos Valores 

Humanos y Sociales, Culturas y Tradiciones Alimentarias y Economía Circular y 

Solidaria los que traccionaron el CAET–social. Por último, el Arquetipo 4 representa 

fincas en transición inicial, mostrando las puntuaciones promedio más bajas (Figura 

3.3a) para CAET, CAET–finca y CAET–social (51, 54 y 48%, respectivamente). Las 

diferencias más amplias entre los cuatro arquetipos se observaron para los 

Elementos Co-Creación e Intercambio de Conocimientos (25–100%), Gobernanza 

Responsable (33–92%) y Valores Humanos y Sociales (56–94%) (Figura 3.3a). Se 

encontraron 3, 5, 1 y 8 arquetipoides para los arquetipos 1, 2, 3 y 4, respectivamente 

(Figura 3.3b, Figura A6), los que representan un 32% del total de fincas evaluadas. 

Este bajo número de arquetipoides reveló que las fincas de la CAP42 tienen, de 

hecho, arreglos de los Elementos de la agroecología intermedios respecto de los 

arquetipos. Dicho de otra manera, las fincas están representadas por combinaciones 

de los arquetipos. 
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Figura 3.3. a) Puntajes de los 10 Elementos de la Agroecología para los cuatro 

arquetipos. Diversidad (D), Resiliencia (Rs), Sinergias (S), Eficiencia (E), Reciclaje 

(Rc), Valores Humanos y Sociales (H&SV), Culturas y Tradiciones Alimentarias 

(C&FT), Economía Circular y Solidaria (C&SE), Co-Creación e Intercambio de 

Conocimientos (C&SK) y Gobernanza Responsable (RG). b) Distribución de las 53 

fincas en el espacio definido por los cuatro arquetipos. 

 

 

Mediante la clasificación jerárquica descendente se identificaron ocho clases 

que pueden organizarse en cuatro grupos según el dendrograma (Figura 3.4). 

Todas las fincas se asociaron significativamente a una clase según la prueba de Chi-

cuadrado (Figura 3.4). Cada clase tiene un arreglo específico de modalidades de 

los Elementos de la agroecología que la caracterizan (Figura 3.4). Por ejemplo, la 

Clase 1 se caracteriza por un arreglo con: modalidad FA (fincas agroecológicas, 

puntuaciones > 70%) para Diversidad, TA (transición a la agroecología, 

puntuaciones entre 60–70%) para Sinergias, TI (transición inicial, puntuaciones 

entre 50–60%) para Co-Creación e Intercambio de Conocimientos y Gobernanza 

Responsable y CES (convencional con elementos de sostenibilidad, puntuaciones 

entre 40–50%) para Reciclaje. 
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Figura 3.4. Clasificación basada en el método de Reinert, incluye el agrupamiento 

de las clases –dendrograma– (panel izquierdo) con el número de fincas asociadas a 

cada clase y el arreglo de las modalidades de los 10 Elementos de la agroecología 

asociados significativamente con cada clase (panel derecho). FA: fincas 

agroecológicas, puntuaciones > 70%, TA: transición a la agroecología, puntuaciones 

entre 60–70%, TI: transición inicial, puntuaciones entre 50–60%, CES: convencional 

con elementos de sostenibilidad, puntuaciones entre 40–50%. 

 

Considerando las fincas asociadas a cada clase (Figura A6), los puntajes 

promedio de CAET, CAET–finca y CAET–social mostraron patrones diferentes 

(Tabla 3.1). El Grupo A mostró las clases con los puntajes más bajos de CAET, 

representando fincas en transición inicial (CAET entre 50–60%), con puntajes 

equilibrados de CAET–finca y CAET–social. Dentro del Grupo B, la Clase 1 

representa fincas en transición agroecológica (CAET entre 60–70%) con CAET–

finca y CAET–social equilibrados, mientras que la Clase 2 representa fincas 

agroecológicas (CAET > 70%) con un puntaje ligeramente superior para el CAET–

social que para el CAET–finca. El Grupo C también mostró una clase que representa 

fincas en transición agroecológica (Clase 8) y otra que representa fincas 

agroecológicas (Clase 7); sin embargo, en este grupo ambas clases mostraron 

puntajes más bajos de CAET–finca que de CAET–social. Esta diferencia fue más 

acentuada en la Clase 7. Dentro del Grupo D, ambas clases representan fincas en 

transición agroecológica y tienen puntajes más bajos de CAET–finca que de CAET–
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social, siendo la diferencia más acentuada para la Clase 6. Estos resultados 

mostraron que las diferencias entre las clases se deben no solo a los valores de 

CAET, sino al arreglo de los Elementos de la agroecología. Las diferencias más 

amplias entre los cuatro grupos se observaron para los Elementos Co-Creación e 

Intercambio de Conocimientos (33–93%), Gobernanza Responsable (43–81%) y 

Sinergias (35–65%) (Figura 3.5). 

 

Tabla 3.1. Promedio de CAET global de cada grupo y clase, CAET–finca, CAET–

social y la diferencia entre CAET–finca y CAET–social para cada clase identificada 

por la clasificación jerárquica descendente de Reinert.  

Grupo CAET 
(grupo) 

Clase CAET 
(clase) 

CAET–finca CAET–social Dif. CAET 
finca–social 

Grupo A 57 Clase 4 55 55 55 0 
 Clase 3 58 60 57 3 

Grupo B 73 Clase 2 77 74 79 –5 
 Clase 1 68 68 68 0 

Grupo C 70 Clase 8 66 62 71 –9 
 Clase 7 73 62 84 –22 

Grupo D 65 Clase 6 63 56 70 –14 
 Clase 5 67 63 72 –9 

 

 

Figura 3.5. Puntajes de los 10 Elementos de la Agroecología para los cuatro grupos 

de Reinert (promedio de las fincas que integran cada grupo). Diversidad (D), 
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Resiliencia (Rs), Sinergias (S), Eficiencia (E), Reciclaje (Rc), Valores Humanos y 

Sociales (H&SV), Culturas y Tradiciones Alimentarias (C&FT), Economía Circular y 

Solidaria (C&SE), Co-Creación e Intercambio de Conocimientos (C&SK) y 

Gobernanza Responsable (RG). 

 

 
Tanto en el método de análisis de arquetipos como en el de clasificación 

jerárquica descendente de Reinert, las variables CAET y el balance entre los CAET–

finca y CAET–social fueron determinantes en la estructura de ambas tipologías. En 

consecuencia, es posible establecer un vínculo de similitud entre los arquetipos y los 

grupos/clases de Reinert cuando se comparan los promedios y relaciones de dichas 

variables (Tabla 3.2, Figura 3.6). Ambos análisis, permitieron identificar cuatro 

diferentes arreglos de los Elementos de la agroecología, caracterizando el gradiente 

de la transición agroecológica de la CAP42, que va desde la transición inicial hasta 

las fincas consideradas completamente agroecológicas. La comparación de ambas 

metodologías de clasificación muestra buena coherencia de agrupamientos de 

fincas, siendo las fincas del grupo D las que menor ajuste presentan (Figura A7). 

  

Tabla 3.2. Relación entre arquetipos y clases de Reinert según sus valores de CAET 

y la relación entre el CAET–finca y el CAET–social. 

CAET 
Relación 

CAET–finca/CAET–
social 

Arquetipo 
Grupo de 
Reinert 

Alto (≥ 73) Equilibrada 1 B 
Alto (≥ 70) Desequilibrada 2 C 

Medio (= 65) Desequilibrada 3 D  
Bajo (≤ 57) Equilibrada 4 A 
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Figura 3.6. Comparación de los puntajes de los 10 Elementos de la Agroecología 

para los cuatro tríos formados según grado de similitud entre arquetipo y clases de 

Reinert (promedio de las fincas que integran cada clase). Diversidad (D), Resiliencia 

(Rs), Sinergias (S), Eficiencia (E), Reciclaje (Rc), Valores Humanos y Sociales 

(H&SV), Culturas y Tradiciones Alimentarias (C&FT), Economía Circular y Solidaria 

(C&SE), Co-Creación e Intercambio de Conocimientos (C&SK) y Gobernanza 

Responsable (RG). 
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Al comparar los distintos usos del suelo con el bosque nativo de referencia, se 

observa que la biomasa microbiana (estimada como la cantidad de ADN extraída 

del suelo) aumenta en el bosque intervenido y disminuye en los suelos de pastizal y 

huerta, mientras que la frambuesa –cultivo perenne– no muestra diferencias 

estadísticamente significativas (Figura 3.7a). Igualmente, es importante destacar 

que el efecto de la finca como factor aleatorio resultó ser significativo según la 

prueba de razón de verosimilitudes (Tabla A2), lo que puede observarse en la 

variabilidad de los valores de biomasa microbiana entre las fincas (Figura 3.7b). En 

cuanto al número de copias del gen ARNr 16S bacteriano, se observó un patrón 

similar al de la biomasa microbiana, con excepción del bosque intervenido que no 

presentó diferencias estadísticamente significativas al compáralo con el bosque 

nativo de referencia (Figura 3.8a), de igual manera el efecto aleatorio de la finca 

fue significativo (Tabla A2, Figura 3.8b). 

 

Figura 3.7. Coeficientes ( ) estimados del modelo lineal mixto para la biomasa 

microbiana (estimada como la cantidad de ADN extraída del suelo) (a) mostrando 

las diferencias entre los distintos usos del suelo (controlado por el efecto aleatorio 



 

3–63 

 

de la finca) en relación al bosque de referencia (BN). Los asteriscos indican los 

coeficientes del modelo que resultaron estadísticamente significativos (***p<0,001, 

**p<0,01, *p<0,05). Perfiles de variación de la biomasa microbiana (b) para cada 

tipo de uso del suelo y por finca. Barras de error representan el error estándar. BN: 

bosque nativo de referencia, BI: bosque intervenido, PO: pastizal, CP: frambuesa, 

CE: huerta. Sin datos: BI y CP de finca BM; BI de finca LL. 

 

Figura 3.8. Coeficientes ( ) estimados del modelo lineal mixto para el número de 

copias del gen bacterial ARNr 16S (a) mostrando las diferencias entre los distintos 

usos del suelo (controlado por el efecto aleatorio de la finca) en relación al bosque 

de referencia (BN). Los asteriscos indican los coeficientes del modelo que resultaron 

estadísticamente significativos (***p<0,001, **p<0,01, *p<0,05). Perfiles de 

variación del número de copias del gen bacterial ARNr 16S (b) para cada tipo de uso 

del suelo y por finca. Barras de error representan el error estándar. BN: bosque 

nativo de referencia, BI: bosque intervenido, PO: pastizal, CP: frambuesa, CE: huerta. 

Sin datos: BI y CP de finca BM; BI de finca LL. 

 

 

La actividad biológica del suelo (estimada como la cantidad de fluoresceína 

liberada por la hidrólisis enzimática del di-acetato de fluoresceína) disminuyó en los 

suelos de frambuesa y huerta en comparación con el bosque nativo de referencia, 
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mientras que los suelos de bosque intervenido y pastizal no mostraron diferencias 

significativas (Figura 3.9a). Nuevamente, se destaca que el efecto de la finca como 

factor aleatorio fue significativo según la prueba de razón de verosimilitudes (Tabla 

A2, Figura 3.9b). 

 

Figura 3.9. Coeficientes ( ) estimados del modelo lineal mixto para la actividad 

biológica del suelo (estimada como la cantidad de fluoresceína liberada por la 

hidrólisis enzimática del di-acetato de fluoresceína) (a) mostrando las diferencias 

entre los distintos usos del suelo (controlado por el efecto de la finca) en relación al 

bosque de referencia (BN). Los asteriscos indican los coeficientes del modelo que 

resultaron estadísticamente significativos (***p<0,001, **p<0,01, *p<0,05). Perfiles 

de variación del la actividad biológica (b) para cada tipo de uso del suelo y por finca. 

BN: bosque nativo de referencia, BI: bosque intervenido, PO: pastizal, CP: 

frambuesa, CE: huerta. Sin datos: BI y CP de finca BM; BI de finca LL. 

 

 α

En cuanto a la -diversidad, la riqueza (número observado de TRF) de 

bacterias no mostró diferencias significativas entre el bosque nativo de referencia y 

los restantes usos del suelo (i.e., bosque intervenido, pastizal, frambuesa y huerta) 

(Figura 3.10), mientras que se observó una disminución de la riqueza de hongos 

sólo en el pastizal con respecto al bosque nativo de referencia. En el caso de los 

índices de diversidad de Shannon Wiener e InvSimpson, tanto para bacterias como 
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para hongos, no se observaron diferencias significativas entre el bosque nativo de 

referencia y los restantes usos del suelo (i.e., bosque intervenido, pastizal, frambuesa 

y huerta) (Tabla A3). En todos los casos, el efecto de la finca como factor aleatorio 

es estadísticamente significativo según la prueba de razón de verosimilitudes (Tabla 

A2). 

 

Figura 3.10. Coeficientes ( ) estimados del modelo lineal mixto para la riqueza 

(número observado de TRF) de bacterias (a) y hongos (b) mostrando las diferencias 

entre los distintos usos del suelo (controlado por el efecto de la finca) en relación al 

bosque de referencia (BN). Los asteriscos indican los coeficientes del modelo que 

resultaron estadísticamente significativos (***p<0,001, **p<0,01, *p<0,05). Perfiles 

de variación de la riqueza de bacterias (c) y hongos (d) para cada tipo de uso del 
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suelo y por finca. BN: bosque nativo de referencia, BI: bosque intervenido, PO: 

pastizal, CP: frambuesa, CE: huerta. Sin datos: BI y CP de finca BM; BI de finca LL. 

 

 β

El análisis NMDS para la matriz de distancias de Bray–Curtis para las 

comunidades de bacterias obtuvo un valor de stress de 0.16, mientras que para la 

matriz de distancias de Bray–Curtis para las comunidades de hongos resultó de 0.21, 

los cuales indican que el gráfico proporciona una razonablemente buena 

representación de las relaciones de disimilitud entre las muestras. En ambos casos, 

la representación en el plano de las muestras no permitió identificar patrones claros 

de clasificación alrededor del tipo de uso del suelo (Figura A8). En cambio, el 

análisis de PERMANOVA reveló que el factor «uso del suelo» tuvo un efecto 

significativo en la -diversidad de ambas comunidades microbianas (p < 0.001). 

Además, se encontraron diferencias significativas (p < 0.05) entre casi la totalidad 

de los pares de usos del suelo para las comunidades de bacterias y para todos los 

pares de las comunidades de hongos (Figura A9), lo que sugiere que distintos tipos 

de usos del suelo tienen un impacto diferencial en la estructura de las comunidades 

de estos microorganismos. Mediante el análisis SIMPER para las bacterias, se 

identificaron 41 TRF –de un total de 205– que representan en promedio el 82,7% de 

la abundancia total, que contribuyeron significativamente a la diferenciación entre 

los usos del suelo. Por otro lado, en el caso de los hongos, la diferenciación entre 

usos del suelo se explica principalmente por 81 TRF –de un total de 532– que 

representan en promedio el 80,2% de la abundancia total. 

 

En cuanto a las propiedades químicas del suelo, todas las variables evaluadas 

(i.e., pH, conductividad eléctrica y materia orgánica del suelo) se vieron afectadas 

por el cambio de uso del suelo. Al comprar los distintos usos del suelo con el bosque 

nativo de referencia, el pH no mostró cambios en el bosque intervenido, disminuyó 

en el pastizal y la huerta y aumentó en la frambuesa; la conductividad eléctrica sólo 

mostró un aumento significativo en el pastizal; mientras que la materia orgánica del 
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suelo disminuyó significativamente en todos los usos. En todos los casos el efecto 

aleatorio de la finca fue significativo (Tabla A2).  

 

Figura 3.11. Coeficientes ( ) estimados del modelo lineal mixto para el pH (a), la 

conductividad eléctrica (b) y la materia orgánica del suelo (c) mostrando las 
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diferencias entre los distintos usos del suelo (controlado por el efecto de la finca) en 

relación con el bosque de referencia (BN). Los asteriscos indican los coeficientes del 

modelo que resultaron estadísticamente significativos (***p<0,001, **p<0,01, 

*p<0,05). Perfiles de variación de el pH (d), la conductividad eléctrica (e) y la materia 

orgánica del suelo (f) para cada tipo de uso del suelo y por finca. BN: bosque nativo 

de referencia, BI: bosque intervenido, PO: pastizal, CP: frambuesa, CE: huerta. Sin 

datos: BI y CP de finca BM; BI de finca LL. 

 

 
Las pruebas de Mantel parcial mostraron fuertes correlaciones entre las 

variables de diversidad microbiana y las características químicas del suelo (Figura 

3.12). En el bosque nativo, el número de correlaciones mostró la siguiente 

tendencia: riqueza 16S y Bray–Curtis ITS (2) > actividad biológica y riqueza ITS (1), 

siendo las correlaciones con el pH y la conductividad eléctrica (CE) más fuertes que 

con la materia orgánica del suelo (MOS). En el bosque intervenido, la tendencia fue 

Bray–Curtis ITS (3) > riqueza 16S (2) > actividad biológica y Bray–Curtis 16S (1), 

siendo las correlaciones asociadas a índices bacterianos las más débiles. En el 

pastizal, se encontró el mismo patrón del bosque nativo, aunque todas las 

correlaciones fueron relativamente más débiles. El cultivo de frambuesa fue el tipo 

de uso del suelo dónde se encontró el menor número de correlaciones, actividad 

biológica (2) > riqueza 16S y Bray–Curtis ITS (1), y todas ellas relativamente débiles. 

Por último, en la huerta la tendencia fue actividad biológica y Bray–Curtis ITS (2) > 

riqueza 16S, riqueza ITS y Bray–Curtis 16S (1), siendo las correlaciones con la CE y 

la MOS las más fuertes. La biomasa microbiana no mostró correlación con ninguna 

propiedad química del suelo. Las correlaciones más conservadas a lo largo de todos 

los usos del suelo fueron la actividad biológica con la MOS y la -diversidad de 

hongos con el pH y la CE. En comparación con el bosque nativo de referencia, los 

perfiles de correlación en el bosque intervenido, el pastizal y la huerta fueron 

similares, mientras que la frambuesa mostró las mayores diferencias. De manera 

general, las correlaciones de las variables químicas entre sí fueron débiles, con cierta 

tendencia a una correlación positiva de la MOS con el pH y la CE (Figura 3.12). 
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Figura 3.12. Impulsores químicos del efecto del uso del suelo. Se correlacionaron 

las cuantificaciones de la extracción de ADN del suelo (biomasa microbiana), las 

cuantificaciones de fluoresceína liberada por la hidrólisis enzimática del di-acetato 

de fluoresceína (actividad biológica), riqueza de TRF 16S (bacterias) y riquza de TRF 

ITS (hongos) y las matrices de distancia de Bray–Curtis de bacterias y hongos 

ponderada con la matriz de distancia de las características químicas del suelo para 

el bosque (a), el bosque intervenido (b), el pastizal (c), la frambuesa (d) y la huerta 

(e). Las comparaciones por pares de las características del suelo se muestran con un 

gradiente de color que representa los coeficientes de correlación de Pearson, y las 

cruces indican correlaciones no estadísticamente significativas (p > 0.01). El ancho 

de la línea corresponde al estadístico r del Mantel parcial para las correlaciones 
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correspondientes (controladas por el efecto de la matriz de distancia espacial 

geográfica) y el color de la línea representa la significancia estadística basada en 

9999 permutaciones. CE: conductividad eléctrica; MOS: materia orgánica del suelo. 

 

 
La comparación entre el dendrograma de las fincas basado en los índices de 

la TAPE y el correspondiente a las propiedades químicas y biológicas del suelo 

(como media de las diferencias entre el estado de referencia y los estados 

alternativos) arrojó un valor de entrelazamiento de 0,48 (Figura 3.13). Esto indicaría 

una relación moderada entre el grado de transición a la agroecología y las 

propiedades del suelo para este caso, dado que un valor de entrelazamiento 

significativo sugiere que las fincas que han experimentado una mayor transición 

hacia prácticas agroecológicas tienden a tener perfiles de suelo diferentes en 

comparación con aquellas que mantienen más prácticas convencionales. Esto puede 

indicar que las prácticas agroecológicas influyen de manera positiva en las 

propiedades químicas y biológicas del suelo. 

 

Figura 3.13. Entrelazamiento entre el dendrograma de distancia Ward basado en 

los valores de los índices de la TAPE (a) y el dendrograma de distancia Ward basado 

en las propiedades químicas y biológicas del suelo (como media de las diferencias 

entre el bosque de referencia y los demás estados) (b) de las cinco fincas evaludas. 

Las flechas a cada lado indican la tendencia en los valores de CAET (a) y de la 
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diferencia en las propiedades del suelo entre el bosque nativo de referencia (BN) y 

los estados alternativos (EA) (b).   
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La biomasa microbiana del suelo se vio afectada tanto por la profundidad del 

suelo como por la distancia espacial, mientras que no se detectaron interacciones 

significativas entre profundidad del suelo y distancia según la prueba SRH (Tabla 

A4). La biomasa microbiana disminuyó con el aumento de la profundidad en los tres 

tipos de uso del suelo (Figura 3.14), sin embargo, los patrones fueron distintos en 

cada caso. En el suelo de bosque, se distinguieron dos grupos principales de 

profundidades del suelo en el patrón de disminución de la biomasa microbiana (0–

10 vs. 10–40 cm, Figura 3.14a). En el suelo de pastizal, en cambio, la biomasa 

microbiana disminuyó gradualmente con el aumento de la profundidad (Figura 

3.14b), mientras que, en la huerta, sólo los primeros 0–5 cm del suelo se 

diferenciaron estadísticamente del resto de las profundidades (Figura 3.14c). La 

distancia espacial solo afectó la biomasa microbiana en la huerta (Tabla A5, Figura 

A10). En este tipo de uso del suelo, la biomasa microbiana de las muestras de las 

clases de distancia espacial A y B (0,1 y 1 m, respectivamente) fue mayor que la de 

la clase de distancia espacial C (10 m). En comparación, la biomasa microbiana de 

la clase de distancia D (32 m) no fue diferente de las otras clases (Figura A10c). En 

cuando a la autocorrelación entre muestras, sólo se detectó autocorrelación espacial 

para la biomasa microbiana en el suelo de la huerta, siendo de 8,7 m entre las 

muestras de suelo de 10–20 cm de profundidad (Figura A11). 
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Figura 3.14. Efecto de la profundidad del suelo sobre la biomasa microbiana 

(estimada mediante cuantificación de la extracción de ADN del suelo) en el bosque 

(a), el pastizal (b) y la huerta (c). Letras diferentes indican diferencias significativas 

en las comparaciones por pares (Prueba de Dunn; p<0,05). 

 

 

La actividad biológica del suelo se vio afectada tanto por la profundidad del 

suelo como por la distancia espacial y se detectaron interacciones significativas 

entre profundidad y distancia según la prueba de ANOVA (Tabla A5). De manera 

general, la actividad biológica disminuyó con el aumento de la profundidad en los 

tres tipos de uso del suelo (Figura 3.15). En el bosque, la actividad biológica 

disminuyó gradualmente con el aumento de la profundidad del suelo, mientras que 

no se observaron diferencias significativas entre categorías de distancia (Figura 

3.15a). En el pastizal, se observó un efecto combinado de la profundidad del suelo 

y la distancia espacial, la actividad biológica disminuyó con la profundidad, aunque 

no se encontraron diferencias significativas entre los últimos dos estratos (i.e., 10–

20 y 20–40 cm); simultáneamente, se observó que la actividad disminuyó con el 

aumento de la distancia, siendo más evidente en las profundidades de suelo 

superiores (i.e., 0–5 y 10–20 cm) (Figura 3.15b). En el caso de la huerta, también se 

observó una disminución gradual de la actividad biológica con el aumento de la 



 

3–74 

 

profundidad del suelo; a su vez, la actividad biológica de las muestras de las clases 

de distancia espacial A y B (0,1 y 1 m, respectivamente) fue mayor que la observada 

para las clases de distancia espacial C y D (10 y 32 m, respectivamente) (Figura 

3.15c). En cuanto a la autocorrelación espacial, los tres usos del suelo presentaron 

autocorrelación espacial para la actividad biológica en al menos un rango de 

profundidad del suelo. En el suelo de bosque, se detectó autocorrelación de 8.5 m 

en la profundidad 10–20 cm (Figura 3.16a). En el pastizal la autocorrelación fue de 

5.0 m en la profundidad 20–40 cm (Figura 3.16b). Y en el caso de la huerta, se 

detectó autocorrelación en las profundidades 5–10 y 10–20 cm, siendo de 1.3 y 5.7 

m, respectivamente (Figura 3.16c). 

 

Figura 3.15. Efecto de la profundidad del suelo y la distancia espacial sobre la 

actividad biológica en el bosque (a), el pastizal (b) y la huerta (c). A = 0.1 m, B = 1 

m, C = 10 m y D = 50 m en bosque, 46 m en pastizal y 32 m en huerta. 
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Figura 3.16. Patrones de variación microambiental de la actividad biológica. 

Semivariogramas empíricos (puntos) y modelo esférico ajustado (líneas 

discontinuas) para la actividad biológica en suelos de bosque (a), pastizal (b) y huerta 

(c). Las líneas verticales indican el límite de la dependencia espacial y el valor del 

rango práctico correspondiente en los casos en que existe autocorrelación. 
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 α

La -diversidad se vio afectada significativamente por la distancia espacial en 

el suelo de bosque y huerta. Por el contrario, no se detectó ningún efecto de la 

profundidad o de la interacción profundidad × distancia espacial en el bosque, 

pastizal o huerta (Tabla A5). En el bosque, se detectaron valores más bajos de 

riqueza, índices de Shannon Wiener e InvSimpson para la distancia espacial clase 

A que para la clase D; mientras que se detectaron valores más bajos de Faith PD 

para la distancia espacial clase A que para la clase C (Tabla 3.3). En contraste, los 

valores más altos de los índices de -diversidad en la huerta se detectaron para las 

clases de distancia espacial A y B que para la clase D, con valores intermedios para 

la distancia espacial C (Tabla 3.3). No se detectó efecto de la distancia espacial en 

los índices de -diversidad para el pastizal (Tabla A5). La riqueza mostró 

autocorrelación espacial de 8,3 m en el bosque entre muestras de la profundidad 

20–40 cm y de 7,6 m en el pastizal entre las muestras de 5–10 cm de profundidad 

del suelo (Figura 3.17a b). Un patrón equivalente se detectó para los índices de 

Shannon Wiener e InvSimpson (Figura A12, Figura A13). De manera similar, el 

índice Faith PD mostró autocorrelación espacial en el bosque a 8,7 m entre las 

muestras de 20–40 cm de profundidad y en el pastizal a 7,5 m entre las muestras de 

5–10 cm de profundidad del suelo (Figura 3.17d e). La autocorrelación espacial en 

la huerta solo se detectó para el índice de Shannon Wiener a 12,3 m entre muestras 

de 5–10 cm de profundidad del suelo (Figura A12). 
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Figura 3.17. Patrones de variación microambiental de la -diversidad. 

Semivariogramas empíricos (puntos) y modelo esférico ajustado (líneas 

discontinuas) para los índices de riqueza (a c) y Faith PD (d f) en suelos de bosque 

(a, d), pastizal (b, e) y huerta (c, f). Las líneas verticales indican el límite de la 

dependencia espacial y el valor del rango práctico correspondiente en los casos en 

que existe autocorrelación. Las figuras a f se proporcionan en mayor resolución 

como Figura A14 y Figura A15. 
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Tabla 3.3. Valor medio de los índices de -diversidad según clases de distancia 

espacial en suelos de bosque, pastizal y huerta. 

Uso del suelo 
(n° muestras) 

Índice de 
-diversidad 

Clases de distancia espacial* 

A B C D 

Bosque Riqueza (n° de ASV) 209.83a 281.92ab 308.73ab 323.08b 
(47) Shannon Wiener 5.05a 5.38ab 5.43b 5.54b 

 InvSimpson 138.31a 186.35ab 209.38ab 221.32b 

 Faith PD 24.68a 28.77ab 29.68b 30.22b 
Pastizal Riqueza (n° de ASV) 238.82a 268.5a 303.73a 225.63a 
(42) Shannon Wiener 5.21a 5.25a 5.44a 5.14a 

 InvSimpson 153.61a 174.53a 202.19a 145.01a 

 Faith PD 26.79a 27.34a 30.10a 25.26a 
Huerta Riqueza (n° de ASV) 271.33a 248.58a 174.5ab 121.71b 
(41) Shannon Wiener 5.30a 5.17a 4.71ab 4.47b 

 InvSimpson 176.80a 157.60a 110.79ab 74.68b 

 Faith PD 36.03a 33.51a 25.37ab 20.14b 
*Letras diferentes indican diferencias significativas (p < 0,05) según comparaciones 

múltiples no paramétricas por pares mediante la prueba post-hoc de Dunn. Los 

valores informados para cada índice en cada uso del suelo y distancia espacial 

incluyen datos de todas las profundidades del suelo, ya que no se detectó ningún 

efecto de la profundidad o interacción entre profundidad y distancia espacial para 

la -diversidad. 

 

 β

El PCoA para la matriz de distancias de Bray–Curtis solo explica una media 

del 7,4% de la variación de los datos cuando se consideran las dos primeras 

dimensiones para los tres usos (Figura A16a c), para explicar al menos el 50% de 

la variación necesitarían considerarse ~17 dimensiones. En el caso del PCoA para 

la matriz de distancia UniFrac ponderada, las dos primeras dimensiones explican 

una media del 36% de la variación de los datos en los tres usos (Figura A16d f) y 

se deberían considerarse ~5 dimensiones para explicar el 50% de la variación de los 

datos. En términos generales, se detectó una tendencia a una mayor estructuración 

de la comunidad microbiana en el bosque que en el pastizal o la huerta. El 

PERMANOVA reveló un efecto significativo de la profundidad del suelo y la 
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distancia espacial en la -diversidad, mientras que no se detectó ningún efecto por 

su interacción. Los patrones de variación microambiental fueron diferentes entre los 

usos del suelo (Tabla A5). En el bosque, la composición de la comunidad 

microbiana del suelo solo se vio afectada por la profundidad, mientras que, en el 

pastizal y la huerta, se observó efecto tanto de la profundidad del suelo como de la 

distancia espacial. El contraste por pares reveló que en el bosque el recambio de la 

comunidad microbiana fue similar entre las profundidades del suelo, siendo más 

fuerte cuando se consideró la distancia filogenética (Figura A17). En cambio, en el 

pastizal y la huerta, el recambio de la comunidad microbiana solo se detectó entre 

algunas profundidades del suelo o distancia espacial, siendo los patrones más fuertes 

cuando se consideró la distancia filogenética (Figura A17). En el pastizal se 

detectaron diferencias significativas principalmente a 10–20 cm de profundidad del 

suelo; mientras que en la huerta las profundidades estadísticamente diferentes 

fueron 0–5 y 20–40 cm. En cuanto al recambio de la comunidad microbiana entre 

las clases de distancia espacial, las clases A (0,1 m) y C (10 m) difirieron 

significativamente en el pastizal, mientras que en la huerta las diferencias 

significativas se encontraron entre las clases A (0,1 m) y D (32 m). 

En el bosque, la prueba de Mantel secuencial no mostró correlación entre la 

matriz de Bray Curtis y la matriz de distancia espacial euclidiana (Tabla 3.4). El 

mismo resultado se obtuvo para la matriz UniFrac ponderada (Tabla 3.4). En 

cambio, para el pastizal y la huerta, la matriz de distancia espacial euclidiana mostró 

una fuerte correlación positiva con ambas matrices (Bray–Curtis y UniFrac 

ponderada) para distancias superiores a 1,4 m. Incluso para el pastizal, la correlación 

para la matriz de Bray Curtis fue significativa a distancias menores de 1,4 m (Tabla 

3.4). Por lo tanto, el análisis de correlación entre las matrices de -diversidad (Bray–

Curtis y UniFrac ponderada) y la distancia espacial no estuvo influenciada por las 

diferencias en la distancia espacial máxima de muestreo entre los usos del suelo. 

Globalmente no se detectaron correlaciones significativas entre las matrices 

de -diversidad y distancia espacial en el bosque, excepto por la correlación 

negativa para la matriz UniFrac ponderada a 0–5 y 20–40 cm de profundidad del 

suelo (Figura 3.18). En contraste, tanto la matriz de Bray Curtis como UniFrac 
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ponderada mostraron correlaciones significativas con la distancia espacial 

euclidiana en el pastizal y la huerta para todas las profundidades del suelo (Figura 

3.18). En la huerta, la disimilitud de las comunidades microbianas aumentó con la 

distancia espacial y la correlación fue más fuerte a menores profundidades. En el 

pastizal, por otro lado, aunque la correlación fue más fuerte a menor profundidad, la 

disminución de la correlación con la profundidad también se asoció con un cambio 

en su sentido (de positivo a negativo). Este patrón fue más fuerte al considerar la 

distancia filogenética entre comunidades (Figura 3.18b). Para el índice del taxón 

más cercano ( -NTI) se detectaron patrones similares a los encontrados para 

UniFrac ponderado en cuanto a la variación en profundidad para cada uso del suelo; 

mientras que para la métrica de disimilitud de Raup–Crick (Bray–Curtis) se 

detectaron algunas diferencias dentro de cada uso del suelo (Figura A18). 

 

Tabla 3.4. Prueba de Mantel basada en la correlación de rangos de Spearman (9999 

permutaciones) de matrices de distancia de -diversidad (Bray–Curtis y UniFrac 

ponderada) vs. distancia espacial euclidiana entre muestras por uso del suelo. 

Uso del suelo 
Variación 
espacial 

Máx. distancia 
(m) 

Mantel r 
(Bray–Curtis) 

Mantel r 
(UniFrac) 

Bosque Puntual 0.1 0.104 0.114 
Micro 1.4 -0.197 -0.112 
Meso 14.1 0.022 0.029 
Macro 70.7 -0.091 -0.077 

Pastizal Puntual 0.1 -0.115 0.063 
Micro 1.4 0.179* 0.096 
Meso 14.1 0.319* 0.176* 
Macro 65.0 0,228* 0.191* 

Huerta Puntual 0.1 -0.084 -0.196 
Micro 1.4 0.086 0,078 
Meso 14.1 0,458* 0.501* 
Macro 45.2 0.548* 0,574* 

Código de significancia: * < 0,05. Variación espacial: ‘puntual’ (muestras de distancia 

A), ‘micro’ (muestras de distancias A y B), ‘meso’ (muestras de distancias A, B y C), 

y ‘macro’ (muestras de distancias A, B, C y D). 
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Figura 3.18. Patrones de variación microambiental de la -diversidad. Correlación 

de las matrices de distancia Bray–Curtis (a) y UniFrac ponderada (b) y la matriz de 

distancia espacial euclidiana para cada profundidad del suelo en cada uso del suelo. 

 

Como resultado del análisis SIMPER, se identificaron varios filos microbianos 

clave que jugaron un papel importante en el recambio de la comunidad microbiana 

entre las diferentes profundidades en el bosque, el pastizal y la huerta (Figura 3.19, 

Figura A19). Entre estos filos destacan Acidobacteriota, Actinobacteriota, 

Bacteroidota, Chloroflexi, Planctomycetota, Proteobacteria, Thermoplasmatota y 

Verrucomicrobiota. Además, Firmicutes y Myxococcota contribuyeron al recambio 

de la comunidad microbiana en el bosque y la huerta, mientras que Crenarchaeota 

contribuyó al recambio de la comunidad en el pastizal y la huerta (Figura 3.19). En 

el bosque, se observó una tendencia decreciente en la abundancia relativa de 

Actinobacteriota con la profundidad del suelo. Por otro lado, Firmicutes solo se 

detectó por debajo de los 10 cm de profundidad, y Thermoplasmatota se encontró 
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en profundidades entre 5 y 20 cm. En el pastizal, se observó una tendencia 

decreciente de los filos Bacteroidota y Myxococcota, y un aumento en los filos 

Crenarchaeota y Chloroflexi con la profundidad del suelo. Además, 

Thermoplasmatota se detectó por debajo de los 10 cm de profundidad. En la huerta, 

se identificó una tendencia decreciente en Myxococcota y un aumento en 

Acidobacteriota con la profundidad, mientras que Thermoplasmatota se encontró 

por debajo de los 20 cm de profundidad del suelo. Globalmente, para el primer 

estrato de suelo (0–5 cm) se detectó una mayor abundancia relativa de 

Proteobacteria y Bacteriodota, y una menor abundancia relativa de Chloroflexi en 

comparación con las otras profundidades. Además, se detectó una disminución en 

la abundancia relativa de Acidobacteria, Proteobacteria y Planctomycetota, y un 

aumento en Actinobacteriota, Chloroflexi, Crenarchaeota y Firmicutes en el suelo 

de la huerta respecto del bosque. 

 

Figura 3.19. Abundancia relativa de los principales filos microbianos (resultado del 

análisis SIMPER) que contribuyen a la diferenciación entre profundidades del suelo 

en el bosque, el pastizal y la huerta. 

 

 
Los procesos determinísticos, encabezados principalmente por la selección 

homogénea, ejercieron un dominio claro en el ensamblaje de las comunidades 
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microbianas en todos los usos del suelo. No obstante, se observaron diferencias en 

la influencia relativa de los procesos estocásticos dentro de cada uso, a lo largo de 

la profundidad del suelo (Figura 3.20a). En el caso del bosque, la limitación de la 

dispersión mostró el mayor impacto en el ensamblaje de la comunidad en la 

profundidad del suelo de 20–40 cm, mientras que los procesos no dominados 

influyeron en el ensamblaje en las profundidades de 0–5 y 20–40 cm (Figura 3.20a). 

En el pastizal, la limitación de la dispersión ejerció una mayor influencia en el 

ensamblaje de la comunidad en las profundidades de 0–5 y 5–10 cm que en las de 

10–20 y 20–40 cm (Figura 3.20a). Mientras que, en la huerta, la contribución de 

estos procesos estocásticos fue importante principalmente en la profundidad de 10–

20 cm (Figura 3.20a). 

Simultáneamente, la relación entre los procesos determinísticos y estocásticos 

en el ensamblaje de las comunidades microbianas del suelo mostró una correlación 

con el pH del suelo en el pastizal y la huerta, aunque no en el bosque (Figura 3.20b). 

Sin embargo, los patrones de esta correlación exhibieron diferencias tanto para el 

pastizal como para la huerta. En la huerta, se observó una correlación en todas las 

profundidades del suelo, siendo particularmente marcada en las profundidades de 

5–10 y 10–20 cm. Por el contrario, en el pastizal, la correlación fue globalmente débil 

en todas las profundidades del suelo y significativa solo en la profundidad de 10–20 

cm. Las correlaciones positivas indican que, a medida que aumentan las diferencias 

en el pH del suelo, también incrementa la contribución de los procesos estocásticos 

en el ensamblaje de la comunidad microbiana. 
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Figura 3.20. Procesos que rigen el ensamblaje de las comunidades microbianas. 

Contribución relativa de los procesos de ensamblaje determinísticos (selección 

homogénea y selección de variable), estocásticos (dispersión homogeneizadora, 

dispersión limitada) y procesos no dominados, sobre el recambio de la comunidad 

(a) y la correlación entre -NTI y las diferencias en el pH del suelo (b) entre 

profundidades del suelo en el bosque, pastizal y huerta. 
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Las pruebas de Mantel parcial mostraron fuertes correlaciones entre las 

variables de diversidad microbiana y las características químicas del suelo, sin 

embargo, se detectaron diferentes patrones para cada uso del suelo (Figura 3.21). 

En el bosque, el número de correlaciones mostró la siguiente tendencia: actividad 

biológica y Bray–Curtis (6) > biomasa microbiana y UniFrac ponderado (5) > PD 

Faith (4) > riqueza (1). En general, las correlaciones con la conductividad eléctrica 

(CE), el N y el C totales y la materia orgánica (MO) fueron más fuertes que las 

correlaciones con el pH o la relación C/N. En el pastizal, la tendencia fue UniFrac 

ponderado (6) > biomasa microbiana, actividad biológica y Bray–Curtis (5), aunque 

las correlaciones de Bray–Curtis fueron más débiles. Riqueza y PD Faith fueron las 

variables más débilmente correlacionadas con las propiedades químicas del suelo. 

Al igual que en el bosque, CE, NT, CT y MO mostraron correlaciones más fuertes 

que el pH y la relación C/N y sólo las variables de la -diversidad mostraron 

correlaciones con el pH. En cuanto a la huerta, se detectó un patrón similar, aunque 

se observó correlación de PD Faith con la CE. La correlación del pH con la CE, el C 

total, el N total y la relación C/N mostró diferentes patrones según el uso del suelo. 

En comparación con el bosque, en el pastizal las correlaciones significativas fueron 

menores y entre diferentes características químicas (Figura 3.21). Comparando el 

bosque con la huerta, las correlaciones significativas del pH con otras variables del 

suelo se invirtieron completamente (de correlaciones negativas a positivas) (Figura 

3.21). Las medias y desviaciones estándar de la caracterización química del suelo 

por profundidad y clase de distancia espacial se muestran en la Tabla A6 y Tabla 

A7, respectivamente. 
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Figura 3.21. Impulsores químicos de la variación microambiental. Se 

correlacionaron las cuantificaciones de la extracción de ADN del suelo (biomasa 

microbiana), las cuantificaciones de fluoresceína liberada por la hidrólisis enzimática 

del di-acetato de fluoresceína (actividad biológica), de riqueza, índice PD Faith, 

matrices de distancia de Bray–Curtis y UniFrac ponderada con la matriz de distancia 

de características químicas del suelo para el bosque (a), el pastizal (b) y la huerta (c), 
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combinando las profundidades de 0–5, 5–10, 10–20 y 20–40 cm. Las comparaciones 

por pares de las características del suelo se muestran con un gradiente de color que 

representa los coeficientes de correlación de Pearson, y las cruces indican 

correlaciones no estadísticamente significativas (p > 0.01). El ancho de la línea 

corresponde al estadístico r del Mantel parcial para las correlaciones 

correspondientes (controladas por el efecto de la matriz de distancia espacial) y el 

color de la línea representa la significancia estadística basada en 9999 

permutaciones. CE: conductividad eléctrica; NT: nitrógeno total; CT: carbono total; 

CN: relación carbono/nitrógeno. 
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El preprocesamiento tipo Detrend de orden 2 mostró ser efectivo para corregir 

la línea de base de los espectros de absorbancia crudos de las muestras de suelo 

(Figura 3.22). Los espectros por sí mismos mostraron ser capaces de separar las 

muestras por tipo de uso y profundidad del suelo, el PCA de los espectros explica 

95,98% de la variación de los datos con las primeras dos dimensiones (Figura 3.23). 

De manera general, la Dimensión 1 separa las muestras de los estratos más 

superficiales del suelo de las muestras de profundidades mayores, mientras que la 

Dimensión 2 separa las muestras provenientes de suelo de bosque de aquellas 

provenientes de los otros dos usos (i.e., pastizal y huerta).  

 

Figura 3.22. Espectros crudos (a) y efecto del preprocesamiento de tipo Detrend 

de orden 2 (b) de los espectros de absorbancia NIR de muestras de suelo coloreados 

por uso del suelo. 
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Figura 3.23. Análisis de componentes principales (PCA) a partir de los espectros 

NIR preprocesados (Detrend de orden 2) clasificados por tipo de uso y profundidad 

del suelo. Las elipses delimitan las regiones de 95% confianza para los factores de 

clasificación (uso del suelo × profundidad del suelo). 

 

 

 

Se realizó el modelado de la biomasa microbiana (ADN) utilizando espectros 

NIRS del set de muestras de calibración. La evaluación de la capacidad predictiva 

del modelo se basó en la comparación entre los valores predichos y observados para 

la biomasa microbiana en el conjunto de muestras de validación. Los resultados 

demostraron una correlación significativamente alta entre los valores predichos y 

observados, indicando una sólida capacidad predictiva del modelo (R2 = 0,8, RMSE 

= 4,91 μg ADN / g suelo seco) para esta variable biológica (Figura 3.24). Sin 

embargo, las muestras de suelo de bosque con los valores de biomasa microbiana 

más altos presentan mayor dispersión y se encuentran en general más alejadas de 

la bisectriz, lo que indica que la capacidad predictiva del modelo sería dependiente 

del tipo de uso del suelo (Figura 3.24b). 
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Figura 3.24. a) Modelo NIRS para la estimación de la biomasa microbiana del suelo 

(estimada a partir de la cuantificación de ADN extraído). Protocolo: Detrend 2, 

IKernel, PLS, con 8 variables latentes. b) Ajuste lineal de los valores observados vs. 

los valores predichos por el modelo para la biomasa microbiana. La línea discontinua 

corresponde a la bisectriz.  

 

 

De manera similar a la biomasa microbiana, los resultados demostraron una 

correlación significativamente alta entre los valores predichos y observados de la 

actividad biológica del suelo, indicando una sólida capacidad predictiva del modelo 

(R2 = 0,94, RMSE = 5,11 μg fluoresceína / g suelo seco × 20 min) para esta variable 

biológica (Figura 3.25) independientemente del tipo de uso del suelo (todas las 

muestras de bosque, pastizal y huerta se encuentran homogéneamente distribuidas 

alrededor de la bisectriz).  



 

3–91 

 

  

Figura 3.25. a) Modelo NIRS para la actividad biológica del suelo. Protocolo: 

Detrend 2, IKernel, PLS, con 8 variables latentes. b) Ajuste lineal de los valores 

observados vs. los valores predichos por el modelo para la actividad biológica. La 

línea discontinua corresponde a la bisectriz. 

 

 

 

En el caso de la materia orgánica del suelo y del carbono total, los resultados 

mostraron también una correlación significativamente alta entre los valores 

predichos y observados, indicando una sólida capacidad predictiva del modelo (R2 

= 0,87, RMSE = 3,10 % para MOS y R2 = 0,86, RMSE = 14,07 g / kg suelo seco para 

C total) (Figura 3.26). En ambos casos, el desplazamiento de la regresión lineal con 

respecto a la bisectriz indicaría una tendencia a la subestimación por parte del 

modelo de los valores reales de las variables, especialmente en el rango superior 

(Figura 3.26b). Aunque, al igual que ocurre con la biomasa microbiana, las muestras 

de suelo de bosque presentan mayor dispersión y se encuentran en general más 

alejadas de la bisectriz, lo que indica que la capacidad predictiva del modelo sería 

dependiente del tipo de uso del suelo. 
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Figura 3.26. Modelo NIRS para la materia orgánica del suelo (a) y carbono total (c). 

Protocolos: Detrend 2, IKernel, PLS, con 9 y 7 variables latentes, respectivamente. 

Ajuste lineal de los valores observados vs. los valores predichos por el modelo para 

la materia orgánica del suelo (b) y el carbono total (d). La línea discontinua 

corresponde a la bisectriz.  

 

 

De las propiedades del suelo evaluadas, el nitrógeno total fue la variable con 

la correlación más baja entre los valores predichos y observados, indicando una 

limitada capacidad predictiva por parte del modelo (R2 = 0,49, RMSE = 2,47 g N / 

kg suelo seco) (Figura 3.27a–b). En comparación, cuando se evalúa el nitrógeno en 

el contexto de la relación carbono:nitrógeno la correlación entre los valores 
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observados y los predichos por el modelo es significativamente mayor (R2 = 0,71, 

RMSE = 0,85) (Figura 3.27c–d). En ambos casos, el desplazamiento de la regresión 

lineal con respecto a la bisectriz es poco significativo, indicando una ausencia de 

tendencia a la subestimación o sobreestimación por parte del modelo y es 

independiente del tipo de uso del suelo (Figura 3.27b, d). 

 

Figura 3.27. Modelo NIRS para nitrógeno total (a) y relación carbono:nitrógeno (c). 

Protocolos: Detrend 2, IKernel, PLS, con 10 y 14 variables latentes, respectivamente. 

Ajuste lineal de los valores observados vs. los valores predichos por el modelo para 

el nitrógeno total (b) y la relación carbono:nitrógeno (d). La línea discontinua 

corresponde a la bisectriz. 
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En el caso del pH del suelo, el resultado de la correlación entre los valores 

predichos y observados indica una limitada capacidad predictiva del modelo (R2 = 

0,62, RMSE = 0,22) (Figura 3.28a–b). El desplazamiento de la regresión lineal con 

respecto a la bisectriz indicaría una sobreestimación para los valores más bajos de 

pH y una subestimación para los valores más altos, este fenómeno podría estar 

influenciado por la distribución de los datos según el tipo de uso del suelo, por lo 

que la capacidad predictiva del modelo podría cambiar dependiendo del tipo de uso 

del suelo (Figura 3.28b). En contraste, la conductividad eléctrica presentó una 

correlación significativamente alta entre los valores predichos y observados (R2 = 

0,78, RMSE = 39,84 μS / cm) (Figura 3.28c–d). Adicionalmente, el desplazamiento 

de la regresión lineal con respecto a la bisectriz es poco significativo, indicando una 

ausencia de tendencia a la subestimación o sobreestimación por parte del modelo y 

es independiente del tipo de uso del suelo (Figura 3.28d).   
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Figura 3.28. Modelo NIRS para el pH del suelo (a) y la conductividad eléctrica (c). 

Protocolos: Detrend 2, IKernel, PLS, con 8 y 10 variables latentes, respectivamente. 

Ajuste lineal de los valores observados vs. los valores predichos por el modelo para 

el pH (b) y la conductividad eléctrica (d). La línea discontinua corresponde a la 

bisectriz. 
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La presente tesis aporta al conocimiento de los sistemas agropecuarios de 

Patagonia Norte en cuanto a sus características socio-ecológicas y de la microbiota 

edáfica. Las distintas evaluaciones se llevaron a cabo en sistemas de producción 

agropecuaria familiar de la Comarca Andina del Paralelo 42° (CAP42). En primera 

instancia, la caracterización de los sistemas agropecuarios de la CAP42 (Objetivo 

Específico 1) se realizó desde la mirada de la transición a la agroecología, 

evaluando los sistemas de manera multidimensional, considerando tanto los 

aspectos ecológicos como sociales, a partir de la valoración de los Elementos de la 

agroecología. Luego, para la caracterización de la microbiota del suelo se resolvió 

evaluar el efecto del cambio del uso del suelo (Objetivo Específico 2) y de la 

variación microambiental –profundidad del suelo y distancia espacial– (Objetivo 

Específico 3). En ambos casos, se examinaron tres dimensiones de la microbiota 

edáfica: abundancia, actividad biológica y diversidad genética. Por último, dado que 

los indicadores de salud de suelo basados en la biodiversidad edáfica son esenciales 

para el monitoreo de las funciones del suelo y sus servicios ecosistémicos derivados, 

la aplicación de nuevas metodologías que permitan realizar las mediciones de dichos 

indicadores de manera sencilla y económica sin perder robustez motivó la 

evaluación y validación de la quimiometría del infrarrojo cercano como herramienta 

para caracterizar las propiedades biológicas del suelo (Objetivo Específico 4). 

La caracterización multidimensional de los sistemas agropecuarios de la 

CAP42 en relación con la transición a la agroecología develó un sistema socio-

ecológico diverso y complejo, donde coexisten múltiples formas de producir bienes 

y servicios agropecuarios de manera social y ecológicamente sostenibles (cf. 

Sección 3.1). Sin embargo, a pesar de que estos sistemas podrían considerarse 

«ambientalmente amigables» por sus prácticas ecológicas de manejo del suelo, los 

resultados hallados durante este trabajo de tesis revelan que la microbiota edáfica 

se ve afectada por el cambio del uso del suelo, así como también varía a escala 

microambiental y que estos patrones de variación difieren según el tipo de uso del 

suelo. En términos generales, se encontró que las diferencias en los valores de las 

distintas propiedades biológicas del suelo evaluadas se magnifican con el aumento 
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de la intensidad de manejo del suelo cuando se las compara con sus valores en un 

bosque nativo (cf. Sección 3.2) y que la profundidad del suelo y la distancia espacial 

son factores importantes que regulan la variación microambiental de dichas 

propiedades (cf. Sección 3.3). Al mismo tiempo, se encontró que el efecto de la 

profundidad del suelo y la distancia espacial sobre las variables biológicas diferían 

en distintos usos del suelo. Mientras que todas las propiedades biológicas (a 

excepción de la -diversidad) mostraron ser afectadas por el cambio de uso del 

suelo, en términos de la variación microambiental se observó que ciertas variables 

son más sensibles a la profundidad del suelo (i.e., la biomasa microbiana), otras no 

se vieron afectadas por la profundidad, pero sí por la distancia espacial (i.e., -

diversidad) y las variables más complejas se vieron afectadas tanto por la 

profundidad del suelo como por la distancia espacial (i.e., actividad biológica y -

diversidad) (Tabla 5). En consecuencia, se resalta la importancia de abordar la 

caracterización de la microbiota desde una perspectiva multidimensional. En este 

aspecto, la espectrometría del infrarrojo cercano podría convertirse en una gran 

aliada, a la luz de los resultados obtenidos, permitió modelar y predecir varias de 

estas propiedades del suelo (e.g., biomasa microbiana, actividad biológica, materia 

orgánica) de manera efectiva, rápida y económica (cf. Sección 3.4).  

 

Tabla 5. Resumen de los efectos del cambio del uso del suelo y la variación 

microambiental sobre las propiedades biológicas del suelo. 

Objetivo Factor Abundancia Actividad 
biológica 

Diversidad 

α β 

OE2 Uso del suelo ✓✓✓ ✓✓✓ — ✓✓✓ 

OE3 
Variación 
microambiental 

Profundidad ✓✓ ✓✓ — ✓✓ 

Distancia 
espacial — ✓ ✓ ✓ 
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En términos generales, la Comarca Andina del Paralelo 42° mostró un grado 

de transición hacia la agroecología relativamente avanzado en comparación con 

otros sitios de Argentina (Lucantoni, Casella, et al., 2022; Sokolowski et al., 2023) o 

incluso con otras zonas de Patagonia Norte por fuera de la CAP42 (Álvarez et al., 

2019; Hara et al., 2019). Por ejemplo, Lucantoni et al. (2022) informaron un valor 

promedio de CAET para el Área Metropolitana de Rosario de 49%, 

significativamente menor al 66% de la CAP42; y ésta diferencia es aún más marcada 

si se comparara con el CAET de 46% de los sistemas hortícolas del cinturón verde 

de Florencio Varela reportado por Sokolowski et al. (2023), considerando que los 

sistemas exclusivamente hortícolas de la CAP42 mostraron un CAET de ~70% (cf. 

Figura 3.2). Sin embargo, es importante recordar que los sistemas agropecuarios 

de la CAP42 se caracterizan por la diversificación productiva y están fuertemente 

influenciados por el patrimonio indígena/campesino y las prácticas de manejo 

tradicionales –similares a las prácticas agroecológicas– así como por la alta 

biodiversidad del entorno natural. Esto contrasta con el cinturón verde de Buenos 

Aires o Rosario caracterizados por décadas de producción intensiva, ubicados 

dentro de áreas metropolitanas que en conjunto hospedan a casi el 34% de la 

población argentina (Instituto Nacional de Estadística y Censos, 2023). A escala 

global, la CAP42 también se encuentra entre los sitios que poseen mayor grado de 

transición agroecológica entre otras regiones evaluadas mediante la TAPE (Figura 

4.1, Tabla A8) (Anthonioz, 2022; Barrios Latorre et al., 2023; Dosso et al., 2024; El 

Mujtar et al., 2023; Hansdotter, 2022; Horstink et al., 2023; James, Blesh, et al., 2023; 

Lucantoni et al., 2023; Marino et al., 2024; Tapsoba et al., 2023; Verkuil et al., 2024; 

Wordofa et al., 2024).  
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Figura 4.1. Grado de transición a la agroecología expresado como % CAET 

reportados en publicaciones que aplicaron la TAPE. La Comarca Andina del Paralelo 

42° se encuentra aquí representada por las provincias de Río Negro y Chubut. Los 

valores CAET reportados para Brasil corresponden a la evaluación del 47% de los 

índices de la TAPE. 

Las tipologías generadas durante el análisis de los datos (cf. Tabla 3.1, Tabla 

3.2) sugieren que la transición agroecológica en la CAP42 comienza (y/o avanza) 

desde la «mejora» de los aspectos sociales y de entorno favorable antes que desde 

los de manejo o innovación dentro de la finca. La componente «movimiento» dentro 

de la premisa de la agroecología entendida como «ciencia, práctica y movimiento» 

(Wezel et al., 2009) parece tomar relevancia para la CAP42. Este patrón es explicado 

en parte por la relación de sus habitantes con el movimiento «hippie», la 

cosmovisión del «buen vivir» y la producción agropecuaria como un estilo de vida 

ligado a los ciclos de la naturaleza (da Silva Araujo, 2021; James, Wolff, et al., 2023). 

Barrios et al. (2020) proponen que el vínculo consumidor–mercados–salud –

visualizado a través del Elemento Economía Circular y Solidaria– es uno de los puntos 

clave de entrada hacia la transición a la agroecología, explicado por una creciente 

demanda de alimentos diversificados, nutritivos y más seguros por parte de los 

consumidores. Estos cambios requerirían diversificación de la oferta a través de 

sistemas agropecuarios diversificados que, además de contribuir con una gama más 
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amplia de productos, reducen la necesidad de insumos externos como resultado de 

una mayor eficiencia en el uso de recursos (Figura 4.2).  

 

Figura 4.2. Trayectoria de transición agroecológica impulsada por el vínculo 

consumidores-mercados-salud propuesta por Barrios et al. (2020). De manera 

simplificada, las etapas pueden dividirse en a) demanda del consumidor 

determinada por sus características socio-culturales, b) interacción entre la 

demanda y la oferta y c) rediseño de la finca para responder a la demanda.   

Otra característica de la CAP42 que sustenta lo anterior, es la relevancia de la 

presencia de la mujer como tomadora de decisiones dentro de la finca en relación 

con el mayor grado de transición a la agroecología (cf. Figura 3.2). A nivel mundial, 

las mujeres han sido identificadas como líderes de proyectos de agroecología (FAO, 

2014; Seibert et al., 2010; Trevilla Espinal et al., 2021), principalmente motivadas por 

el deseo de cultivar alimentos sanos –diversos, nutritivos y seguros– para sus 

familias y comunidades, y el mantenimiento a largo plazo del ciclo de vida de los 

ecosistemas naturales y agropecuarios (Gomori-Ruben & Reid, 2023; Laborda et al., 

2019, 2023; Wells & Gradwell, 2001). En consecuencia, este tipo de trayectorias 

consumidores–mercados–salud podrían estar ocurriendo en la CAP42, con la 

particularidad de que –dada la importancia de la producción destinada a 

autoconsumo– la demanda y la oferta confluyen en gran medida sobre las mismas 

personas. 
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Estos resultados en su conjunto, sumado al estrecho vínculo entre las familias 

productoras con extensionistas e investigadores de instituciones como el Instituto 

Nacional de Tecnología Agropecuaria (INTA) o la Universidad Nacional de Río 

Negro (UNRN) y otras organizaciones gubernamentales o de la sociedad civil, 

sugieren que la CAP42 se podría posicionar como un «laboratorio vivo» 

agroecológico, es decir, «un ecosistema de innovación abierta centrado en los/las 

productores/as agropecuarios, basado en un enfoque sistemático de co-creación 

con los/las productores/as, integrando procesos de investigación e innovación en 

comunidades y entornos de la vida real» (Fernández et al., n.d.; Kiseleva, 2021; 

Lucchesi, 2019; Trivellas et al., 2023).  

 
Categorizar la diversidad de hogares rurales con respecto a su grado de 

transición a la agroecología, y a sus características estructurales y funcionales, 

requiere de métodos capaces de sintetizar y representar tal diversidad. En esta tesis 

se han utilizado al análisis de arquetipos y el análisis de clasificación jerárquica 

descendente por el método de Reinert, que difieren fundamentalmente en la forma 

en que se manejan los datos (cf. apartado 2.2.2). Mientras que en el análisis de 

arquetipos los datos se mantienen como variables continuas (Cutler & Breiman, 

1993), en el análisis de Reinert estos se reducen a un número predefinido de 

categorías (Reinert, 1983). Esta distinción conlleva ventajas y desventajas 

particulares para cada método. El análisis de arquetipos ofrece una mayor precisión 

en la medición y la capacidad de identificar patrones sutiles en los datos, lo que 

puede ser especialmente útil para capturar la complejidad de los fenómenos 

estudiados. Sin embargo, esta característica también hace que sea un método más 

sensible a errores o sesgos de medición y que la interpretación de los resultados 

pueda volverse más compleja. Por contraste, el análisis de clasificación jerárquica 

descendente por el método de Reinert permite agrupar los datos en categorías 

fácilmente interpretables, lo que puede simplificar su análisis y comprensión. Esta 

característica lo hace menos susceptible a errores o sesgos de medición, lo que lo 

convierte en una opción atractiva cuando se prioriza una interpretación clara y 

directa de los datos. Sin embargo, este método puede pasar por alto la complejidad 
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inherente a los datos y no ser adecuado para conjuntos de datos con una alta 

dimensionalidad o relaciones más sutiles entre las variables.  

En resumen, la elección entre análisis de arquetipos y análisis de clasificación 

jerárquica descendente por el método de Reinert depende de las necesidades y 

objetivos específicos del estudio, así como de la naturaleza y complejidad de los 

datos disponibles. En el caso específico de su aplicación en la definición de tipologías 

en torno a la transición a la agroecología –o al uso de la TAPE en particular–, ambos 

análisis fueron eficientes y congruentes entre sí en identificar los diferentes arreglos 

de los Elementos de la agroecología que permiten caracterizar a los sistemas 

agropecuarios de la CAP42 (cf. Tabla 3.2). En consecuencia, para este tipo de 

estudio, la principal razón para realizar un análisis de arquetipos en lugar de aplicar 

el método de Reinert es la necesidad de identificar diferencias sutiles entre fincas. 

Mientras que la principal razón para optar por el método de Reinert frente al análisis 

de arquetipos es identificar fincas que pertenezcan a una clase de manera inequívoca 

(los arquetipoides en el análisis de arquetipos), a fin de utilizarlos en estudios 

subsiguientes. Por las características particulares de los datos,  todas o la mayoría 

de las fincas aparecieron como combinaciones intermedias de los arquetipos 

encontrados; sin embargo, incluso en ese caso, existen modificaciones al análisis de 

arquetipos que podrían aplicarse, como lo es el análisis de arquetipoides (Epifanio, 

2016; Vinué et al., 2015). 

 

Los resultados hallados durante este trabajo de tesis mostraron un efecto 

diferencial del cambio de uso del suelo sobre sus propiedades químicas y biológicas. 

Para representar la variabilidad ambiental generada por cambios en el uso y manejo 

del suelo, se propuso como marco conceptual y como guía para el diseño 

experimental a un Modelo de Estados y Transiciones (MET) que representa los 

principales estados y regímenes del ecosistema localmente (Figura 4.3a). La 

materia orgánica del suelo sufrió una significativa disminución en todos los estados 

alternativos con respecto al bosque nativo de referencia (Figura 4.3b), mientras que 

no se observaron efectos del cambio de uso del suelo sobre la diversidad genética 
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de la microbiota (Figura 4.4). Al mismo tiempo, las propiedades biológicas –

considerando las tres dimensiones para la caracterización de la microbiota edáfica– 

mostraron diferentes patrones entre sí. La actividad biológica es la variable que 

presenta un comportamiento con mayor grado de similitud al propuesto en el MET, 

seguida por la abundancia –dónde se observa una inversión en las posiciones del 

pastizal y la frambuesa– (Figura 4.4). La constancia en la α-diversidad a través de 

todos los usos del suelo estudiados podría indicar un cierto grado de resiliencia en 

el mantenimiento del pool genético de las comunidades de la microbiota, aunque la 

capacidad estructural (por la disminución de la abundancia de microorganismos y/o 

la variación de la β-diversidad) y funcional (por la disminución de la actividad 

biológica) podría verse comprometida bajo ciertas prácticas de manejo (Gomez et 

al., 2004). Esto resalta la importancia de considerar múltiples dimensiones en el 

estudio de la microbiota del suelo para una evaluación integral de los efectos del 

cambio del uso y manejo del suelo. 

 

 

Figura 4.3. Modelo de Estados y Transiciones propuesto (a) y reinterpretación 

según el contenido de materia orgánica del suelo (b). Los ovalos representan el 

rango de variabilidad de la materia orgánica en cada estado del ecosistema. 
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Figura 4.4. Reinterpretación del Modelo de Estados y Transiciones propuesto 

según las tres dimensiones de la caracterización de la microbiota del suelo: 

abundancia (cuantificación de ADN), actividad biológica (hidrólisis del di-acetato de 

fluoresceína), diversidad genética (riqueza de TRF del gen ARNr 16S e ITS). Los 

ovalos representan el rango de variabilidad de la materia orgánica en cada estado 

del ecosistema. 

 En el suelo de pastizal, la diferenciación con respecto al bosque nativo, tanto 

para el cambio de uso del suelo como para la variación con la profundidad y la 

distancia espacial, podría explicarse en mayor parte por la compactación del suelo, 

el bajo aporte de materia orgánica, los altos niveles de nitrógeno y/o la alta densidad 

de raíces de penetración superficial, características propias del pastoreo continuo 

de animales (Tittonell et al., 2021). En cambio, las diferencias observadas entre el 

suelo de bosque nativo y el suelo de la frambuesa o de la huerta podrían estar 
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asociadas con la fragmentación del terreno debido a las prácticas fruti-hortícolas y 

del manejo del suelo, como la labranza, las hileras de siembra separadas por suelo 

desnudo (interfilas), la fertilización, el riego en las hileras cultivadas, la rotación de 

cultivos, la baja densidad y la escasa penetración de las raíces de las plantas (Prack 

McCormick et al., 2022). En contraste, el bosque intervenido no sufre ninguna de las 

alteraciones antes mencionadas –es decir, se mantiene la cobertura arbórea, por lo 

que también se conserva el aporte de materia orgánica y la profundidad de 

penetración de raíces en el suelo, la disminución de la densidad de plantas debido 

al raleo es escasa, al igual que el efecto de la compactación–, lo que podría explicar 

la ausencia de diferencias en la microbiota con respecto al bosque nativo.     

Por otro lado, los análisis sobre la variabilidad microambiental realizados en 

suelo de bosque nativo, pastizal y huerta indican que tanto la profundidad del suelo 

como la variabilidad espacial afectan de manera diferente a la microbiota del suelo 

(cf. Figura 3.14, Figura 3.15, Figura 3.16, Figura 3.17, Figura 3.18 y Figura 

A14, Figura A15, Figura A16, Figura A17; Tabla 3.3, Tabla 3.4, Tabla A4, 

Tabla A5). Los resultados indican que los procesos determinísticos dominan el 

ensamblaje de las comunidades microbianas a lo largo de la profundidad del suelo 

en todos los usos evaluados, mientras que la contribución de los procesos 

estocásticos varía entre los diferentes usos del suelo (cf. Figura 3.20a). Los índices 

de diversidad filogenética mostraron patrones más fuertes que los índices basados 

únicamente en datos de secuencias, pero la combinación de ambos es crucial para 

evaluar la influencia relativa de los procesos determinísticos y estocásticos (cf. 

Figura 3.18, Figura A17, Figura A18). Además, las correlaciones entre las 

características químicas del suelo y los índices de diversidad microbiana del suelo 

cambiaron después de la conversión del uso del suelo, y la contribución relativa de 

los procesos determinísticos y estocásticos se correlacionó con el pH después del 

cambio del uso del suelo (cf. Figura 3.14b, Figura 3.21).  

 
La disminución de la biomasa microbiana con el aumento de la intensidad de 

manejo y con la profundidad del suelo en los suelos de pastizal y huerta con respecto 

al suelo de bosque nativo que se observa en este trabajo es consistente con 
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resultados previamente reportados para estos usos del suelo (Cui & Holden, 2015; 

Ralte et al., 2005; T. Sun et al., 2021; Sünnemann et al., 2021; Tittonell et al., 2021). 

En contraste, no se encontraron diferencias en el bosque intervenido y la frambuesa 

con respecto al bosque nativo, a diferencia de otros estudios que también reportan 

cambios asociados a la intensidad de manejo para estos usos del suelo (Debnath et 

al., 2015; Foote et al., 2015; Hanson et al., 2002; Lepcha & Devi, 2020). Estas 

discrepancias, podrían estar mayormente explicadas por las características del 

bosque intervenido y la plantación de frambuesas de la región de estudio, dónde la 

prevalencia de especies vegetales perennes sumada a las prácticas agroecológicas 

minimizan los disturbios del suelo.  

Estos patrones de cambio entre usos del suelo y profundidad han sido 

previamente asociados con el efecto del pastoreo en el pastizal o la labranza y la 

fertilización en la huerta (Goberna et al., 2006; Hoogsteen et al., 2020; Murugan et 

al., 2014; Reza et al., 2014; Yang et al., 2012), ya que pueden crear parches 

heterogéneos de compactación/disturbio del suelo –por efecto de cambios en el 

patrón de enraizamiento de las especies vegetales, mayor exposición de suelo no 

superficial a la luz solar y las precipitaciones, aplicación heterogénea de compost u 

otros fertilizantes, entre otros–, cambiando así las características edáficas y la 

disponibilidad de nutrientes. En este punto cabe aclarar que el pastizal analizado en 

este trabajo no fue establecido mediante labranza y siembra de especies forrajeras, 

sino retirando los árboles del bosque y dejando que la vegetación herbácea 

espontánea colonizara el suelo. En este estudio, los patrones de variación de la 

profundidad del suelo difirieron entre los diferentes usos, principalmente debido a 

la mayor biomasa microbiana presente en la capa superficial del suelo de bosque. 

Tales patrones de disminución de la biomasa microbiana con la profundidad del 

suelo en los diferentes usos también se detectaron para características químicas del 

suelo, como el carbono total y el nitrógeno total (Balota et al., 2004; Li et al., 2018; 

Mgelwa et al., 2019). Adicionalmente, la microvariabilidad espacial también puede 

estar asociada con los lugares donde crecían los árboles antes de la deforestación, 

como se observa en otros casos (Kintché et al., 2010). 
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La autocorrelación espacial de la biomasa microbiana ha sido reportada 

previamente en diferentes escalas y usos del suelo por varios autores (Bach et al., 

2008; Boeddinghaus et al., 2015; Loureiro et al., 2010; Wang et al., 2013). La 

disminución de la biomasa microbiana con la distancia espacial en la huerta podría 

estar determinada por el patrón espacial de las actividades de cultivo. Las muestras 

de suelo tomadas a 0.1–1 m de distancia tienen una alta probabilidad de pertenecer 

a las filas de cultivo, y las tomadas a 10 m de distancia tienen la posibilidad de caer 

en el espacio entre filas, mientras que las tomadas a 32 m de distancia pueden 

presentar incluso una mayor variabilidad asociada a las diferencias de manejo entre 

lotes contiguos. La heterogeneidad también puede estar asociada con los patrones 

de fertilización y laboreo, influyendo en los resultados de autocorrelación y 

explicando la correlación que se observa con las características químicas del suelo. 

Las diferencias en la biodiversidad microbiana del suelo y las características 

químicas entre muestras de suelo de las filas e interfilas han sido reportadas 

previamente en la producción de frambuesas en esta región (Prack McCormick et 

al., 2022). En los pastizales, los patrones de microvariabilidad espacial pueden 

resultar de las deposiciones de los animales, los parches de pisoteo o el pastoreo 

selectivo de especies más palatables (de Abreu et al., 2020; Modernel et al., 2019). 

 
La actividad biológica del suelo fue afectada tanto por el uso del suelo como 

por la variación microambiental en sus dos componentes, profundidad del suelo y 

distancia espacial. En términos generales se observó una disminución en la actividad 

biológica con el aumento de la intensidad de manejo y la profundidad del suelo, lo 

que concuerda con los resultados reportados por otros estudios (Moghimian et al., 

2017; Soleimani et al., 2019; van Leeuwen et al., 2017). Considerando las 

características químicas del suelo, la materia orgánica fue una variable importante 

correlacionando con la actividad biológica tanto en los distintos usos como en las 

distintas profundidades del suelo (cf. Figura 3.12, Figura 3.21). En relación a lo 

anterior, se ha reportado que un mayor contenido de materia orgánica del suelo 

promueve su actividad enzimática al aumentar la disponibilidad de carbono y 

nutrientes (Cui & Holden, 2015; Guimarães et al., 2013; Janušauskaite et al., 2013). 
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El aporte extra de nutrientes (principalmente nitrógeno) derivado de las 

deposiciones del ganado podría explicar el mantenimiento de la actividad biológica 

a pesar de la disminución de la abundancia de microorganismos, se ha reportado 

incluso, que un buen manejo del pastoreo puede aumentar la actividad biológica en 

un pastizal comparación con el ambiente natural (Xu et al., 2017). De manera similar 

a lo que ocurre con la abundancia de microorganismos, estos patrones de cambio 

entre usos del suelo y profundidad podrían estar asociados con el efecto de la 

remoción de cobertura vegetal arbórea que aporte materia orgánica al suelo, de la 

compactación por acción del pastoreo o por el disturbio a causa de la labranza, entre 

otros factores (Jiang et al., 2011; Kamali et al., 2022; Khomutova et al., 2021; 

Kotroczó et al., 2022; Nunes et al., 2020; Prieto et al., 2011). Al mismo tiempo, la 

heterogeneidad espacial derivada de estas mismas prácticas de manejo asociadas a 

cada uso del suelo puede explicar la variabilidad espacial de la actividad biológica y 

la presencia de autocorrelación espacial entre muestras. Los valores de 

autocorrelación de corto alcance (< 10 m) encontrados en este trabajo, coinciden 

en magnitud con valores reportados previamente por otros trabajos (Katsalirou et 

al., 2010; Wallenius et al., 2011). 

 
Se encontró que la -diversidad solo fue afectada por la distancia espacial ( -

diversidad de bacterias y arqueas), lo cual es consistente con los resultados 

reportados previamente en otros trabajos para múltiples escalas (Cai et al., 2018; 

Griffiths et al., 2011; Oszust & Frąc, 2021; Peng et al., 2019; Plassart et al., 2019; 

Ramette & Tiedje, 2007; Sun et al., 2020). No obstante, otros trabajos han 

encontrado que la -diversidad también se ve afectada por el uso (De Carvalho et 

al., 2016; Fugère et al., 2016; Guo et al., 2016; Mendes et al., 2015) y la profundidad 

del suelo (Eilers et al., 2012; Hao et al., 2021; Li et al., 2022). En general, en estos 

trabajos se reporta que la riqueza de especies disminuye con el aumento de la 

intensidad de manejo o con la profundidad del suelo. Estas diferencias refuerzan la 

idea de que el microambiente podría tener efectos diferenciales en la biodiversidad 

entre diferentes usos del suelo, geografías, climas o historia del suelo, entre otros 

factores. Al mismo tiempo, la intensificación del uso del suelo puede llevar a la 



 

4–110 

 

homogeneización de las comunidades de la microbiota edáfica (Peng et al., 2024). 

Considerando las características químicas del suelo, la relación C/N fue una variable 

importante correlacionando con la -diversidad en el bosque nativo. La baja 

variación en la relación C/N para el pastizal y la huerta podría explicar la ausencia 

de variabilidad genética en las comunidades microbianas, y de allí la ausencia de 

correlación con la calidad de la materia orgánica (relación C/N). Por su parte, la -

diversidad mostró un comportamiento más complejo que el de la biomasa 

microbiana o la -diversidad, al igual que lo hizo la actividad biológica, ya que fue 

afectada tanto por el uso del suelo ( -diversidad de bacterias y hongos), como por 

la profundidad del suelo y la distancia espacial ( -diversidad de bacterias y arqueas). 

Varios estudios sugieren que los cambios en la composición de la comunidad 

microbiana son mayores entre sitios que dentro de los mismos, y que los 

microorganismos están especializados en ciertos ambientes (e.g., tipo de vegetación, 

usos del suelo) (Hernández-Cáceres et al., 2022; Marion et al., 2021; Nazaries et al., 

2015; Romdhane et al., 2022).  

Por otra parte, para un entendimiento más completo de los cambios en la 

biodiversidad edáfica es crucial tener en cuenta tanto los estimadores de diversidad 

( -diversidad y -diversidad) basados en presencia/ausencia de microorganismos 

(e.g., riqueza) o en datos de abundancia (e.g., índices de Shannon Wiener o Simpson, 

distancia de Bray Curtis), como los estimadores basados en filogenia (e.g., índice de 

PD Faith, distancia UniFrac). Aunque la presencia/ausencia y la abundancia de 

grupos microbianos son informativas y más fáciles de calcular, la dimensión 

filogenética de la diversidad es clave para entender la estructura y el funcionamiento 

de las comunidades microbianas. Se ha reportado que las comunidades microbianas 

con -diversidad y/o -diversidad filogenética más alta son más resistentes a las 

perturbaciones debido a su mayor potencial evolutivo para adaptarse a condiciones 

ambientales cambiantes (Srivastava et al., 2012). El incremento de la diversidad 

filogenética también puede ser un indicador de una mayor diversidad funcional 

potencial en una comunidad microbiana, ya que los microorganismos 

estrechamente relacionados a menudo comparten rasgos ecológicos similares 

(Mouquet et al., 2012; Srivastava et al., 2012). En cuanto a la evaluación y monitoreo 
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de los cambios en el uso del suelo, los resultados indican que la diversidad 

filogenética parece ser más sensible a los cambios microambientales, un resultado 

similar previamente reportado por Liu et al. (2021). En tal sentido, trabajos futuros 

deberían enfatizar en los efectos del manejo del suelo (e.g., tipo y profundidad de 

labranza, tipos de fertilizantes, modos de aplicación, carga animal en pastoreo, etc.), 

dentro de cada tipo de uso, sobre tal variabilidad microambiental. 

 
Los resultados expuestos en este trabajo de tesis evidencian que la variación 

microambiental de las diferentes dimensiones de la biodiversidad del suelo debe 

considerarse durante el diseño de muestreos para la evaluación y monitoreo de los 

cambios debido al uso y manejo del suelo.  

En el caso del suelo del bosque analizado, la variación en la biomasa 

microbiana, la actividad biológica, la -diversidad y la -diversidad indican que, 

globalmente, las comunidades microbianas del suelo tienen una alta variación 

microambiental, pero también que esta variación estaba distribuida principalmente 

de manera homogénea y no autocorrelacionada. Esto significa que una colecta 

aleatoria de muestras de la capa superficial del suelo (0–10 cm de profundidad) 

separadas por al menos 10 m debería ser adecuada para capturar la variación 

microambiental en las comunidades microbianas del suelo (cf. Figura 3.14, Figura 

3.15, Figura 3.16, Figura 3.17, Figura 3.18 y Figura A12, Figura A13, Figura 

A14, Figura A15, Figura A16, Figura A17). Sin embargo, se observó un patrón 

diferente de variación microambiental en los índices de biodiversidad del suelo en 

los usos alternativos. 

El suelo de huerta exhibió una alta variabilidad, y dicha variación tuvo una 

distribución heterogénea y autocorrelacionada. Entonces, para el diseño de un 

esquema de muestreo para evaluar este tipo de uso del suelo, los resultados indican 

que la caracterización de la biodiversidad microbiana debería considerar la 

recolección regular de muestras de suelo separadas al menos por 12 m (según los 

resultados de autocorrelación) y cubriendo los primeros 20 cm de profundidad del 
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suelo (cf. Figura 3.14, Figura 3.15, Figura 3.16, Figura 3.17, Figura 3.18 y 

Figura A12, Figura A13, Figura A14, Figura A15, Figura A16, Figura A17). 

En el caso del suelo de pastizal, la variación con la profundidad y la distancia 

espacial fue menos intensa que en la huerta, y los resultados indican que la 

caracterización de la biodiversidad microbiana del suelo de pastizal en las 

condiciones de este estudio debería considerar la recolección regular de muestras 

de suelo separadas al menos por 8 m (según los resultados de autocorrelación) y 

cubriendo los primeros 20 cm de profundidad (cf. Figura 3.14, Figura 3.15, Figura 

3.16, Figura 3.17, Figura 3.18 y Figura A12, Figura A13, Figura A14, Figura 

A15, Figura A16, Figura A17). 

Por lo tanto, los patrones observados sugieren que un método estandarizado 

de muestreo de suelo, es decir, el mismo rango de profundidad y distancia espacial, 

no necesariamente captura el mismo tipo y magnitud de variabilidad microbiana en 

diferentes usos del suelo. Sin embargo, se podría proponer un diseño de muestreo 

simple considerando las diferencias detectadas entre los usos del suelo. En base a 

los resultados, la recolección de muestras de suelo separadas al menos por 12 m 

debería ser adecuada para capturar los cambios en la biodiversidad en estos usos 

del suelo, considerando una recolección aleatoria que cubra los primeros 10 cm de 

suelo para los bosques nativos y una recolección regular que cubra los primeros 20 

cm de suelo para los pastizales y las huertas. Sin embargo, este diseño de muestreo 

debería ser validado a través de investigaciones adicionales, incorporando nuevos 

casos de bosques, pastizales y huertas, así como otros usos del suelo no 

considerados en esta oportunidad (e.g., bosques intervenidos bajo manejo forestal, 

otros cultivos perennes, etc.). 

 
La prevalencia de procesos determinísticos en el ensamblaje de las 

comunidades microbianas del suelo en lugar de los procesos estocásticos es un 

resultado prometedor en el desarrollo de indicadores de salud del suelo basados en 

la biodiversidad, dado que los cambios en la microbiota pueden entonces explicarse 

por las características propias de cada uso del suelo (Barnett et al., 2020). En el 
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contexto de este trabajo, la actividad biológica (por la metodología de hidrólisis del 

diacetato de fluoresceína) se presenta como la propiedad biológica del suelo que 

mejor refleja el gradiente de intensidad de manejo, seguida por la biomasa 

microbiana (medida de abundancia estimada a partir de la cuantificación de ADN) 

(Figura 4.4). Ambas propiedades representan características globales de la 

microbiota (dado que no permiten distinguir de manera específica ni funciones ni 

grupos de microorganismos) pero resultan relativamente fáciles y económicas de 

medir, por lo que la determinación combinada de ambas propiedades del suelo 

resultaría en un buen indicador de la salud del suelo en el contexto de la 

intensificación de manejo (Bhaduri et al., 2022; Schumacher et al., 2015). No 

obstante, esto también refuerza la importancia de un enfoque multidimensional en 

el estudio de la microbiota edáfica.  

La aplicación de la tecnología de la espectrometría del infrarrojo cercano 

(NIRS, por sus siglas en inglés) al desarrollo de indicadores facilita una visión 

holística de la salud del suelo (Askari et al., 2015; Recha et al., 2021; A. Thakur, 

2019). Mientras que los indicadores biológicos proporcionan información sobre la 

estructura y función del ecosistema suelo, la NIRS resultó efectiva para aportar datos 

cuantitativos precisos y rápidos sobre dichas propiedades biológicas –y también 

químicas–, lo que permitiría una evaluación completa y eficiente de la salud del suelo 

, crucial para el desarrollo y monitoreo de la agricultura sostenible y la conservación 

del ambiente. 

 
La transformación del bosque nativo en agroecosistemas genera un impacto 

negativo sobre las propiedades químicas y biológicas del suelo. Prácticas 

mayormente agroecológicas parecen igualmente tener un marcado efecto negativo 

sobre estas propiedades del suelo cuando se comparan los distintos usos del suelo 

con un bosque nativo (prístino o mínimamente disturbado). Sin embargo, al focalizar 

sólo a nivel del agroecosistema, los resultados obtenidos en este trabajo muestran 

una relación moderada directa entre el grado de transición a la agroecología y la 

salud del suelo (cf. Figura 3.13). Esta aparente dicotomía puede deberse a que los 

bosques cordilleranos de Patagonia Norte son sitios de una extrema riqueza natural, 
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dónde el cambio del uso del suelo –la remoción de la arboleda natural– representa 

el principal impacto. Tomando a la materia orgánica del suelo (MOS) como 

indicador global de salud del suelo, en este estudio se observó que los tenores en 

MOS de los suelos de pastizal, cultivos perennes y huerta representaron en 

promedio 63, 81 y 66% de aquellos del bosque nativo, un valor superior al reportado 

en otras regiones del país (e.g., Abril & Bucher, 2001; Andriulo et al., 1999). Es así 

como, en caso de requerir el cambio del uso del suelo, la agroecología continúa 

representando una mejor alternativa a la agricultura convencional para preservar la 

salud del suelo (Domínguez et al., 2023; Franzluebbers et al., 2020; Sokolowski et 

al., 2023).    

 
Es apropiado señalar ciertas limitaciones de este trabajo y discutir los pasos 

que podrían seguirse para abordarlas. Se ha observado que el efecto de la intensidad 

de manejo sobre las propiedades biológicas del suelo puede variar en función de las 

características del sitio de estudio (Tardy et al., 2015), por lo que replicar el Modelo 

de Estados y Transiciones en otras regiones geográficas podría revelar mayor 

información en torno a la relación entre cambio de uso del suelo y la salud del suelo. 

Por diseño, el muestreo de suelos para el análisis de la variación microambiental se 

realizó en una sola estación y en un solo sitio por cada uso del suelo. Esta decisión 

se basó en la necesidad de limitar los factores de variación, evitando la variación 

temporal,  y meso y macroambiental, como las diferencias en tipo de suelo, 

pendiente, exposición, altitud, precipitación y amplias diferencias en el manejo del 

suelo. Además, se seleccionaron usos del suelo separados por menos de 3 km, que 

son representativos, en términos de características biológicas y químicas del suelo, 

de una gama más amplia de sitios en el Valle de El Manso (Figura A2). Por lo tanto, 

las diferencias observadas en la biodiversidad del suelo podrían atribuirse 

principalmente a la variabilidad microambiental de cada tipo de uso del suelo. Sin 

embargo, una gama más amplia de variabilidad ambiental, usos del suelo y manejo 

del suelo resultará en evaluaciones más completas que permitirán validar estos 

resultados. Además, como estudios anteriores encontraron que el uso del suelo 

influye en cómo cambian las comunidades microbianas con el tiempo (Lauber et al., 
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2013) sería interesante continuar este estudio durante varios años y agregar casos 

de suelos en lo que haya habido un cambio de uso recientemente. 

En este estudio, se utilizó la cuantificación de ADN extraído del suelo como un 

indicador de la biomasa microbiana sin validación para la región. Esto podría, hasta 

cierto punto, haber creado sesgos en los resultados debido, por ejemplo, a 

diferencias en la contribución de la fauna del suelo y/o el ADN vegetal al ADN total. 

Sin embargo, la correlación entre la cantidad de ADN extraído del suelo y la biomasa 

de C microbiana (basada en el método de referencia de fumigación con cloroformo-

extracción de Vance et al. (1987) ha sido validada previamente en diferentes tipos 

de suelos alrededor del mundo (rango de valores de r = 0.64–0.96), y se ha utilizado 

para evaluar diferencias en la biomasa microbiana del suelo entre regiones 

geográficas o distintos sistemas agrícolas y para evaluar los efectos de las 

características y el manejo del suelo en la biomasa microbiana (Bragato et al., 2016; 

Dequiedt et al., 2011; Fornasier et al., 2014; Gangneux et al., 2011; Gong et al., 2021; 

Hartmann et al., 2005; Hofman & Dušek, 2003; Marstorp et al., 2000; Santoni et al., 

2023; Semenov et al., 2018; Widmer et al., 2006). Por lo tanto, con base en informes 

anteriores, se puede considerar que, en este caso, el sesgo potencial no debería 

afectar sustancialmente el patrón de variación microambiental dentro de cada uso 

del suelo. Sería interesante, sin embargo, a futuro realizar la validación de este proxy 

de abundancia microbiana en suelos de la región.   

En cuanto a la secuenciación del gen ARNr 16S, se utilizó un bajo número de 

secuencias para la rarefacción con el objetivo de retener la mayoría de las muestras 

de suelo y las condiciones de muestreo (profundidad del suelo y distancia espacial) 

para los tres usos del suelo en los análisis posteriores. Esta decisión podría 

determinar una subestimación de la diversidad de bacterias y arqueas, lo que podría 

explicar por qué no se detectó un efecto de la profundidad del suelo en la -

diversidad. Sin embargo, en una amplia gama de suelos, las comunidades 

bacterianas están dominadas por unos pocos filotipos, es decir, el 2% de los filotipos 

bacterianos representan alrededor del 41% de las secuencias del gen ARNr 16S 

(Delgado-Baquerizo et al., 2018), lo que sugiere que la decisión debería tener poco 

efecto en la representatividad de la composición de la comunidad. Esta hipótesis 
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está respaldada por los principales filos bacterianos identificados en este trabajo, 

que son consistentes con los reportados en el atlas global de bacterias dominantes 

del suelo (Delgado-Baquerizo et al., 2018). Los resultados también son respaldados 

por informes previos sobre los principales grupos microbianos para diferentes usos 

del suelo, como una mayor abundancia relativa de Acidobacteria y Proteobacteria, 

y una menor abundancia relativa de Firmicutes y Chloroflexi en suelos naturales en 

comparación con los agrícolas (Kim et al., 2021; Trivedi et al., 2016). También están 

respaldados por la tendencia similar encontrada entre diferentes profundidades para 

cada uso del suelo, mostrando que el cambio composicional con el uso del suelo se 

capturó con éxito (cf. Figura 3.19, Figura A19). 

Aunque el principal objetivo fue evaluar cómo cambia la biodiversidad 

microbiana del suelo con el cambio del uso del suelo y la variación microambiental 

–profundidad del suelo y la distancia espacial–, es necesario mencionar que estos 

cambios podrían ser impulsados también por características del suelo. Por lo tanto, 

se evaluó la correlación entre los índices de biodiversidad y las características del 

suelo focalizando en aquellas características químicas con mayor tendencia a ser 

afectadas por el cambio de uso del suelo y el manejo del suelo asociado (i.e., pH, 

conductividad eléctrica, C total, N total, relación C/N y materia orgánica). 

Claramente, otras características químicas y físicas del suelo también podrían ser 

relevantes, y su evaluación debería considerarse en investigaciones futuras, 

especialmente en estudios que involucren una gama más amplia de variabilidad 

ambiental, en cuyo caso también se podrían esperar diferencias en el tipo de suelo.  
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El estudio de la diversidad microbiana en suelos de la Comarca Andina del Paralelo 

42 (CAP42), en explotaciones que difirieron en su grado de transición a la 

agroecología, a través de indicadores de abundancia, actividad biológica y 

diversidad genética, en gradientes de intensidad de manejo del ecosistema, permitió 

arribar a las siguientes conclusiones:    

 Los enfoques multidimensionales son ineludibles a la hora de analizar 

sistemas socio-ecológicos complejos, independientemente del tipo de 

variable que se esté analizando, como lo demuestran la relación no lineal 

entre los indicadores edáficos presentados en esta tesis y el nivel de 

transición a la agroecología de los hogares encuestados. La CAP42 

presenta un grado de transición hacia la agroecología relativamente 

avanzado; es posible considerar que la mayoría de las fincas 

caracterizadas son agroecológicas. La agroecología como movimiento y 

estilo de vida fue y es el principal impulsor de la transición agroecológica 

en la CAP42. Incluso en sistemas con alto grado de transición a la 

agroecología (sistemas socio-ecológicamente sostenibles), es significativo 

el impacto del cambio del uso del suelo sobre las propiedades biológicas 

y químicas del suelo. 

 La variación microambiental en diferentes usos del suelo debe 

considerarse en el momento del muestreo al evaluar las propiedades 

biológicas del suelo. Tanto la profundidad del suelo como la distancia 

espacial son factores clave en esta variación. Los patrones observados 

sugieren que un método estandarizado de muestreo de suelo, es decir, el 

mismo rango de profundidad y distancia espacial, no necesariamente 

captura el mismo tipo y magnitud de variabilidad microbiana en 

diferentes usos del suelo. En base a los resultados, la recolección de 

muestras de suelo separadas al menos por 12 m debería ser adecuada 

para capturar los cambios en la biodiversidad en estos usos del suelo, 

considerando una recolección aleatoria que cubra los primeros 10 cm de 
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suelo para los bosques nativos y una recolección regular que cubra los 

primeros 20 cm de suelo para los pastizales y las huertas. 

 El cambio del uso del suelo y la variación microambiental presentaron un 

efecto significativo sobre las medidas de abundancia, actividad biológica 

y β-diversidad. En términos generales, dichas propiedades disminuyen 

con el aumento de la intensidad de manejo y la profundidad del suelo. El 

cambio del uso del suelo y la variación microambiental no tuvieron efecto 

significativo sobre las medidas de -diversidad. El análisis 

multidimensional de la microbiota edáfica es de vital importancia para 

evitar conclusiones erróneas frente a los efectos del cambio del uso del 

suelo u otros factores. Los modelos basados en espectrometría del 

infrarrojo cercano permiten predecir medidas de abundancia de 

microorganismos, actividad biológica y propiedades químicas del suelo 

con menor costo, mayor sencillez y similar robustez que las metodologías 

tradicionales de referencia. 

Futuras investigaciones en la región deberían enfatizar en las diferencias 

microambientales asociadas con las particularidades del manejo del suelo al interior 

de cada tipo de uso. Esta tesis representa, sin embargo, el primer estudio de la 

variabilidad meso y microambiental de la microbiota en los suelos de la frontera 

forestal de Patagonia Norte, y constituye por lo tanto una referencia para futuros 

trabajos, así como para la definición de indicadores de monitoreo de la salud del 

suelo.  
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Figura 1.1. Porcentaje de especies de organismos en el suelo en contraste con los 
restantes ecosistemas combinados (e.g., marino, agua dulce, organismos 
hospedadores). Clasificación taxonómica a nivel de clase, salvo indicación D: 
dominio, R: reino, F: filo. Adaptado de Anthony et al. (2023). ................................. 1–3

Figura 1.2. Biodiversidad del suelo clasificada por grupo funcional y tamaño (ancho 
del cuerpo) y su asociación a las funciones ecosistémicas (círculos coloreados de 
bordes continuos) y los servicios ecosistémicos derivados de las funciones (círculos 
coloreados de bordes discontinuos). Adaptado de Orgiazzi et al. (2016). ............. 1–4

Figura 1.3. Las tres dimensiones para la caracterización de la microbiota del suelo 
y sus metodologías asociadas aplicadas en esta tesis. .............................................. 1–7

Figura 1.4. Marco conceptual del Modelo de Estados y Transiciones Estructural–
Funcional para el estudio de las dinámicas de los ecosistemas. Los recuadros y 
números romanos representan a los diferentes estados (valores más altos indican 
estados más degradados), mientras que los círculos grises a y b representan 
diferentes fases dentro de cada estado y las flechas de línea gris punteda las 
transiciones entre fases. Las flechas de línea negra continua representan las 
transiciones negativas y las flechas de línea negra punteada las transiciones positivas 
(reversibilidad). Las cruces naranjas señalan los umbrales críticos. Adaptado de 
(Easdale & López, 2016; López et al., 2011). ............................................................. 1–16
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Materiales y métodos 

 

 
Figura A1. Triángulo de texturas para 44 muestras de suelo (profundidad 0–30 cm) 
de la Comarca Andina del Paralelo 42° (CAP42), Patagonia Norte, Argentina. Datos: 
(Trinco et al., 2024). 
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Caracterización de la transición a la agroecología 

Tabla A1. Variables de TAPE Paso 0, definiciones de las modalidades de cada 
variable de contexto. 

Variable Niveles 

Zona El Manso 
Mallín ahogado, Cuesta del ternero 
El Bolsón 
Las Golondrinas, Lago Puelo, El Hoyo, Epuyén 

Tipo de producción Hortícola 
Frutícola 
Fruti-hortícola 
Ganadera 
Mixta 

Tamaño de la finca < 25 ha 
25 – 250 ha 
> 250 ha 

Objetivos de producción Comercial (PD) 
Autoconsumo y comercial (SSP) 
Estilo de vida (LS) 

Disponibilidad de recursos 
económicos 

Alta 
Media 
Madia-baja 
Baja 
No aplica (cuando el objetivo de producción es LS) 

Género de PPTM* Femenino 
Masculino 
Ambos 

Rango etario de PPTM* Joven (J) 
Adulto (A)  
Adulto mayor (E) 
J–A 
J–E 
A–E   

Origen de PPTM* Rural 
Urbano 

*PPTM = persona/s principal/es tomadora/s de decisiones. 
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Diseño de muestreo de suelo 

 
Figura A2. Comparación de las características biológicas y químicas del suelo entre 
diferentes fincas del Valle de El Manso por uso del suelo. Las cajas coloreadas 
representan las fincas incluidas en el análisis de variación microambiental (i.e., 
bosque F5, pastizal F3 y huerta F4). Las fincas están numeradas en orden (F1 a F6) 
en sentido de este a oeste y la distancia entre F1 y F6 es de ~21 km. Cuantificación 
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del ADN del suelo (a, b, c), materia orgánica del suelo (d, e, f ), pH (g, h, i) y 
conductividad eléctrica ( j, k, l), a una profundidad de muestreo de 0–10 cm. Letras 
diferentes indican diferencias significativas en las comparaciones por pares (prueba 
de Dunn; p < 0,05). 
 
Características biológicas del suelo 

 
Figura A3. Correlación de Pearson entre la cuantificación de ADN basada en 
espectrofotometría (260 nm, NanoDrop One/Onec, Isogen life science) y la 
cuantificación de ADN basada en fluorescencia (Qubit, Invitrogen). 
 
Análisis estadísticos 

 

Figura A4. Regresión lineal de las medidas de carbono total (CT) (a) y nitrógeno 

total (NT) (b) con la materia orgánica del suelo (MOS).  
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Resultados 

CARACTERIZACIÓN DE LOS SISTEMAS AGROPECUARIOS DE LA 

COMARCA ANDINA DEL PARALELO 42 
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Figura A5. Puntajes y cálculos de medias de los 10 Elementos de la Agroecología 
para 53 fincas de la Comarca Andina del Paralelo 42°. Elementos relacionados con 
la finca (azul): Reciclaje (Rc), Sinergias (S), Resiliencia (Rs), Diversidad (D) y 
Eficiencia (E); Elementos relacionados con los aspectos sociales (violeta): Co-
Creación e Intercambio de Conocimientos (C&SK), Gobernanza Responsable (RG), 
Culturas y Tradiciones Alimentarias (C&FT), Valores Humanos y Sociales (H&SV) y 
Economía Circular y Solidaria (C&SE).  
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Figura A6. Asociación de las 53 fincas de la Comarca Andina del Paralelo 42 a los 
arquetipos y categorías de Reinert. Los valores de asociación a los arquetipos que 
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se encuentran coloreados indican las fincas arquetipoides para el arquetipo 
correspondiente.  
 
 

 
Figura A7. Distribución de las 53 fincas en el espacio definido por los cuatro 
arquetipos coloreadas según al grupo de Reinert en el que fueron clasificadas.  
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EFECTO DEL USO Y MANEJO DEL SUELO EN LA 

MICROBIOTA EDÁFICA 

 
Tabla A2. Estadísticos de la prueba de razón de verosimilitudes. Comparación entre 
el modelo sin efecto aleatorio (MSA) y el modelo con efecto aleatorio (MCA). 

Variable Modelo AIC BIC Pr(>Chisq) 

Biomasa microbiana (ADN) 
MSA 1413,4 1433,4 

5,4 ×10-9 *** 
MCA 1381,3 1404,7 

N° copias de ARNr 16S  
MSA 9640,2 9660,2 

0,024 * 
MCA 9637,1 9660,4 

Actividad biológica (FDA) 
MSA 1955,5 1975,4 

< 2,2 ×10-16 *** 
MCA 1877,8 1901,1 

Riqueza 16S 
MSA 1684,1 1703,9 

< 2,2 ×10-16 *** 
MCA 1598,5 1621.6 

Riqueza ITS 
MSA 1712,0 1731,8 

3,2 ×10-11 *** 
MCA 1670,0 1693,0 

pH 
MSA 323,96 343,93 

2,4 ×10-13 *** 
MCA 272,31 295,60 

Conductividad eléctrica 
MSA 2997,4 2717,4 

1,8 ×10-7 *** 
MCA 2672,1 2695,4 

Materia orgánica del suelo 
MSA 1224,7 1244,7 

2,3 ×10-6 *** 
MCA 1204,7 1227,7 

Código significancias: *** < 0,001, ** < 0,01, * < 0,05 
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Tabla A3. Conjunto de salidas de R de los modelos lineales mixtos para las 
propiedades biológicas y químicas del suelo. 

Análisis del efecto del uso del suelo sobre las variables biológicas del suelo 

Biomasa microbiana (ADN) 
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Número de copias del gen ARNr 16S bacteriano 

 

Actividad biológica (FDA) 
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Riqueza 16S 

 

Riqueza ITS 
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Shannon–Wiener 16S  

 

Shannon–Wiener ITS  
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Inv. Simpson 16S 

 

Inv. Simpson ITS 
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Análisis del efecto del uso del suelo sobre las variables químicas del suelo 

pH 
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Conductividad eléctrica 

 

Materia orgánica 
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Figura A8. Estructura de las comunidades microbianas. Escalamiento 
Multidimensional No Métrico (NMDS) basados en las matrices de disimilitud de 
Bray–Curtis para los TRF de 16S de bacterias (a) e ITS de hongos (b). Los colores 
representan los grupos formados por el tipo de uso del suelo y las formas la finca a 
la que pertenece la muestra. Las elipses delimitan las regiones de 95% confianza 
para el uso del suelo con el color respectivo. 
 

 
Figura A9. Prueba post hoc del análisis de varianza multivariante permutacional 
(PERMANOVA por pares, 9999 permutaciones) para la composición de la 
comunidad microbiana según el uso del suelo. Se muestran los R2 de los contrastes 
con diferencias significativas (p <0.05). 
 



 

19 

 

 

 

 

 

VARIACIÓN MICROAMBIENTAL DE LA MICROBIOTA 

EDÁFICA 

Tabla A4. p-valores para la prueba de Scheirer-Ray-Hare no paramétrica de dos 
vías para la variación microambiental de la biomasa microbiana y la -diversidad en 
suelo de bosque, pastizal y huerta. p-valores para la prueba de ANOVA de la 
actividad biológica en suelo de bosque, pastizal y huerta.  

Nivel de análisis 
(n° muestras) Factor 

#Biomasa 
microbiana 

Actividad 
biológica Riqueza Shannon–

Wiener 
Inv. 

Simpson Faith PD 

Bosque 
(47) 

Profundidad < 0,001 < 0,001 0,516 0,455 0,399 0,259 

Distancia 0,937 0,167 0,016 0,012 0,016 0,032 
Profundidad × 
Distancia 

0,987 0,994 0,760 0,815 0,827 0,826 

Pastizal 
(42) 

Profundidad < 0,001 < 0,001 0,491 0,415 0,379 0,526 

Distancia 0,157 < 0,001 0,121 0,126 0,119 0,178 
Profundidad × 
Distancia 

0,992 < 0,001 0,350 0,337 0,335 0,226 

Huerta 
(41) 

Profundidad < 0,001 < 0,001 0,693 0,761 0,815 0,605 

Distancia < 0,001 < 0,001 0,009 0,008 0,007 0,002 
Profundidad × 
Distancia 

0,906 0,274 0,478 0,521 0,486 0,583 

# estimada a partir de la cuantificación del ADN extraído del suelo, 
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Tabla A5. Estadísticas de la prueba PERMANOVA (R2 y significancia) del efecto de 
la profundidad, la distancia espacial y su interacción sobre la -diversidad de las 
comunidades microbianas del suelo. 

Nivel de análisis 
(n° muestras) Factor Bray–Curtis UniFrac 

ponderada 

Bosque (47) Profundidad 0,077* 0,190* 
 Distancia 0,064 0,068  
 Profundidad × Distancia 0,194 0,175  

Pastizal (42) Profundidad 0,081* 0,224* 
 Distancia 0,082* 0,110* 
 Profundidad × Distancia 0,216 0,138 

Huerta (41) Profundidad 0,078* 0,096* 
 Distancia 0,081* 0,146* 
 Profundidad × Distancia 0,225 0,204 

N° permutaciones: 9999. Código significancias: * < 0,05  

 

 

Tabla A6. Valor medio y desvío estándar de las propiedades químicas del suelo 
según clases de profundidad del suelo en bosque, pastizal y huerta. 

Propiedades 
del suelo 

Uso del 
suelo 

Profundidad del suelo 

0–5 cm 5–10 cm 10–20 cm 20–40 cm 

pH Bosque 6,27 ± 0,16 6,40 ± 0,15 6,54 ± 0,13 6,63 ± 0,11 
 Pastizal 5,91 ± 0,19 6,09 ± 0,21 6,29 ± 0,24 6,37 ± 0,29 
 Huerta 6,95 ± 0,36 6,95 ± 0,53 7,02 ± 0,49 7,05 ± 0,46 

CE  Bosque 245,8 ± 75,5 145,0 ± 38,3 67,2 ± 14,1 45,0 ± 20,9 

(μS/cm) Pastizal 162,4 ± 46,5 82,8 ± 25,6 57,0 ± 12,8 52,1 ± 19,3 
 Huerta 256,6 ± 62,5 227,4 ± 78,5 190,0 ± 106,1 133,9 ± 84,3 

C total  Bosque 144,9 ± 52,1 67,5 ± 16,9 31,2 ± 6,3 – 

(g/kg) Pastizal 82,8 ± 47,1 31,0 ± 12,4 12,1 ± 3,7 – 

 Huerta 48,8 ± 5,6 38,2 ± 7,3 30,3 ± 13,1 – 

N total Bosque 8,9 ± 2,9 4,7 ± 1,1 2,1 ± 0,4 – 

(g/kg) Pastizal 8,7 ± 12,8 2,3 ± 0,8 0,9 ± 0,2 – 
 Huerta 3,8 ± 0,3 3,1 ± 0,5 2,5 ± 1,0 – 

C/N Bosque 16,1 ± 0,9 14,4 ± 0,7 14,9 ± 1,1 – 
 Pastizal 13,7 ± 3,3 13,5 ± 0,7 12,9 ± 0,7 – 
 Huerta 12,8 ± 0,5 12,2 ± 0,7 11,8 ± 0,8 – 

EC: conductividad eléctrica; C total: carbono total; N total: nitrógeno total; C/N: relación 
carbono/nitrógeno. 
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Tabla A7. Valor medio y desvío estándar de las propiedades químicas del suelo 
según clases de distancia espacial en bosque, pastizal y huerta. 

Propiedades 
del suelo 

Uso del 
suelo 

Clases de distancia espacial* 

A B C D 

pH Bosque 6,58 ± 0,19 6,50 ± 0,16 6,44 ± 0,15 6,32 ± 0,19 
 Pastizal 6,27 ± 0,32 6,32 ± 0,28 6,00 ± 0,18 6,02 ± 0,24 

 Huerta 7,44 ± 0,15 7,23 ± 0,20 6,70 ± 0,33 6,43 ± 0,19 

CE  Bosque 135,4 ± 87,3 125,2 ± 89,7 113,6 ± 105,7 128,7 ± 87,4 
(μS/cm) Pastizal 94,1 ± 68 96,7 ± 47,6 98,2 ± 49,4 53,7 ± 26,2 
 Huerta 279,0 ± 48,4 254,8 ± 77,5 128,5 ± 56,3 117,2 ± 57,6 

C total  Bosque 97,1 ± 78,6 82,1 ± 57,6 68,5 ± 50,3 77,0 ± 42,2 
(g/kg) Pastizal 65,1 ± 63,9 44,0 ± 31,3 31,9 ± 18,5 19,2 ± 16,0 
 Huerta 48,6 ± 5,7 43,0 ± 6,8 31,9 ± 11,3 29,7 ± 13,1 

N total Bosque 6,0 ± 4,3 5,2 ± 3,5 4,5 ± 3,1 5,3 ± 2,8 
(g/kg) Pastizal 8,2 ± 14,7 3,1 ± 2,1 2,3 ± 1,2 1,4 ± 1,1 
 Huerta 3,7 ± 0,3 3,4 ± 0,4 2,7 ± 0,8 2,5 ± 1,0 

C/N Bosque 15,5 ± 1,7 15,5 ± 0,7 14,9 ± 1,0 14,6 ± 0,8 
 Pastizal 12,7 ± 3,3 13,6 ± 0,9 13,8 ± 1,3 13,2 ± 1,4 

 Huerta 12,9 ± 0,6 12,5 ± 0,7 11,8 ± 0,6 11,7 ± 0,6 

* Los valores informados para cada propiedad del suelo en cada uso del suelo y distancia espacial 
incluyen datos para todas las profundidades del suelo. Las distancias A, B, C y D corresponden a 0,1, 
1, 10 y 50 (a)–46 (b)–32 (c) m, respectivamente. EC: conductividad eléctrica; C total: carbono total; N 
total: nitrógeno total; C/N: relación carbono/nitrógeno. 
 

 
Figura A10. Efecto de la distancia espacial sobre la biomasa microbiana del suelo 
(estimada mediante la cuantificación de la extracción de ADN del suelo) en suelos 
de bosque (a), pastizal (b) y huerta (c). Las letras diferentes sobre las cajas indican 
diferencias significativas en comparaciones por pares (prueba de Dunn; p <0,05). 
Las distancias A, B, C y D corresponden a 0,1, 1, 10 y 50 (a)–46 (b)–32 (c) m, 
respectivamente. 
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Figura A11. Semivariogramas empíricos (puntos) y modelo esférico ajustado (líneas 
discontinuas) para la biomasa microbiana (estimada mediante la cuantificación de la 
extracción de ADN del suelo) en suelos de bosque (a), pastizal (b) y huerta (c). La 
línea vertical señala el límite de la dependencia espacial y el valor correspondiente 
al rango práctico. 
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Figura A12. Semivariogramas empíricos (puntos) y modelo esférico ajustado (líneas 
discontinuas) para el índice de Shannon–Wiener en suelos de bosque (a), pastizal (b) 
y huerta (c). Las líneas verticales señalan el límite de la dependencia espacial y el 
valor correspondiente al rango práctico en casos donde existe autocorrelación. 
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Figura A13. Semivariogramas empíricos (puntos) y modelo esférico ajustado (líneas 
discontinuas) para el índice InvSimpson en suelos de bosque (a), pastizal (b) y huerta 
(c). Las líneas verticales señalan el límite de la dependencia espacial y el valor 
correspondiente al rango práctico en casos donde existe autocorrelación.  
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Figura A14. Semivariogramas empíricos (puntos) y modelo esférico ajustado (líneas 
discontinuas) para la riqueza en suelos de bosque (a), pastizal (b) y huerta (c). Las 
líneas verticales señalan el límite de la dependencia espacial y el valor 
correspondiente al rango práctico en casos donde existe autocorrelación. 
 



 

26 

 

 
Figura A15. Semivariogramas empíricos (puntos) y modelo esférico ajustado (líneas 
discontinuas) para el índice Faith PD en suelos de bosque (a), pastizal (b) y huerta 
(c). Las líneas verticales señalan el límite de la dependencia espacial y el valor 
correspondiente al rango práctico en casos donde existe autocorrelación. 
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Figura A16. Estructura de la comunidad microbiana del suelo. Visualización de 
Análisis de Coordenadas Principales (PCoA) basados en las matrices de distancia de 
Bray–Curtis (a–c) y UniFrac ponderada (d–f ) de comunidades microbianas de suelos 
de bosque (a, d), pastizal (b, e) y huerta (c, f ). Los colores representan los grupos 
formados por la profundidad del suelo y las formas representan los grupos formados 
por la clase de distancia espacial. Las elipses delimitan las regiones de confianza del 
95% para la profundidad del suelo con el color respectivo. 
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Figura A17. Prueba post hoc del análisis de varianza multivariante permutacional 
(PERMANOVA por pares, 9999 permutaciones) para la composición de la 
comunidad microbiana según la profundidad del suelo (a) y la distancia espacial por 
clase (b). Se muestran los R2 de los contrastes con diferencias significativas (p < 
0,05). 
 

 

Figura A18. Correlación de la disimilitud de Raup–Crick (Bray–Curtis) (a) y el índice 
 del taxón más cercano ( -NTI) (b) con la matriz de distancia euclidiana de la 

distancia espacial para cada profundidad en suelo de bosque, pastizal y huerta. 
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Figura A19. Abundancia relativa de taxones microbianos a nivel de filo para cada 
profundidad y por uso del suelo. Las estrellas indican los filos más importantes que 
contribuyen al recambio de la comunidad entre las clases de profundidad en los 
suelos de bosque, pastizal y huerta según el análisis SIMPER. 
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Discusión 

Tabla A8. Valores de CAET reportados por país y región dónde se encuentran las 
fincas evaluadas en publicaciones que aplicaron la TAPE.   

País Sitio % CAET 
reportado 

N fincas 
evaluadas Artículo 

Argentina Provincia de Buenos Aires 46 23 Sokolowski et al., 2023 
Argentina Provincia de Santa Fe 49 60 Lucantoni et al., 2022 
Argentina Provincia de Neuquén 50 20 Álvarez et al., 2019; Hara et al., 2019 
Argentina Provincia de Río Negro 65 44 Esta tesis 
Argentina Provincia de Chubut 67 9 Esta tesis; Álvarez et al., 2019 
Benín Departamento de Atakora 40 200 Tapsoba et al., 2023 
Brasil* Brasil 35 5563 James et al., 2023 
Brasil Estado de Paraná 28  James et al., 2023 
Brasil Mato Grosso 28  James et al., 2023 
Brasil São Paulo 28  James et al., 2023 
Brasil Mato Grosso del Sur 30  James et al., 2023 
Brasil Goiás 30  James et al., 2023 
Brasil Santa Catarina 30  James et al., 2023 
Brasil Rondonia 31  James et al., 2023 
Brasil Río Grande del Sur 32  James et al., 2023 
Brasil Espírito Santo 32  James et al., 2023 
Brasil Sergipe 32  James et al., 2023 
Brasil Tocantins 34  James et al., 2023 
Brasil Alagoas 35  James et al., 2023 
Brasil Minas Gerais 35  James et al., 2023 
Brasil Pará 35  James et al., 2023 
Brasil Maranhão 36  James et al., 2023 
Brasil Ceará 38  James et al., 2023 
Brasil Río de Janeiro 38  James et al., 2023 
Brasil Pernambuco 38  James et al., 2023 
Brasil Amazonas 39  James et al., 2023 
Brasil Estado de Bahía 39  James et al., 2023 
Brasil Paraíba 39  James et al., 2023 
Brasil Roraima 39  James et al., 2023 
Brasil Amapá 40  James et al., 2023 
Brasil Piauí 41  James et al., 2023 
Brasil Río Grande del Norte 41  James et al., 2023 
Brasil Acre 41  James et al., 2023 
Burkina Faso Región Hauts-Bassins 40 200 Tapsoba et al., 2023 
Colombia Cundinamarca 48 16 Barrios Latorre et al., 2023 
Costa de Marfil Abiyán 34  Dosso et al., 2024 
Costa de Marfil Costa de Marfil 38 487 Dosso et al., 2024 
Costa de Marfil Bouaké 38  Dosso et al., 2024 
Costa de Marfil Yamusukro 39  Dosso et al., 2024 
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* Los valores CAET reportados para Brasil corresponden al 47% de los índices de la TAPE. 

 

  

Costa de Marfil Korhogo 40  Dosso et al., 2024 

Etiopía 
Región de las Naciones, 
Nacionalidades y Pueblos del Sur 37 314 Wordofa et al., 2024 

Etiopía Región de Oromía 40 305 Wordofa et al., 2024 
Francia Auvernia-Ródano-Alpes 69 20 Anthonioz, 2022 
Italia Lacio 56 20 Marino et al., 2024 
Mali Región de Kayes 54 233 Lucantoni et al., 2023 
Nicaragua Nicaragua 73 29 El Mujtar et al., 2023 
Nicaragua Estelí 73  El Mujtar et al., 2023 
Nicaragua Departamento de Madriz 73  El Mujtar et al., 2023 
Nicaragua Departamento de Nueva Segovia 73  El Mujtar et al., 2023 
Nicaragua Matagalpa 73  El Mujtar et al., 2023 
Nicaragua Departamento de Jinotega 73  El Mujtar et al., 2023 
Nicaragua Departamento de Carazo 73  El Mujtar et al., 2023 
Nicaragua Granada 73  El Mujtar et al., 2023 
Nicaragua Departamento de Masaya 73  El Mujtar et al., 2023 
Noruega Provincia de Møre og Romsdal 61 1 Hansdotter, 2022 
Países Bajos Países Bajos 37 901 Verkuil et al., 2024 
Portugal Odemira 58 16 Horstink et al., 2023 
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