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Resumen: El objetivo de este trabajo fue determinar si las diferencias de
productividad observadas entre un area de pradera natural sometida al pastoreo y un
area de exclusion al ganado por mas de 10 afios, estaban asociadas al crecimiento
relativo de las especies dominantes en cada area. Para ello se realizdé un ensayo en el
invernaculo con las gramineas dominantes bajo los dos regimenes de pastoreo (nueve
especies en total). Las especies fueron mantenidas bajo las mismas condiciones y sin
restricciones de luz, agua y nutrientes. Se midio el area foliar especifica (AFE) entre
otros atributos relacionados con la tasa de crecimiento relativo. EI AFE se calcula
como el cociente entre el area de la hoja y su peso seco. Las especies con crecimiento
mas rapido, bajo 6ptimas condiciones, son aquellas que tienen el mayor AFE. Las
especies dominantes del &rea pastoreada presentaron mayores valores de AFE lo que
podria estar indicando que estas especies presentan mayores tasas relativas de
crecimiento como un atributo relacionado con la tolerancia al pastoreo. Asimismo, el
valor del AFE disminuye a medida que aumenta la cantidad de biomasa seca
acumulada por los individuos, las especies dominantes de la clausura podrian ver
limitado su crecimiento debido a dicha acumulacion. Las especies C, presentaron
mayores valores de AFE en relacién a las especies C;, esto podria deberse a que
poseen una capacidad de produccion superior. Las especies con diferente
metabolismo fotosintético respondieron de forma distinta al régimen de pastoreo:
mientras que el AFE de las especies C, disminuye con la clausura, el AFE de las
especies C; aumenta, lo que puede sugerir que estas Ultimas invierten mas recursos

en estructuras de sostén debido a que compiten con otras especies por la luz.

Introduccion

En el Uruguay, el tipo de vegetacion dominante es la pradera natural, ocupando
aproximadamente un 71 % del total del territorio del pais (MGAP, DIEA, 2001). Se
estima una riqgueza de 2000 especies, donde predominan las gramineas con 400

especies (Del Puerto, 1985).

El amplio rango en la media de precipitacion anual del bioma pradera (200 — 1300
mm), es una de las causas mas importantes de su diversidad estructural y funcional.
La biomasa y cobertura vegetal, el area foliar, y la altura del dosel del estrato
herbaceo, aumenta predeciblemente a lo largo de gradientes de precipitacion. Mas del
75% de la variacion de la productividad primaria neta del estrato herbaceo de las

praderas se debe a la media de precipitacion anual (Oesterheld, 1999).



Ademas de la variacion asociada a la precipitacion, hay una escala mas fina de
variacion asociada con el tipo de suelo. Paralelamente, parte de la variacion se debe
también al rol de los regimenes de disturbios. Entre ellos se distinguen tres tipos
principales: tipo y magnitud de la carga de herbivoros, frecuencia e intensidad de

incendios, y por ultimo, cambios en las variables climaticas (Oesterheld, 1999).

Las modificaciones que el hombre realiza en la pradera cubren un amplio rango de
alteraciones, desde la apropiacién de una parte de la productividad de la comunidad
nativa a través de la herbivoria por ganado doméstico, hasta un reemplazo total de la
cobertura vegetal por agricultura o forestacion (Paruelo et al., 2004). En Uruguay la
ganaderia es la principal actividad productiva que se desarrolla sobre las praderas
naturales. Segun el dltimo Anuario Estadistico Agropecuario, un 61.8 % de la
superficie del territorio nacional estd destinada a actividades ganaderas (MGAP -
DIEA, 2005). Estas actividades han sido insistentemente mencionadas como un
factor clave sobre el funcionamiento de estos ecosistemas. Los efectos del pastoreo
no solo producen cambios en la estructura del canopeo o la composicion de especies,
sino que tienen también potenciales consecuencias sobre los flujos de materia y
energia del ecosistema (Paruelo et al., 2004). Asimismo, pueden incrementar la
diversidad reduciendo la dominancia de las especies competidoras superiores

(Rodriguez, 2003). La magnitud de este efecto varia segun la productividad del sitio.

La productividad primaria neta (PPN) es el incremento absoluto de la biomasa de la
planta por unidad de tiempo. Esta es la energia capturada por medio de la fotosintesis

gue queda disponible para los otros niveles troficos (McNaughton et al.,1989).

Segun Leriche (2001), entre la variedad de procesos que controlan la PPN que es
afectada por el pastoreo, cinco procesos principales pueden ser identificados:
* Modificacion de la disponibilidad de luz causada por el pastoreo.
* Reduccion de la pérdida de agua y del estrés hidrico debido a la reduccion de
biomasa.
» Estimulacién del ciclo de nutrientes, inducido por la herbivoria, que puede
favorecer el crecimiento de las plantas.
* Modificaciones en la asignacion de biomasa.
* Incrementos en las tasas fotosintéticas de tejidos producidos luego del

pastoreo.



En nuestro pais se han estudiado comparativamente las comunidades vegetales de
areas de pastoreo y exclusion al ganado domestico por varios afios. Dichos trabajos
han evidenciado cambios en la composicion de especies, en la diversidad y en la
riqueza en respuesta al pastoreo (Altesor et al., 1998, Rodriguez et al., 2003). El
seguimiento de las tendencias temporales en la composicion floristica luego de la
clausura al ganado indicé que las comunidades de pradera responden rapidamente a
la exclusion del pastoreo, luego de dos o tres afios, ocurre un considerable recambio
de especies. Por otra parte, varios atributos de las plantas cambiaron
significativamente con el tiempo, entre ellos la altura, el habito de crecimiento, largo de
la semilla, diseminacién vegetativa, forma de la hoja, periodo de crecimiento y
persistencia (Rodriguez et al., 2003).

Por otra parte, Altesor et al. (1998) realizaron un analisis de los efectos de 55 afios de
pastoreo ininterrumpido. En este trabajo se encontrd que, desde el punto de vista de la
diversidad vegetal, el principal cambio ha sido un gran incremento en el nimero de
especies en la pradera nativa a expensas de un aumento de las hierbas no palatables.
Sin embargo no ha habido cambios significativos en los patrones de dominancia o en

la distribucidn de las abundancias relativas de las especies en la comunidad.

Se han encontrado diferencias significativas en los valores de productividad primaria
neta aérea (PPNA) comparando areas sometidas a pastoreo y areas de exclusion. Un
estudio de PPNA realizado en el departamento de San José revel6 que en un &rea
excluida de ganado por més de ocho afios, los valores de PPNA fueron
significativamente diferentes a los de la productividad de la comunidad pastoreada
adyacente (Altesor et al. 2005). En el area pastoreada se registraron valores
superiores que en el area excluida (602 y 398 g.m%afio™, respectivamente). El mayor
valor de productividad (777 g.m?.afio™) se encontré en un area de exclusién donde el
pastoreo fue simulado (Altesor et al. 2005). El tratamiento de simulacion de pastoreo
en el area de exclusion se realizé con el fin de estandarizar la biomasa en pie entre el
area de exclusion y el area sometida a pastoreo. Esto permitié analizar por separado
los factores estructurales (distribucion vertical de la biomasa, proporcién de biomasa
verde y seca) de la composicion de especies. Al comparar entre los dos tratamientos
dentro de la exclusion, se observd que la PPNA cuando se simul6 el pastoreo fue
95% mas alta que en la clausura intacta. A partir de estos resultados los autores

sugieren distintas hipétesis para explicar dichas diferencias:



» Los valores inferiores de PPNA dentro de la clausura intacta podrian explicarse
por una disminucion de la radiaciéon fotosintéticamente activa interceptada por
la biomasa verde debido a la acumulacion de biomasa seca dentro de la
clausura.

* El aumento de la PPNA en la simulacién del pastoreo podria deberse a un
incremento en la eficiencia de uso de la luz por un rejuvenecimiento de la
canopeo cuando se simula el pastoreo en la clausura.

e Las diferencias en PPNA entre los tratamientos clausura y pastoreo podrian
deberse al habito de crecimiento de las especies dominantes en cada uno de
los sistemas. El habito postrado de las especies tipicas de pastoreo, limita la
superficie de intercepcién de radiacion fotosintéticamente activa, mientras que
las de porte erecto de la clausura exponen mayor area de intercepcion por
unidad de superficie.

* Las diferencias en productividad observadas entre los tratamientos, pueden
deberse a diferencias en las tasas de crecimiento relativo entre las especies
dominantes en cada uno de ellos, aln cuando todas ellas se encuentren

creciendo bajo 6ptimas condiciones.

El abordaje de los estudios en ecologia implica considerar en el analisis al menos tres
niveles jerarquicos: el nivel en cuestion (objeto de estudio), el nivel superior y el nivel
inferior. Es necesario mirar hacia el nivel superior para poder entender el contexto en
el cual nuestro objeto de estudio se desarrolla, asi como también hacia un nivel menor
para comprender los procesos que lo subyacen (Allen, 1992).

En este trabajo se analizaran aspectos relacionados con la Ultima hipétesis planteada
por Altesor et al. (2005) para explicar las diferencias de productividad observadas,
analizando atributos a nivel individual de las especies dominantes bajo pastoreo y bajo
condiciones de clausura al ganado. Se buscaran posibles explicaciones a los patrones
observados a nivel del ecosistema a través de ciertos atributos fisiolégicos y
morfol6gicos de los individuos.

La tasa de crecimiento relativo (TCR) es un atributo cuantitativo que difiere entre
especies, se define como la tasa de incremento en biomasa por unidad de masa de la
planta. El incremento en masa depende de la tasa de fotosintesis. La TCR puede
desglosarse en cinco componentes: la tasa fotosintética por unidad de area foliar, la
fraccion de carbono fijada que no es respirada pero si incorporada en la biomasa
estructural de la planta, la masa foliar, la concentracion de carbono de la planta, y por

ualtimo, el area foliar especifica (Poorter, 2002).



El area foliar especifica (AFE) explica en mayor parte la variacion de crecimiento entre
las especies. Las especies con crecimiento mas rapido, bajo 6ptimas condiciones, son
aquellas que tienen la mayor area foliar especifica (Poorter, 1999). El area foliar
especifica es la razon entre el &rea de la hoja y su peso seco:

AFE = 4&rea foliar (cm?)

peso seco (g)

Un incremento en el area foliar especifica implica que la hoja invierte menos biomasa
por unidad de area. Esta variable se correlaciona fuertemente con una variedad de
parametros fisiolégicos y quimicos. Las especies con alta AFE poseen altas
concentraciones de componentes citoplasméticos como proteinas, minerales y acidos
organicos. Asimismo presentan altas concentraciones de N y altas tasas de actividad
fotosintética. Especies con baja AFE poseen mayor cantidad de componentes de
pared celular, especialmente lignina. Este tipo de hojas son mas duras y menos
atractivas para los herbivoros. Estas especies también se caracterizan por poseer
altos valores en el contenido de materia seca (masa seca/ masa fresca), y presentar

mayor longevidad en raices y hojas (Poorter, 1999 - 2002).

Existe una relacion directa entre el area foliar especifica (AEF) de las especies y la
productividad del habitat en donde estas especies generalmente se encuentran
(Poorter, 1990). Segun estudios realizados, el area foliar especifica se correlaciona

positivamente con la productividad (Poorter, 1999).

Baeza (2002) estudié el AFE como variable de respuesta en relacion al pastoreo en
gramineas de pradera natural; para ello analizé las mismas especies tanto para areas
pastoreadas como excluidas al ganado durante mas de cinco afios. A partir de los
resultados obtenidos, el autor clasificd las especies de gramineas en tres grupos: el
primer grupo contiene las especies cuya AFE aument6 en condiciones de exclusion al
pastoreo, el segundo grupo contiene las especies cuya AFE disminuyé con la
exclusion, y por ultimo un grupo donde se encuentran las especies que no mostraron
diferencias significativas en sus valores de AFE. Las especies del primer grupo
presentan una serie de adaptaciones al pastoreo (habito postrado y mayor dureza en
las hojas reflejada en los menores valores de AFE en el area pastoreada). En el
segundo grupo, las especies se caracterizan por poseer habito erecto y de mayor
porte, lo cual les permite establecerse y crecer bajo condiciones de exclusién. El autor
concluye entonces que el AFE es una variable de respuesta al pastoreo y que dicha

respuesta esta asociada a la adaptacion que las especies presenten ante el mismo.



El objetivo general de este trabajo fue determinar si las diferencias de productividad
observadas entre un area de pradera sometida al pastoreo y un area de exclusion al
ganado por més de 10 afios, estan asociadas al crecimiento relativo de las especies
dominantes en cada area. Se tom6 como componente principal del crecimiento el area
foliar especifica.

Los obijetivos especificos fueron:

Cuantificar y comparar los valores del area foliar especifica entre cuatro gramineas
dominantes del &rea pastoreada y cinco gramineas dominantes del area excluida al
ganado.

Tomando en cuenta los valores de productividad obtenidos (Altesor et al. 2005), y la
correlacion positiva encontrada entre productividad y AFE (Poorter 2002), se partio de
la siguiente hipotesis:

Las diferencias de productividad observadas entre un area de pradera sometida al
pastoreo y un area de exclusion al ganado, estan asociadas al desempefio individual
de las especies, en particular a las tasas de crecimiento relativo de las especies
dominantes en cada area. El &rea foliar especifica (AFE) constituye un atributo que
explica las diferencias de crecimiento entre las especies.

Segun la hipotesis planteada, cabria esperar que, bajo condiciones controladas de
crecimiento, el valor del AFE de las especies dominantes en la exclusién sera mayor

gue el correspondiente a las especies dominantes del area pastoreada.



Materiales y Métodos

Para cuantificar el AFE, se seleccionaron nueve especies de gramineas dominantes
en la pradera natural, cuatro especies corresponden a un area sometida a pastoreo
continuo, y cinco a un area de exclusion al ganado. La seleccion de las especies se
realizd a partir de muestreos de vegetacion anteriormente realizados (Tabla 1). Se
seleccionaron las gramineas como grupo de estudio ya que el efecto de la herbivoria
en la composicion de especies en las praderas de Uruguay es un incremento en la
riqueza de especies promoviendo la dominancia de las gramineas. (Altesor et al.
2005)

Tabla 1: Especies de gramineas dominantes en cada area (sometida a pastoreo y de exclusion
al ganado) utilizadas para cuantificar el area foliar especifica (AFE) con su respectivo codigo y

tipo de metabolismo fotosintético.

Gramineas dominantes en | Cédigo | Metabolismo | Gramineas dominantes |Caddigo | Metabolismo

el éarea sometida a en el area de exclusion

pastoreo al ganado

Stipa charruana St. ch. C3 Stipa neesiana St. ne. C3

Paspalum notatum Pa. no. C4 Bromus auleticus Br. au. C3

Axopus affinis Ax. af. C4 Choelorachis selloana Ch. se. C4

Stenotaphrum secundatum | St. se. C4 Paspalum plicatulum Pa. pl. C4
Danthonia cirrata Da. ci. C3

La colecta de material se llevo a cabo en un area de pradera natural ubicada en el
departamento de San José, establecimiento ganadero “El Relincho” (34° 19" S, 57° 02
W), donde la precipitacién media anual es de 1370 mm, y la temperatura promedio de
18.9° C. En esta localidad la herbivoria usualmente conduce a dos estratos: uno
denso y bajo (no mas de 5 cm de alto) y uno mas alto compuesto por gramineas y
plantas lefiosas. Las gramineas C, dominan en toda el area.

El &rea con ganado ha sido pastoreada ininterrumpidamente a una tasa moderada por
al menos 25 afios (< 0.5 animales por ha.). El area de clausura ha sido excluida al

ganado doméstico por nueve afios (Altesor et al. 2005).

Inmediatamente luego de colectados, los individuos fueron transportados a un
invernaculo donde se transplantaron a arena lavando las raices con agua y extremo
cuidado para no romperlas. Durante aproximadamente dos meses (periodo de
adaptacion) se mantuvieron bajo 6ptimas condiciones de crecimiento, sin limitacion de

luz, agua y nutrientes, regandolas periédicamente con agua destilada y solucion




nutritiva de Hogland (40 ml por semana). Luego del periodo de adaptacién las plantas
fueron separadas en macetas de polietiieno de 1.5 litros de capacidad, con arena,

seleccionandose 24 plantas por especie.

Posteriormente se realizé una cosecha con el fin de medir el &rea foliar y la biomasa
seca acumulada de cada individuo, lo que permitié calcular el area foliar especifica.
Se tomaron al azar (sorteo) cuatro individuos por especie, y se eligieron cuatro hojas
de cada individuo. Se seleccionaron las Ultimas hojas totalmente expandidas con el fin
de excluir en el calculo hojas muy nuevas 0 muy viejas. Para calcular el area foliar de
las hojas de cada individuo se tomaron datos de medida de largo y ancho de cada hoja
seleccionada. Donde la hoja present6 forma trapezoide se tomaron las medidas de
ancho minimo y maximo. Las mediciones se realizaron con un calibre.

Luego, de medir e identificar debidamente las hojas se colocaron a secar en estufa a
65° C. Pasadas 48 horas cada hoja se pesd con una balanza digital con el fin de
obtener su peso seco. Posteriormente con los datos de area foliar y peso seco se
realizo el calculo del area foliar especifica (AFE):

AFE = érea foliar (cm?) / peso seco (g).

El valor de biomasa seca acumulada por cada individuo se obtuvo extrayendo y
cuantificando la totalidad de hojas secas presentes en cada uno al momento de la
cosecha. Al igual que las hojas utilizadas para calcular el AFE, las hojas secas luego

de ser secadas por 48 horas en estufa a 65° C se pesaron con una balanza digital.

Andlisis de datos

El andlisis de los datos obtenidos fue realizado con el software Past (Hammer et.al,
2001); la normalidad (datos transformados a LOG, Test de Shapiro - p> 0.06894) y la
homogeneidad de varianza (Test de Levene’s) fueron verificados. Las comparaciones
entre los valores de AFE de las especies correspondientes al area sometida a
pastoreo y al area de exclusibn fueron realizadas con ANOVA. También se
compararon los valores de AFE entre las especies de cada area (ANOVA interespecie
por area), y entre las muestras obtenidas por individuo para cada especie (ANOVA
intraespecie). Asimismo, posteriormente al ANOVA, se realizdé un Test de Tukey con

el fin de comparar las medias correspondientes a las muestras de cada especie.

Con el objetivo de analizar si existe alguna relacién entre el valor del AFE y la biomasa

de hojas secas se realiz6 una regresion entre ambas variables.



Las gramineas utilizadas en el presente trabajo pueden clasificarse segun su
metabolismo en C; 0 C4 (Tabla 1). Con el fin de averiguar si existe una interaccion
entre el metabolismo (C; o C,;) y el area en que las especies se encuentran
(pastoreada o de exclusion al ganado), que pueda afectar los valores del AFE, se
realizé un ANOVA de dos vias tomando como factores el area para la cudl la especie
es dominante (pastoreada o de exclusion al ganado) y el metabolismo (C; 0 Cy4) de las
especies. El ANOVA de dos vias se realiz6 con el software STATISTICA (StatSoft, Inc.
1998. STATISTICA for Windows).



Resultados

Analisis de los valores de AFE

El rango de valores de AFE tuvo un minimo de 153.32 cm%g y un méaximo de 359.21
cm?/g. Los valores promedio de AFE obtenidos para cada especie con sus

correspondientes errores estandar se presentan en la tabla 2.

Tabla 2: Area foliar especifica (AFE, promedio + error estandar, cm?®g) para las especies

dominantes de cada area (sometida a pastoreo y de exclusion al ganado)

Especies de pastoreo AFE Error estandar
Stipa charruana 157.92 13.58
Stenotaphrum secundatum 203.23 16.01
Axonopus affinis 359.21 45.09
Paspalum notatum 304.81 13.61
Especies de exclusion
Stipa neesiana 193.10 23.17
Bromus auleticus 203.40 35.77
Paspalum plicatulum 238.08 32.82
Coelorachis selloana 197.49 10.15
Danthonia cirrata 153.32 32.49
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Figura 1: Area foliar especifica (AFE, cmzlg, promedio + error estandar) y resultados del Test
de Tukey (comparacién de las medias de las muestras de las especies sin distincién entre

areas). Los cédigos de las especies se encuentran en la tabla 1.
Los valores promedio de AFE de las especies dominantes en las diferentes areas

(pastoreada y exclusion) presentan diferencias significativas (Tabla 3). La comparacion

entre los valores para cada area mostré que las especies dominantes bajo condiciones
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de pastoreo tienen un AFE significativamente mayor (p< 0.0001) que las especies

dominantes de la exclusion (Figura 2).
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Figura 2: Area foliar especifica (AFE) cmzlg, promedio te.e.) en cada area (sometida a

pastoreo y de exclusion al ganado).

No se encontraron diferencias significativas entre las muestras de una misma especie,

excepto para Stenotaphrum secundatum, Axonopus affinis, y Paspalum plicatulum

(Tabla 3).

Tabla 3: Resultados obtenidos en la comparacion de los valores del AFE (test ANOVA): para

cada especie por separado, para todas las especies, y para los grupos de especies

correspondientes a cada area (especies que dominan en regimenes contrastantes de pastoreo).

Se sefialan con ( ¢ ) las especies que mostraron diferencias significativas entre las muestras.

ANOVA entre las muestras de cada especie sometida a

Stipa charruana
Stenotaphrum secundatum

Axonopus affinis

Paspalum notatum

ANOVA entre las muestras de cada especie de exclusi
Stipa neesiana

Bromus auleticus

Paspalum plicatulum
Danthonia cirrata
Coelorhachis selloana

ANOVA entre todas las muestras de todas las especie
ANOVA entre especies sometidas a pastoreo y especi
exclusién al ganado

pastoreo

6n al ganado

s
es de

F
0.2043

3.764

6.031
0.8008

0.5204
0.2246

3.599
1.678
1.054
29.87

20.34

p
0.89

0.041 »
0.009 «
0.51

0.67
0.88
0.046
0.24
0.40

< 0.0001

< 0.0001
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Relacion del AFE con otros atributos de las plantas

Se encontrd una relacién entre el AFE y la biomasa de hojas secas presente en la
planta al momento de la cosecha (Figura 3). La regresion entre ambas variables
indica que el AFE disminuye significativamente (p = 0.035) a medida que aumenta la

biomasa de hojas secas.

y =-38.71x + 261.18
. R®=0.1405

w b D

g o a

o O O
I I |
*

Area foliar especifica (cm %(g)
*
4

0 T T T T T 1
0.00 0.50 1.00 1.50 2.00 2.50 3.00

biomasa hojas secas

Figura 3: Regresion entre el valor del area foliar especifica (AFE cmzlg) para cada individuo de
cada especie utilizada sin distincion entre areas (ver Tabla 1), y su correspondiente valor de

biomasa de hojas secas (peso seco expresado en g), p = 0.035.

Los resultados del ANOVA de dos vias mostraron diferencias significativas entre los
valores de AFE de acuerdo al metabolismo fotosintético, presentando valores mas
altos de AFE las especies C, (Figuras 4 y 5). También fue significativa la interaccion
entre el metabolismo fotosintético (C; 0 C,) y el area (pastoreo o clausura al ganado)
(p = 0.017, Tabla 4). Esta interaccibn muestra que los valores de AFE para las
especies del area pastoreada y del &rea de exclusion al ganado muestran diferentes
patrones segun el metabolismo. Considerando la totalidad de las especies se
observan mayores valores de AFE en el area pastoreada. Sin embargo, cuando se
agrupan las especies no solo segun el area en el que son dominantes, sino también
por su metabolismo, las especies con metabolismo C, presentan el patrén observado
para la totalidad de las especies pero las especies con metabolismo C; muestran el
patrén inverso, registrando valores mas altos de AFE en el area de exclusién al

ganado. (Figura 5).
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Figura 4: Area foliar especifica (cmzlg, promedio +

metabolismo fotosintético Cz y Cy.

e.e.) para el conjunto de especies con

Tabla 4: Resultados obtenidos en el

ANOVA de 2 vias, donde se

compararon los factores area (bajo

condiciones de pastoreo o de

GOl F P
Area 1 1.42 0.242
Metabolismo 1 18.48 0.0001
Area* Metabolismo 1 6.29 0.017

exclusién al ganado) y metabolismo

de las especies (C;0 C,).

Area*Metabolismo; LS Means
Current effect: F(1, 32)=6.2876, p=.01743
Effective hypothesis decomposition
Vertical bars denote 0.95 confidence intervals

350
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Figura 5: Interaccion entre los factores area (pastoreo = 1 y clausura = 2) y metabolismo de las

especies (C; 0 C,) y su efecto en los valores de AFE (cm?/g) de las especies.
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Discusion

A partir de las diferencias en productividad observadas entre una parcela pastoreada y
otra clausurada a la herbivoria donde se simul6 el pastoreo, surgio la hipétesis que dio
inicio a este estudio. Una vez que la biomasa en pié entre el area de exclusion y el
area sometida a pastoreo fue estandarizada (Altesor et al. 2005), el area de exclusion
al ganado presenté mayores valores de productividad. El valor 30% superior en PPNA
del tratamiento de simulacién del pastoreo dentro de la clausura en relacién a la
pradera pastoreada, puede explicarse a través del desempefo individual de las
especies (Altesor et al 2005). En particular, a partir de diferencias en las tasas de
crecimiento relativo de las especies dominantes en cada area. El area foliar especifica
(AFE) constituye un atributo que explica las diferencias de crecimiento entre las
especies. Segun la hipétesis planteada, cabia esperar que, bajo condiciones
controladas, el valor del AFE de las especies dominantes en la exclusién seria mayor
que el correspondiente a las especies dominantes del area pastoreada. Sin embargo,
el resultado de este trabajo indicé que los valores del AFE de las especies dominantes
del area pastoreada fueron significativamente mayores a los valores correspondientes
a las especies dominantes de exclusion. Si bien estos resultados se contradicen con la
hipétesis planteada al inicio, estarian indicando que probablemente existen otros
factores influyendo el crecimiento de las especies que no permiten que el AFE por si
sola, como componente de la tasa de crecimiento relativo de las especies, pueda dar
cuenta de las diferencias de productividad observadas en la pradera segun si es
sometida o0 no a la presion del ganado, a pesar de las citadas evidencias que predicen
una correlacion positiva entre el AFE de las especies y la productividad de las mismas
(Poorter, 1999).

Dentro de la region del Rio de la Plata existen estudios que muestran distintas
respuestas a los efectos del pastoreo, evidenciando que no existe un Unico patron
(Paruelo et al.,2004). Rusch et al. (1997) realiz6é un estudio en La Pampa deprimida
donde encontr6 que si bien habia un incremento en la riqueza y diversidad de
especies luego de la introduccién de herbivoros, la PPNA era significativamente
menor. En la comparacion que realizd Altesor et al. (2005) entre pastoreo y exclusién,
se aprecia un aumento en la PPNA en condiciones de pastoreo. Sin embargo este
resultado se invierte cuando se realizd la simulacion del pastoreo dentro de la

clausura, siendo ésta quien presento los mayores valores de productividad.
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Se han identificado dos tipos de respuesta entre las especies que sobreviven a la
herbivoria: especies que toleran la herbivoria y especies que evaden la herbivoria
(Diaz et al. 1992, Diaz et al 2001). Diaz et al. (2001) propuso que la menor altura de
la planta y un menor tamafio de hoja son atributos relacionados a la evasion, y altos
valores de AFE estarian relacionados con la tolerancia. En su estudio, que incluyé 83
especies nativas representativas de la flora herbacea de las praderas templadas de
Argentina y 19 especies con las mismas caracteristicas de Israel, encontré6 que los
mecanismos comunes de evasidn del pastoreo, hojas gruesas y por tanto bajos
valores de AFE, no contribuyeron a la resistencia al pastoreo en estas especies.
Aplicando los atributos propuestos por Diaz et al. (2001) a las especies utilizadas en
este trabajo, los mayores valores de AFE en las especies dominantes del area
pastoreada podrian estar indicando que estas especies presentan mayores tasas
relativas de crecimiento como un atributo relacionado con la tolerancia, permitiendo a
los individuos recuperarse rapidamente a la remocion de biomasa causada por los
herbivoros. Por otra parte, el habito de crecimiento postrado en estas especies no
necesariamente puede estar indicando un atributo de evasion, sino que puede también

estar favoreciendo su resistencia al pisoteo como un mecanismo de tolerancia.

Aparte de los mecanismos propuestos por Diaz et al. (2001), Tiffin (2000) define como
mecanismos de tolerancia aquellas caracteristicas que reducen los efectos
perjudiciales en el estado de las plantas causados por la herbivoria y destaca entre los
mecanismos mejor conocidos el incremento en la actividad fotosintética luego del
dafio causado por los herbivoros, y el crecimiento compensatorio que se manifiesta
como un cambio en la trayectoria de crecimiento de la planta donde se reemplaza el
tejido dafiado, y también por la activacion de meristemos latentes. Otros mecanismos
son la utilizacion de recursos almacenados y los cambios fenoldgicos, pero ambos

han sido escasamente estudiados o presentan poca evidencia a su favor (Tiffin, 2000).

Existe evidencia que relaciona los mecanismos de tolerancia mejor conocidos con
altos valores de AFE. Poorter (1998) en un estudio acerca de la eficiencia en el uso
de nitrégeno en la fotosintesis entre especies que diferian en su AFE, encontré que las
especies con mayores valores de AFE poseen mayores tasas de fotosintesis por
unidad de masa foliar. El autor propone que estos resultados pueden explicarse por el
hecho de que las especies con alta AFE disponen mayores concentraciones de
nitrégeno para la enzima Rubisco, que por tanto tiende a presentar mayor actividad

catalitica.
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Asimismo, Baeza (2002), comparando el &rea especifica foliar entre las mismas
especies en condiciones de clausura y de pastoreo, encontré mayores valores de AFE
para las especies en condiciones bajo pastoreo y propuso que estos resultados
podrian explicarse por un aumento en la fotosintesis neta de las especies sometidas a
pastoreo dado que el AFE se correlaciona positivamente con la capacidad

fotosintética.

Varios estudios han propuesto y mostrado efectos positivos de la herbivoria en la
performance de la productividad primaria y éxito reproductivo de las plantas
(Williamson et al.,, 1989, Mazancourt et al., 1998, Yamauchi et al.,, 2004). Esta
respuesta positiva de las plantas a la herbivoria ha dado en llamarse “optimizacion de
la herbivoria” o “sobrecompensacién”. Con el fin de explicar este efecto compensatorio
se han propuesto varias hipétesis entre las cuales se incluyen mecanismos ecologicos
(promocion del ciclado de nutrientes) y mecanismos fisiolégicos (promocién del
crecimiento debido a un incremento en la intensidad de luz alcanzando tejidos

subyacentes, y cambios en la distribucién hormonal) (Yamauchi et al., 2004).

Por otra parte, Oesterheld (1992) propuso que la tasa de crecimiento absoluto de las
plantas depende tanto de la cantidad de biomasa de la planta como de su tasa de
crecimiento relativa (TCR). La remocion de biomasa debida al pastoreo, debe resultar
en una reduccion de la tasa de crecimiento absoluta a menos que el pastoreo
incremente la tasa de crecimiento relativa en el sentido en que la pérdida de biomasa
es totalmente compensada mediante dicho incremento. Oesterheld (1992) ha
demostrado empiricamente, que el aumento en la TCR que debe ser observada en
plantas de areas pastoreadas para alcanzar una compensacion completa depende de
tres factores que se vinculan por una ecuacién matemética. Estos factores, que fueron
propuestos inicialmente por Hilbert el al. (1981), son: la TCR de las plantas en

exclusion, el tiempo de recuperacion luego del dafio y la intensidad del mismo.

Los resultados de la regresion entre AFE y biomasa seca indican que hay un aumento
significativo en los valores de AFE a medida que se reduce la biomasa seca de los
individuos. No se han encontrado otros trabajos con los cuales contrastar estos
resultados, pero puede inferirse a partir de los mismos que la acumulacion de biomasa
seca en la clausura puede estar limitando el crecimiento de las especies dominantes
en esa area y por tanto estas especies presentan menores valores de AFE en relacion
a las especies del area pastoreada donde la biomasa producida es constantemente

removida por los herbivoros. Posiblemente, el modo por el cual la biomasa de hojas
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secas estaria limitando el crecimiento seria reduciendo la eficiencia de absorciéon de
luz de las hojas fotosintéticamente activas y por tanto la capacidad fotosintética del

individuo.

Por otra parte, los resultados mostraron que el conjunto de las especies C,, sin
distincién entre areas, presentan mayores valores de AFE en relacion al conjunto de
las especies Cs;. Las plantas con metabolismo C, tienen una capacidad de produccién
de materia organica superior a las especies C; (Altesor, 2002) lo que podria estar
explicando estos resultados.

Asimismo, la interaccién encontrada entre el metabolismo de las especies (Csy C,) ¥
el area (pastoreo o clausura al ganado), muestra que las especies con diferente
metabolismo fotosintético responden de forma distinta al régimen de pastoreo. Las
especies C; presentes en el area pastoreada poseen los valores mas bajos de AFE,
siendo muy superiores los correspondientes a las especies Cz; que dominan bajo
clausura. Las especies C4, por el contrario, poseen valores significativamente mayores
de AFE bajo condiciones de pastoreo y son dominantes en esta area. Las especies C,
dominantes en pastoreo presentan habito de crecimiento postrado por lo que no tienen
gue comprometer recursos en estructuras de sostén y no necesitan competir por luz.
Las especies C; tienen mayores valores de AFE en la clausura donde si existe la
competencia por luz y las estructuras de sostén son entonces necesarias para lograr

una mayor eficiencia en la absorcion de la misma.

Como conclusiones de este trabajo se desprende que:

« Las especies dominantes bajo condiciones de pastoreo poseen mayores
valores de area foliar especifica en relacion a las especies dominantes de la
clausura lo que podria indicar que poseen mayores tasas de crecimiento
relativo.

e El valor del AFE disminuye a medida que aumenta la cantidad de biomasa
seca acumulada por los individuos. Las especies dominantes del area de
clausura podrian ver limitado su crecimiento debido a la acumulacion de
biomasa seca lo que explicaria los menores valores de AFE que presentan
estas especies.

» Existe una interaccion entre el tipo de metabolismo de las especies y el

régimen de pastoreo afectando los valores de AFE de los individuos.
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Por otra parte, los resultados obtenidos dan lugar a las siguientes hipotesis:

» Los altos valores del area foliar especifica y el habito de crecimiento postrado
de las especies dominantes del &rea pastoreada estan asociados a la
tolerancia de estas especies a la herbivoria. Estos mecanismos estarian
siendo complementados por otros mecanismos de tolerancia como cambios en
la actividad fotosintética o la sobrecompensacion del crecimiento producido en
respuesta al dafio provocado por el ganado.

e Las especies dominantes del area pastoreada no son mas productivas que las
especies dominantes del area excluida al ganado sino que la acumulacion de
biomasa seca en la clausura esta limitando la absorcion de luz, el crecimiento,
y por tanto la produccién de las especies dominantes en la clausura que serian

potencialmente més productivas.

Para verificar estas hipGtesis seria necesario cuantificar ademas del area foliar
especifica otros atributos relacionados a la tasa de crecimiento relativo y cuantificar

las respuestas de las especies a la simulacion de la herbivoria.

Otro factor no analizado en este trabajo que podria estar limitando el crecimiento de
las especies en la pradera es la disponibilidad de los nutrientes que provienen del
suelo. Se ha propuesto ademas que uno de los mecanismos por los cuales los
herbivoros pueden incrementar la produccion primaria es acelerando el ciclo de los
nutrientes (Mazancourt, 1998). Uno de los casos mejor conocidos es el del nitrogeno.
Mayores contenidos de nitr6geno estan asociados con mayores tasas de actividad
fotosintética (Poorter, 1998). Por tanto, la limitacion de nitrégeno puede tener un efecto
importante en la respuesta de las plantas a la herbivoria. Holland et al. (1992) estudio
cémo la fisiologia de distintas poblaciones de plantas regulan el flujo de nutrientes. Se
centré en el flujo de nitrégeno porque la disponibilidad de nitrégeno es un rasgo
importante en varios mecanismos de retroalimentacion en praderas. Asimismo, estudio
cémo la disponibilidad de nitrégeno para las plantas se incrementaba con la herbivoria
debido a cambios en la inmovilizacion de este compuesto causada por la respuesta
fisioldgica de las plantas a los herbivoros.

Por lo tanto, en trabajos futuros podria ser de gran interés analizar ademas de la
actividad fotosintética y su relacion con la acumulacion de biomasa seca, la relacién
entre el crecimiento y la disponibilidad de nitrégeno asi como los posibles mecanismos
de compensacion de crecimiento en respuesta al pastoreo que podrian estar

favoreciendo la produccion primaria del sistema.
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