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RESUMEN 

 

La estructura y el funcionamiento de las comunidades vegetales dependen de la 

disponibilidad de nutrientes para las plantas y del consumo de biomasa por los herbívoros, 

que generan efectos opuestos sobre la vegetación. Para comprender el resultado de la 

interacción entre el pastoreo y los nutrientes sobre la vegetación es necesario considerar 

las distintas vías que son modificadas en simultáneo por ambos controles. El objetivo 

general fue estudiar la interacción entre el pastoreo doméstico y la disponibilidad de 

nutrientes sobre la estructura, el funcionamiento y la estabilidad temporal de la vegetación 

de pastizales y los mecanismos involucrados en su respuesta. Se realizó un experimento 

factorial en el que se manipuló la presencia de ganado doméstico y la disponibilidad de 

nutrientes (fertilización con N, P y K + micronutrientes; n = 6 bloques) durante 5 años en 

un pastizal natural bajo uso ganadero (Pampa Deprimida, Argentina). La fertilización 

incrementó la productividad primaria neta aérea (PPNA) bajo pastoreo, lo que combinado 

con aumentos en la calidad de los tejidos vegetales intensificó el consumo por el ganado 

y redujo la biomasa vegetal en pie. En cambio, en las exclusiones al ganado la fertilización 

no produjo cambios, posiblemente porque el crecimiento vegetal se encontraba limitado 

por la luz. Los cambios de la composición vegetal debidos al pastoreo y la fertilización, 

principalmente incrementos de la dominancia, se relacionaron con aumentos de la 

biomasa aérea. Por último, el pastoreo y la diversidad de especies y grupos funcionales 

de plantas promovieron la estabilidad de la PPNA, mientras que los niveles intermedios 

de dominancia de especies la disminuyeron. Esta tesis avanzó en el conocimiento de los 

mecanismos que regulan la interacción entre el pastoreo doméstico y los aumentos 

crónicos de nutrientes sobre la estructura, funcionamiento y estabilidad de la vegetación, 

lo que va a permitir mejorar las estrategias de manejo y conservación de los pastizales 

templados. 

 

Palabras claves: Controles “bottom-up” y “top-down”, fertilización, ganado doméstico, 

biomasa aérea, productividad primaria neta aérea (PPNA), consumo por herbívoros, 

composición de especies y grupos funcionales de plantas, dominancia de especies, 

estabilidad, asincronía temporal. 
  



 

ABSTRACT 

 
The structure and functioning of plant communities depend on nutrient availability for 

plants and biomass consumption by herbivores. However, both controls produce opposite 

effects on vegetation. To better understand the result of the interaction between grazing 

and nutrients on vegetation, it is necessary to consider the different pathways that are 

modified simultaneously by both controls. The objective was to study the interaction 

between livestock grazing and nutrient availability on the structure, functioning and 

stability of grassland plant communities, and the mechanisms involved in their response. 

I carried out a factorial experiment of cattle exclusion and nutrient addition (N, P and K 

+ micronutrients; n = 6 blocks) during 5 consecutive years in a natural grassland devoted 

to livestock production (Flooding Pampa, Argentina). Under grazing, fertilization 

increased aerial net primary productivity (ANPP), which, combined with the higher 

nutritional quality of plant tissues, intensified consumption by cattle and reduced standing 

plant biomass. In contrast, within cattle exclusions, fertilization did not produce changes, 

probably because plant growth was light limited. Plant composition response to grazing 

and fertilization, mainly dominance increments, were related to higher aboveground plant 

biomass. Finally, while grazing and plant species and functional groups diversity 

promoted ANPP temporal stability, intermediate levels of species dominance decreased 

it. This thesis contributed to the elucidation of the mechanisms that regulate the 

interaction between livestock grazing and chronic nutrient additions on the structure, 

functioning and stability of plant communities. This contribution will help to improve 

grasslands management and conservation strategies. 

 

Keywords: “Bottom-up” and “top-down” controls, fertilization, domestic grazers, 

aboveground biomass, aerial net primary productivity (ANPP), herbivore consumption, 

species and functional group plant composition, species dominance, stability, temporal 

asynchrony. 
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1. CAPÍTULO 1 - Introducción general 
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1.1. Problemas y antecedentes 

 

1.1.1. Controles tróficos de la estructura y el funcionamiento de las comunidades 

vegetales 

La estructura y el funcionamiento de las comunidades vegetales depende tanto de 

la disponibilidad de recursos para las plantas (control ascendente o ‘bottom-up’) como 

del consumo de biomasa por los herbívoros (control descendente o ‘top-down’; Chapin 

III et al. 2002). La estructura hace referencia principalmente a la composición y 

diversidad de las especies que conforman una comunidad, sus características dominantes 

(i.e. ciclo de vida, forma de crecimiento, etc.) y a la biomasa acumulada en ese nivel 

trófico (i.e. productores: Crawley 1997). Los efectos sobre la vegetación inducidos por 

los recursos y la herbivoría suelen tener signos opuestos, por lo que no es evidente cual 

va a ser el resultado cuando ambos actúan en simultáneo. En los sistemas terrestres el 

pastoreo por ganado doméstico tiende a reducir la biomasa vegetal en pie (Jia et al. 2018) 

y a favorecer la coexistencia de especies y de diferentes grupos funcionales de plantas al 

reducir la dominancia de la comunidad (Milchunas y Lauenroth 1993, Koerner et al. 

2018). En cambio, la adición de nutrientes limitantes aumenta la producción de biomasa 

(Fay et al. 2015) y acentúa la dominancia de las especies más competitivas, por lo que 

suele reducir la diversidad vegetal (Harpole y Tilman 2007, Harpole et al. 2016, 

DeMalach 2018).  

La mayoría de los ecosistemas exhiben una combinación de estos dos controles, 

aunque su importancia relativa puede variar espacial y temporalmente (Hunter y Price 

1992, Chase 1996, Polis 1999). Si bien la teoría predice una interacción entre el pastoreo 

y los recursos en el control de la biomasa y la composición vegetal (Oksanen et al. 1981, 

Leibold 1989, Turkington 2009), los estudios empíricos no suelen apoyarlo (Hillebrand 

et al. 2007, Gruner et al. 2008). Esto ocurre en parte porque intervienen distintas vías que 

son modificadas simultáneamente por el pastoreo y los aumentos en la disponibilidad de 

nutrientes (Gruner et al. 2008, Turkington 2009), lo que dificulta evaluar correctamente 

el resultado de la interacción. Para ello resulta necesario emplear diseños experimentales 

que manipulen factorialmente la disponibilidad de nutrientes y el pastoreo, y que permitan 

diferenciar los mecanismos que subyacen a la respuesta observada. 

Desde hace unas décadas se vienen realizando avances teóricos orientados a 

dilucidar la complejidad de esta interacción (Hairston et al. 1960, Oksanen et al. 1981, 

Hunter y Price 1992, Polis 1999, Turkington 2009). Sin embargo, no es evidente de qué 

manera la acción simultánea del pastoreo y la adición de nutrientes controlan la biomasa 

vegetal, si lo hacen de manera independiente o si interactúan y se modifican entre sí 

(Oksanen et al. 1981, Turkington 2009). Los aumentos en la disponibilidad de nutrientes 

del suelo generan cambios en la comunidad vegetal que pueden tener consecuencias en 

el consumo por los herbívoros. Los incrementos en la provisión de nutrientes alteran las 

interacciones competitivas y promueven la dominancia de las especies con mayores tasas 

de crecimiento, lo que aumenta la producción de biomasa vegetal (Elser et al. 2007, Fay 

et al. 2015, Stevens et al. 2015) y la calidad química de los tejidos (Tripler et al. 2002, 

Cebrian et al. 2009). A su vez, el aumento en la biomasa aérea disminuye la 

disponibilidad de luz para la comunidad, lo que aumenta la competencia por este recurso 

(Hautier et al. 2009, Borer et al. 2014b).  

Estos incrementos en la cantidad y calidad del material vegetal promovidos por 

los nutrientes estarían acompañados por un aumento en la susceptibilidad de las plantas 
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al consumo, reforzando así el control de la biomasa en pie por el pastoreo (Tripler et al. 

2002, Augustine et al. 2003, van der Waal et al. 2016). Además, la productividad primaria 

neta aérea (PPNA) podría aumentar como consecuencia del pastoreo, ya que disminuye 

la limitación por luz de la comunidad como consecuencia de la defoliación (Borer et al. 

2014b) y se acelera el reciclado de nutrientes minerales (Singer y Schoenecker 2003). 

Esta situación sería aplicable a los ecosistemas de pastizal, donde los principales 

herbívoros son mamíferos de gran tamaño que ejercen impactos notables en la biomasa 

vegetal, especialmente en los sistemas de pastoreo doméstico (Oesterheld et al. 1992). En 

esta situación el sentido de la interacción entre los efectos de los nutrientes y el pastoreo 

podría ser antagónico para la biomasa vegetal en pie y, al mismo tiempo, sinérgico para 

la PPNA y el consumo por herbívoros (Oksanen et al. 1981, Gruner et al. 2008). De esta 

manera, el pastoreo condicionaría la respuesta positiva de la vegetación a los subsidios 

de nutrientes a través del control de la disponibilidad de luz.  

El efecto del pastoreo sobre la estructura y el funcionamiento de las comunidades 

vegetales depende de la carga animal y la metodología de pastoreo. Intensidades 

crecientes de pastoreo suelen disminuir la diversidad y productividad vegetal (Eldridge 

et al. 2016, Irisarri et al. 2016, Pizzio et al. 2016, Chillo et al. 2017, Porensky et al. 2017, 

Herrero-Jáuregui y Oesterheld 2018). Sin embargo, en algunos sistemas también se ha 

reportado que la diversidad y productividad se maximiza a cargas intermedias de pastoreo 

(Loydi y Distel 2010, Oñatibia y Aguiar 2016, Li et al. 2017). Asimismo, la metodología 

de pastoreo y el tamaño del potrero también influye en la respuesta de la comunidad 

vegetal al modificar la heterogeneidad espacial del consumo y, de esta manera, la 

eficiencia de utilización del forraje por los animales (Oñatibia y Aguiar 2018). En este 

sentido, en la Pampa Deprimida se ha reportado que el pastoreo rotativo, en comparación 

con el pastoreo continuo, disminuye el suelo desnudo al aumentar la acumulación de 

broza, modifica la composición de la vegetación y favorece especies con mayor valor 

forrajero, lo que incrementa la capacidad de carga del pastizal (Jacobo et al. 2006, 

Vecchio et al. 2019). Por lo tanto, no sólo la presencia de ganado doméstico, sino también 

la carga animal y el tipo de manejo, determinan el impacto que produce el pastoreo sobre 

la estructura y el funcionamiento de las comunidades vegetales de pastizal. 

La mayoría de los estudios que analizan los efectos conjuntos de los herbívoros y 

los nutrientes evalúan solo la porción aérea de la biomasa vegetal (Augustine et al. 2003, 

Fariña et al. 2016, Frank et al. 2018). Sin embargo, los órganos subterráneos representan 

el mayor reservorio de biomasa en los sistemas herbáceos (Poorter et al. 2012). Por un 

lado, estudios previos encontraron que el pastoreo aumenta o tiene efectos neutrales sobre 

la biomasa subterránea a nivel de comunidad de plantas (Milchunas y Lauenroth 1993, 

McNaughton et al. 1998, Pucheta et al. 2004, López-Mársico et al. 2015). Sin embargo, 

estos resultados pueden ser explicados por el recambio de especies y la pérdida de 

diversidad que ocurre como consecuencia de la exclusión prolongada de los herbívoros 

implementada para evaluar el efecto del pastoreo. A su vez, el pastoreo puede promover 

la mortalidad de raíces (Frank et al. 2002, Ziter y MacDougall 2013), lo que incrementaría 

el recambio de la biomasa subterránea (Pucheta et al. 2004). Por otro lado, la evidencia 

sobre los efectos de la disponibilidad de nutrientes en la biomasa subterránea no es 

concluyente, con estudios que reportan efectos positivos (Ziter y MacDougall, 2013; 

Reyes y Aguiar, 2017), negativos (Cleland et al. 2019) y neutros (Liu y Greaver 2010) a 

la fertilización. Por último, los cambios en la asignación de fotosintatos hacia los órganos 

subterráneos podría ser otro mecanismo por el que las plantas responden a la herbivoría 

o la adición de nutrientes (Oñatibia et al. 2017, Cleland et al. 2019). Por lo tanto, es 

necesario evaluar la acción combinada de la disponibilidad de nutrientes y el consumo 
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como controles de la biomasa subterránea a nivel de comunidad (Ziter y MacDougall, 

2013). 

 

1.1.2. Composición y diversidad de la comunidad de plantas como modulador de la 

interacción entre el pastoreo y los nutrientes 

El control de la vegetación por el pastoreo y los nutrientes no es una condición 

estática, sino que es dinámica y podría variar por efecto de los cambios en la composición 

y abundancia relativa de las especies y grupos funcionales de plantas (Hunter y Price 

1992). Uno de los principales efectos de los herbívoros sobre las comunidades herbáceas 

es que promueven el reemplazo de las especies palatables, más consumidas por su mayor 

calidad forrajera, por especies menos palatables o que presentan mecanismos de 

resistencia al consumo (Westoby et al. 1989, Milchunas y Lauenroth 1993), entre las que 

se podrían encontrar especies de plantas exóticas (Parker et al. 2006, Eldridge et al. 2018). 

Además, al reducir la dominancia de las comunidades vegetales, el pastoreo puede 

promover la coexistencia de especies y la diversidad vegetal (Hillebrand et al. 2007, 

Koerner et al. 2018). Por el contrario, la adición de nutrientes limitantes intensifica la 

dominancia de las comunidades vegetales al promover a especies con altas tasas de 

crecimiento (La Pierre y Smith 2015) y reducir la diversidad vegetal (Hillebrand et al. 

2007, Harpole et al. 2016, DeMalach et al. 2017). Asimismo, el aumento en la 

disponibilidad de recursos (nutrientes, agua, luz) en las comunidades vegetales suele 

promover el establecimiento y la abundancia de especies exóticas (Davis et al. 2000, 

Seabloom et al. 2015). Es decir que la identidad de las especies que son promovidas por 

el pastoreo podría determinar la respuesta de la comunidad a los pulsos de nutrientes y 

viceversa. 

Los cambios en la estructura de las comunidades vegetales pueden modificar su 

capacidad de producir biomasa aérea (Didham et al. 2005, Isbell et al. 2013, Avolio et al. 

2014, Gaitán et al. 2014, Tilman et al. 2014). Por un lado, las especies dominantes en una 

comunidad determinarían en gran medida su funcionamiento (Grime 1998, Hillebrand 

et al. 2008, Avolio et al. 2019). Por otro lado, aumentos en la riqueza de especies tienen 

un efecto positivo sobre la producción de biomasa vegetal (Tilman et al. 2014, Grace 

et al. 2016). Asimismo, los cambios en la composición de las especies y grupos 

funcionales de plantas podrían condicionar la respuesta de la biomasa aérea al consumo 

por el ganado y los aumentos crónicos de nutrientes. Por ejemplo, el pastoreo podría 

aumentar la abundancia de especies de rápido crecimiento y tolerantes al consumo 

(Gianoli y Salgado-Luarte 2017; e.g. plantas con crecimiento compensatorio) y de 

especies resistentes con mecanismos de evasión (Karban 2011, Bixenmann et al. 2016; 

e.g. plantas con crecimiento postrado). A su vez, la mayor disponibilidad de nutrientes 

favorecería a especies de rápido crecimiento (Aerts 1999, Rodríguez et al. 2007) y 

promovería el consumo de los herbívoros de esos parches más fértiles y productivos 

(Capítulo 2, McNaughton 1984, Bailey y Provenza 2008). De esta manera, los cambios 

secuenciales que ocurran en la composición y diversidad de plantas en respuesta a la 

interacción entre el pastoreo y la adición de nutrientes (Smith et al. 2009, Isbell et al. 

2013) podrían determinar la biomasa de la comunidad. 
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1.1.3. Estabilidad temporal de los pastizales en respuesta al pastoreo y los 

nutrientes 

Los cambios en los ecosistemas producto de las actividades humanas, además de 

modificar el funcionamiento y la estructura de la vegetación, también pueden alterar su 

estabilidad temporal (Hautier et al. 2015). La estabilidad de los ecosistemas hace 

referencia a su capacidad de permanecer en un mismo estado a través del tiempo (e.g. 

baja variabilidad interanual) en el contexto de las fluctuaciones naturales del ambiente y 

de perturbaciones de variado origen (McCann 2000). En el contexto actual de cambio 

global, resulta de vital importancia realizar estudios durante varios años para evaluar 

cómo las comunidades responden a las fluctuaciones climáticas y a las alteraciones 

crónicas en los niveles de recursos (Smith et al. 2009, Hautier et al. 2015, Borer et al. 

2017). Específicamente, estudiar la estabilidad funcional de las comunidades de los 

pastizales bajo uso ganadero va a permitir predecir su respuesta a la interacción entre la 

intensificación de la carga de herbívoros domésticos, las alteraciones crónicas en los 

niveles de nutrientes y las condiciones meteorológicas que varían a lo largo del tiempo. 

Distintos mecanismos pueden regular la estabilidad temporal del funcionamiento 

de las comunidades (Loreau 2010, Tilman et al. 2014). La diversidad de especies tiene un 

efecto positivo sobre la estabilidad de la productividad vegetal (Lehman y Tilman 2000, 

Tilman et al. 2014, Hautier et al. 2015). Este efecto no dependería solamente del número 

de especies que componen la comunidad, sino también de su identidad funcional y de la 

asincronía (i.e. falta de coincidencia en el tiempo) de sus abundancias (Tilman y Downing 

1994, Wilcox et al. 2017). En las comunidades más diversas aumenta la probabilidad de 

que las respuestas de las especies a los cambios ambientales sean opuestas y, de esta 

manera, se compensen entre sí (‘Hipótesis del seguro’; McCann 2000, Loreau 2010, 

Brown et al. 2016), o que las especies respondan de manera idiosincrática a las 

variaciones en el ambiente (‘Efecto portfolio’; McGrady-Steed et al. 1997, Worm y Duffy 

2003, Tilman et al. 2006, Loreau 2010, Schindler et al. 2015). Por lo tanto, se espera que 

las comunidades más diversas sean más estables en su funcionamiento que las de menor 

diversidad. 

Los disturbios y las prácticas de manejo agropecuario también podrían modificar 

la estabilidad de las comunidades (Hautier et al. 2015). Los pulsos de recursos (e.g. 

fertilización) reducen la asincronía entre las especies y aumentan la variabilidad temporal 

de la productividad primaria, lo que implica menor estabilidad en el funcionamiento de 

la comunidad (Hautier et al. 2014, Zhang et al. 2016b, Liu et al. 2019). Asimismo, la 

estabilidad podría depender de la cantidad total de biomasa acumulada en la comunidad 

(Loreau 2010), por lo que el aumento de la productividad y la dominancia de las especies 

más competitivas en ambientes con mayor disponibilidad de recursos podría aumentar la 

estabilidad (Hooper y Vitousek 1997, Avolio et al. 2019). Sin embargo, la dominancia 

también podría aumentar la variabilidad temporal ante las fluctuaciones ambientales, lo 

que tendría efectos negativos sobre la estabilidad de la comunidad (Zelikova et al. 2014). 

El pastoreo, por otro lado, puede modificar la relación entre la estructura, el 

funcionamiento y la estabilidad temporal de la comunidad (Worm y Duffy 2003). Los 

herbívoros pueden promover la estabilidad temporal al reducir la dominancia y aumentar 

la diversidad de especies y grupos funcionales de plantas (Milchunas y Lauenroth 1993, 

Beck et al. 2015, Mortensen et al. 2018, Koerner et al. 2018). A su vez, la diversidad 

aumentaría la productividad vegetal (Tilman et al. 2014) y, de esta manera, su estabilidad 

en el tiempo. Sin embargo, y pese a su importancia para el manejo y la conservación, no 

se conocen los impactos en la estabilidad del funcionamiento de las comunidades de 

pastizal de la interacción entre el pastoreo doméstico y la adición crónica de nutrientes.  
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1.1.4. Controles de la estructura y el funcionamiento de los pastizales de la Pampa 

Deprimida 

Los pastizales templados se encuentran entre los ecosistemas más alterados en el 

planeta debido a que concentran las principales áreas de agricultura y ganadería a nivel 

global (Sanderson et al. 2002, Hoekstra et al. 2005). Estos ecosistemas sufrieron el 

reemplazo de herbívoros silvestres por altas cargas de ganado doméstico (Oesterheld 

et al. 1992, Bar-On et al. 2018). Además aumentaron de manera crónica sus niveles de 

nutrientes, como N y P, debido a la contaminación atmosférica y el uso de fertilizantes 

(Smil 2000, Galloway et al. 2008). Los pastizales constituyen el soporte biofísico de una 

variedad de servicios naturales que han sido esenciales para el desarrollo de la población 

humana (Sala et al. 2017). Por estos motivos, resulta fundamental comprender y predecir 

las consecuencias de las modificaciones conjuntas de los niveles de nutrientes y el 

pastoreo doméstico sobre las comunidades de pastizal. En esta tesis se avanza en la 

resolución de estos interrogantes. Por un lado, se estudiaron los mecanismos que regulan 

la respuesta de la biomasa vegetal a la interacción entre los nutrientes y el pastoreo 

(Capítulo 2). Por otro lado, se analizó si los cambios observados en la comunidad de 

plantas estuvieron mediados o no por cambios en las abundancias relativas de las especies 

y los grupos funcionales presentes (Capítulo 3). Por último, se evaluó la dinámica 

temporal de la comunidad vegetal y la estabilidad de sus componentes en respuesta al 

pastoreo doméstico y la adición de nutrientes, lo que fue posible al registrar los efectos 

de la interacción durante varios años (Capítulo 4).  

En particular, los pastizales de la Pampa Deprimida (Fig. 1.1) son el sustento de 

la principal economía ganadera de la Argentina (Viglizzo et al. 2011) y un reservorio de 

biodiversidad de enorme importancia regional (Chaneton 2006, Perelman et al. 2007). 

Estos pastizales resultan un sistema interesante para evaluar de qué manera los cambios 

en la comunidad de plantas modulan el efecto combinado del pastoreo y los aumentos en 

la disponibilidad de nutrientes sobre la biomasa vegetal. El pastoreo por ganado vacuno 

reduce la biomasa en pie, aumenta la diversidad vegetal a escala de parche (Rusch y 

Oesterheld 1997, Chaneton et al. 2002) y promueve la abundancia de gramíneas anuales 

C3 de rápido crecimiento y de gramíneas perennes C4 y dicotiledóneas resistentes al 

consumo (Chaneton et al. 1988, Rusch y Oesterheld 1997). En cambio, en áreas libres de 

ganado son abundantes las gramíneas perennes C3 exóticas muy productivas (Tognetti 

et al., en preparación). Asimismo, la fertilización modifica la abundancia relativa de los 

distintos grupos funcionales de plantas del pastizal (Rodríguez et al. 2007, Semmartin 

et al. 2007). La gran diversidad local de especies y el dinamismo que muestran los 

pastizales naturales de la Pampa Deprimida frente a las fluctuaciones ambientales y el 

pastoreo (Chaneton et al. 2002) lo hacen un sistema apropiado para estudiar la interacción 

entre el ganado doméstico y la adición de nutrientes sobre la estructura, el funcionamiento 

y la estabilidad de la comunidad de plantas. 
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Figura 1-1. Mapa de la provincia de Buenos Aires, Argentina. Se detalla la distribución de la 

Pampa Deprimida (entre líneas punteadas) y la ubicación del sitio de estudio (estrella). Figura 

adaptada de Chaneton 2006. 

 

1.2. Objetivos y organización de la tesis 

El objetivo general de esta tesis fue estudiar los efectos interactivos del pastoreo 

de grandes herbívoros (control ‘top-down’) y la disponibilidad de recursos (control 

‘bottom-up’) sobre la estructura y el funcionamiento de la vegetación de pastizales. Con 

ese fin, se analizaron los efectos de la exclusión prolongada del pastoreo doméstico y la 

adición de nutrientes sobre la producción de biomasa y la composición de la comunidad 

vegetal, en un experimento de largo plazo establecido en un pastizal natural del centro de 

la Pampa Deprimida. 

Esta tesis comprende un capítulo de introducción general (Capítulo 1), tres 

capítulos de resultados originales y un capítulo final de discusión general. En el Capítulo 

2 se evalúan los mecanismos que regulan la respuesta de la biomasa vegetal a la 

interacción entre el pastoreo doméstico y la adición de nutrientes. En el Capítulo 3 se 

analizan los cambios en la composición y la abundancia relativa de plantas del pastizal, y 

su relación con la respuesta de la biomasa vegetal a la interacción entre el pastoreo por 

ganado doméstico y el aumento crónico en la disponibilidad de nutrientes. En el Capítulo 

4 se estudia el impacto de la interacción entre el pastoreo doméstico y la adición crónica 

de nutrientes sobre la estabilidad de la productividad primaria neta y los mecanismos 

involucrados en su respuesta. Por último, en el Capítulo 5 se destacan los aportes 

novedosos de los resultados encontrados a lo largo de la tesis en el contexto del marco 

teórico utilizado y se comparan con los resultados obtenidos dentro de la red internacional 

de experimentos coordinados de adición de nutrientes “Nutrient Network”. Finalmente, 

se discuten las implicancias de estos resultados para la conservación y el manejo de 

pastizales ganaderos y se enumeran las perspectivas futuras que se derivan de esta tesis. 

Los objetivos específicos de cada capítulo de resultados, junto con las hipótesis que se 

pusieron a prueba, son los siguientes: 

Capítulo 2: El objetivo de este capítulo fue analizar los efectos interactivos del 

pastoreo y la adición de nutrientes en la biomasa vegetal de un pastizal templado dedicado 

a la producción ganadera en la Región Pampeana (Argentina). Las hipótesis relacionadas 

con este objetivo establecen que los efectos acumulados en el tiempo de la adición de 
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nutrientes y el pastoreo doméstico en la biomasa vegetal no son aditivos, sino que se 

modifican mutuamente: 

Hipótesis 1: La respuesta positiva de la biomasa aérea y subterránea a la adición 

de nutrientes es menor en ausencia de ganado, donde la productividad vegetal está 

limitada por la disponibilidad de luz. 

Hipótesis 2: Los nutrientes aumentan la calidad nutricional de la biomasa vegetal 

(promovido por el cambio en la abundancia de los grupos funcionales de las plantas y por 

el aumento de la concentración de N y P en las hojas), lo que estimula su consumo a 

través del aumento en la presión de pastoreo. De esta manera, la fertilización intensifica 

la reducción de la biomasa aérea por el pastoreo. 

Capítulo 3: El objetivo de este capítulo fue evaluar los cambios en la composición 

y abundancia relativa de las especies y grupos funcionales de plantas y su relación con la 

respuesta de la biomasa aérea del pastizal a la interacción entre el pastoreo doméstico y 

los aumentos crónicos en la disponibilidad de nutrientes. Las hipótesis asociadas con este 

objetivo son las siguientes: 

Hipótesis 1: El pastoreo doméstico, a través de su efecto negativo sobre la 

dominancia de la comunidad, aumenta la riqueza y la diversidad de plantas y promueve 

especies dicotiledóneas y gramíneas perennes C4 con crecimiento postrado y resistentes 

al consumo. 

Hipótesis 2: En ausencia de herbívoros, los aumentos crónicos en la disponibilidad 

de nutrientes intensifican la dominancia de gramíneas perennes C3, entre las que se 

incluyen especies exóticas invasoras, lo que tiene consecuencias negativas sobre la 

riqueza y la diversidad específica y funcional de la comunidad vegetal. 

Hipótesis 3: La adición de nutrientes en el pastizal pastoreado, donde hay más 

disponibilidad de luz que en las clausuras, promueve las especies de rápido crecimiento, 

como gramíneas anuales C3 y leguminosas. 

Hipótesis 4: Los cambios que genera la interacción entre el pastoreo y el aumento 

de la disponibilidad de nutrientes en la composición y la abundancia relativa de las 

especies y grupos funcionales de la comunidad vegetal explican los cambios en la 

biomasa del pastizal. 

Capítulo 4: Los objetivos de este capítulo son: (1) evaluar el efecto de la 

interacción entre el pastoreo doméstico y el aumento crónico de nutrientes en la 

estabilidad temporal de la productividad del pastizal y (2) analizar los mecanismos 

involucrados en la estabilidad de la productividad. Las hipótesis asociadas a estos 

objetivos son: 

Hipótesis 1: El pastoreo, al promover la diversidad, aumenta la estabilidad 

temporal de la PPNA a través de los aumentos en la asincronía de las abundancias de las 

especies y grupos funcionales de plantas.  

Hipótesis 2: La mayor PPNA por el aumento de nutrientes no compensa los 

efectos negativos en la estabilidad de la mayor dominancia y la reducción de asincronía 

entre las especies y grupos funcionales de plantas. 

Hipótesis 3: El pastoreo compensa los efectos negativos del aumento crónico de 

nutrientes sobre la estabilidad temporal de la PPNA, ya que reduce la pérdida de la 

asincronía y diversidad producto de la mayor disponibilidad de nutrientes.  
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2. CAPÍTULO 2 - La limitación de luz y la calidad de la 

vegetación explican la respuesta de la biomasa del pastizal 

a los herbívoros y la fertilización 
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2.1. Introducción 

Las actividades humanas están aumentando la densidad de herbívoros domésticos 

y la entrada de nutrientes en los ecosistemas a escala global, lo que altera los principales 

determinantes de la dinámica de las comunidades vegetales (Hairston et al. 1960, Fretwell 

1977, Oksanen et al. 1981, Gruner et al. 2008, Turkington 2009). Por un lado, la 

composición de los grandes herbívoros cambió debido a la reducción de la abundancia de 

herbívoros silvestres (Ripple et al. 2015) y su reemplazo por altas cargas de ganado 

doméstico (Thornton 2010, Bar-On et al. 2018), lo que modificó el control “top-down” 

de la biomasa vegetal. Por otro lado, la contaminación atmosférica y el uso de fertilizantes 

aumentó los niveles locales y globales de N y P (Vitousek et al. 1997, Smil 2000, 

Galloway et al. 2008), lo que altera la disponibilidad de recursos o el control “bottom-

up” de la vegetación. Los pastizales, en particular, se encuentran entre los ecosistemas 

más alterados en el planeta debido a que concentran las principales áreas de agricultura y 

ganadería a nivel global (Sanderson et al. 2002, Hoekstra et al. 2005). Este bioma 

críticamente amenazado representa aproximadamente un tercio de la apropiación humana 

de la producción primaria global (Krausmann et al. 2013). A pesar de su importancia, 

todavía es necesario comprender los mecanismos que explican la respuesta de la biomasa 

vegetal a los cambios simultáneos en la carga de herbívoros y la disponibilidad de 

recursos en los pastizales. 

El pastoreo y la disponibilidad de nutrientes en el suelo generan efectos opuestos 

sobre las comunidades vegetales (Hillebrand et al. 2007, Gruner et al. 2008). El pastoreo 

reduce la biomasa vegetal en pie (Jia et al. 2018) y, según la intensidad del consumo (Li 

et al. 2017), puede promover la coexistencia de especies y grupos funcionales de plantas 

al reducir la dominancia de la comunidad (Milchunas y Lauenroth 1993, Koerner et al. 

2018). En cambio, la adición de nutrientes limitantes aumenta la biomasa vegetal (Fay 

et al. 2015) y refuerza la dominancia de las especies de plantas más competitivas, lo que 

reduce la diversidad vegetal (Harpole et al. 2016, DeMalach 2018).  

Sin embargo, aún no es evidente de qué manera la acción simultánea del pastoreo 

y la adición de nutrientes controlan la biomasa vegetal, si lo hacen de manera 

independiente o si interactúan y se modifican entre sí (Oksanen et al. 1981, Turkington 

2009). Si la fertilización aumenta la productividad vegetal (Elser et al. 2007, Fay et al. 

2015, Stevens et al. 2015) y/o la calidad nutricional de los tejidos de las plantas (Tripler 

et al. 2002, Cebrian et al. 2009), esto reduciría la biomasa vegetal en pie a través de la 

intensificación del consumo por un aumento en la presión de pastoreo o un cambio en la 

preferencia de los animales (Tripler et al. 2002, Augustine et al. 2003, van der Waal et al. 

2016). El consumo de la biomasa, a su vez, disminuiría la limitación de luz para el 

crecimiento de las plantas (Borer et al., 2014b), lo que puede intensificar la competencia 

por nutrientes (Burson et al. 2018) y aumentar la productividad vegetal en respuesta a la 

fertilización (Hautier et al. 2009). De esta manera, el pastoreo reforzaría la respuesta 

positiva de la vegetación a la adición de nutrientes a través del control de la disponibilidad 

de luz. La adición de nutrientes también podría aumentar la abundancia de especies con 

estrategias para tolerar (Gianoli y Salgado-Luarte, 2017) o resistir (Karban 2011) al 

consumo. Estos cambios en la composición podrían, a su vez, modificar la respuesta de 

la biomasa al pastoreo (Leibold et al. 1997, Chase et al. 2000). Por último, el pastoreo 

podría acelerar las tasas de ciclado de nutrientes y aumentar la disponibilidad de 

nutrientes para el crecimiento de las plantas (Chaneton et al. 1996, Singer y Schoenecker 

2003). Por lo tanto, varios mecanismos pueden explicar las respuestas de la biomasa de 

plantas al pastoreo y la adición de nutrientes en pastizales. 
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La mayoría de los estudios que analizan los efectos conjuntos de los herbívoros y 

los nutrientes evalúan solo la porción aérea de la biomasa vegetal (Augustine et al. 2003, 

Fariña et al. 2016, Frank et al. 2018). Sin embargo, los órganos subterráneos representan 

el mayor reservorio de biomasa en los sistemas herbáceos (Poorter et al. 2012). Los 

cambios en la asignación de fotosintatos hacia los órganos subterráneos podría ser otro 

mecanismo por el que las plantas responden a la herbivoría o la adición de nutrientes 

(Oñatibia et al. 2017, Cleland et al. 2019), lo que no se observaría al medir solo la biomasa 

aérea. En ambientes con canopeos densos la competencia es predominantemente por la 

luz, mientras que la competencia subterránea por nutrientes sería más importante cuando 

la luz no es un recurso limitante (Aerts 1999, Burson et al. 2018). Estudios previos 

encontraron que el pastoreo aumenta o tiene efectos neutrales sobre la biomasa 

subterránea a nivel de comunidad de plantas (Milchunas y Lauenroth 1993, McNaughton 

et al. 1998, Pucheta et al. 2004, López-Mársico et al. 2015). A su vez, el pastoreo puede 

promover la mortalidad de raíces (Frank et al. 2002, Ziter y MacDougall 2013), lo que 

incrementaría el recambio de la biomasa subterránea (Pucheta et al. 2004). Estos efectos 

variables del pastoreo sobre la biomasa subterránea estarían regulados por la identidad de 

los herbívoros, por la carga animal y por la estrategia de manejo del ganado (Oesterheld 

1992, Zhou et al. 2017). Asimismo, la evidencia sobre los efectos de la disponibilidad de 

nutrientes en la biomasa subterránea es contradictoria, con estudios que reportan efectos 

positivos (Ziter y MacDougall, 2013; Reyes y Aguiar, 2017), negativos (Cleland et al. 

2019) y neutros (Liu y Greaver 2010) a la fertilización. Por lo tanto, todavía se deben 

evaluar los efectos combinados del pastoreo y la adición de nutrientes sobre la biomasa 

subterránea de las comunidades de plantas.  

Estudios de meta-análisis que evaluaron los efectos combinados de los herbívoros 

y los nutrientes sobre la vegetación revelaron que la mayoría de la evidencia provenía de 

ecosistemas marinos y de agua dulce, y que los resultados de los pocos estudios en 

ecosistemas terrestres no eran concluyentes (Borer et al. 2006, Gruner et al. 2008). 

Además, los escasos estudios en ecosistemas terrestres que encontraron una interacción 

entre los herbívoros y los nutrientes no manipularon la disponibilidad de nutrientes 

(Augustine et al. 2003, Frank et al. 2018), o reportaron la biomasa aérea después del 

consumo (Fariña et al. 2016), por lo que no reflejaron los cambios en la productividad 

vegetal removida por los herbívoros. La ausencia de resultados concluyentes en 

ecosistemas terrestres promovió la iniciativa de “The Nutrient Network” (NutNet), una 

red global de experimentos coordinados con el objetivo de comprender la relación entre 

los herbívoros y la disponibilidad de nutrientes como controles de la biomasa de plantas 

en sistemas naturales (Borer et al. 2014a). Los resultados de la red mostraron que 

múltiples nutrientes limitan simultáneamente la productividad de los pastizales, lo que se 

puso en evidencia a través de experimentos factoriales de fertilización con N, P, K y 

micronutrientes (Fay et al. 2015), y que los herbívoros y la fertilización regulan la 

diversidad de plantas a través de cambios en la disponibilidad de luz (Borer et al. 2014b). 

Sin embargo, hasta el momento, carecemos de información sobre los impactos de la 

interacción entre el pastoreo doméstico y la adición de nutrientes en la biomasa vegetal 

de los pastizales y los mecanismos involucrados en su respuesta.  

El objetivo de este estudio fue analizar los efectos interactivos del pastoreo y la 

adición de nutrientes en la biomasa vegetal de un pastizal templado dedicado a la 

producción ganadera en la Región Pampeana (Argentina). Las hipótesis relacionadas con 

este objetivo establecen que los efectos acumulados en el tiempo de la adición de 

nutrientes y el pastoreo doméstico en la biomasa vegetal no son aditivos, sino que se 

modifican mutuamente: 
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Hipótesis 1: La respuesta positiva de la biomasa aérea y subterránea a la adición 

de nutrientes es menor en ausencia de ganado, donde la productividad vegetal está 

limitada por la disponibilidad de luz. 

Hipótesis 2: Los nutrientes aumentan la calidad nutricional de la biomasa vegetal 

(promovida por el cambio en la abundancia de los grupos funcionales de las plantas y por 

el aumento de la concentración de N y P en las hojas), lo que estimula su consumo a 

través del aumento en la presión de pastoreo. De esta manera, la fertilización intensifica 

la reducción de la biomasa aérea por el ganado.  

 

 

2.2. Metodología 

2.2.1. Sitio de estudio 

El experimento se realizó en la Estancia “Las Chilcas”, ubicada a 40 km al sur de 

Pila, provincia de Buenos Aires, Argentina (36°16′ S, 58°15′ O; 15 m.s.n.m.). La 

temperatura media varía entre 9,2°C en julio y 21,2°C en enero. La precipitación durante 

los años experimentales fue 1038,5 ± 95,4 mm (media ± error estándar, 2013-2017: 

precipitación acumulada los 12 meses previos a la cosecha de biomasa, estimada desde 

marzo del año anterior hasta febrero del correspondiente año), y osciló desde 751,4 mm 

en 2017 hasta 1270,8 en 2015. Los suelos dominantes son Natracuoles típicos deficientes 

en P (Chaneton et al. 1996), con 3,1% de materia orgánica y limitada capacidad de 

infiltración de agua (Lavado y Taboada 1987). Las tasas de mineralización de N y P son 

17,36 g m-2 año-1 y 1,59 g m-2 año-1, respectivamente (Chaneton et al. 1996). El pastoreo 

promueve la acumulación de N en el suelo, mientras que reduce el contenido de P como 

consecuencia de la exportación de los animales (Chaneton et al. 1996). Si estas pérdidas 

de P del sistema no son compensadas con la fertilización, los sistemas extensivos de 

pastoreo se van empobreciendo en P en el suelo.  

El pastizal corresponde a una pradera mesofítica húmeda del centro de la Pampa 

Deprimida, y comprende especies de dicotiledóneas herbáceas, leguminosas y 

graminoides C3 y C4 (Perelman et al. 2001). El sitio, que nunca fue arado ni fertilizado, 

fue pastoreado durante casi 100 años con una carga promedio de ~0,5 EV ha-1. El 

experimento se realizó en un potrero de 963 ha. sin divisiones internas. El manejo de este 

potrero, que posee un solo molino, involucra descansos del pastizal durante el invierno y 

la primavera, y pastoreo continuo estacional desde principios del verano hasta fines del 

otoño (Apéndice A: Cuadro A1) con vaquillonas, madres y terneros al pie de raza 

Hereford. Durante los meses de pastoreo la carga es variable: aumenta gradualmente hasta 

alcanzar valores de 0,5 EV ha-1, aunque ocasionalmente puede haber cargas de 1 EV ha-1 

por períodos cortos de tiempo a fines de verano o principios de otoño. Asimismo, suele 

haber una tropilla de 15 caballos a lo largo del año (comunicación personal del encargado 

de la Estancia).  

 

2.2.2. Descripción del experimento 

En marzo 2013 se estableció un experimento en el que se manipuló la presencia de 

ganado y la adición de nutrientes con un diseño en parcelas divididas, replicado en seis 

áreas (bloques). Los bloques experimentales fueron localizados a 558 ± 32 m de distancia 

del molino (media ± error estándar) y a una distancia de 112 ± 12 m entre sí (Apéndice 
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A: Figura A1). Se delimitaron cuatro parcelas de 25 m2 en cada bloque: dos parcelas 

fueron ubicadas adentro de clausuras al pastoreo doméstico de 20 x 50 m establecidas en 

2004, y las otras dos parcelas se ubicaron en el pastizal pastoreado (Apéndice A: Fig. 

A1). En cada área pastoreada y clausurada se asignaron al azar las parcelas al tratamiento 

de fertilización. De esta manera, el pastoreo fue el factor de la parcela principal (dos 

niveles: clausura y pastoreo) y la adición de nutrientes fue el factor de la subparcela (dos 

niveles: control y adición de NPK + micronutrientes). El ganado tuvo acceso libre a todas 

las parcelas de pastoreo, independientemente del agregado de fertilizante. Al comienzo 

del tratamiento de fertilización (2013) la biomasa aérea viva era 344,21 ± 42,35 g m-2 en 

las clausuras y 294,54 ± 28,88 g m-2 en el pastizal pastoreado (media ± error estándar), y 

el porcentaje de luz a nivel del suelo era 3,6 veces mayor bajo pastoreo. La fertilización 

consistió en la adición de 10 g m-2 año-1 de cada nutriente, aplicado en formulaciones 

granuladas de urea (N), superfosfato triple (P) y sulfato de potasio (K) siguiendo el 

protocolo experimental de NutNet (Borer et al. 2014a). Durante el primer año de 

experimento (2013) una mezcla de micronutrientes, que incluyó Fe, S, Mg, Mn, Cu, Zn, 

B y Mo, fue aplicado en conjunto con la fertilización con NPK, pero no se repitió en los 

años sucesivos para evitar cualquier posible toxicidad de las plantas por los 

micronutrientes (Borer et al. 2014a). La dosis de nutrientes agregada representa un 

aumento del 58% para el N y del 629% para el P con relación a sus tasas anuales de 

mineralización en el pastizal (Chaneton et al. 1996). La aplicación de la dosis anual de 

fertilizante se repartió en tres momentos del año, mayo, septiembre y diciembre, con el 

objetivo de minimizar las posibles pérdidas (e.g. pérdidas por lixiviación del N y P 

agregado si ocurren lluvias intensas los días siguientes a fertilizar) y evitar favorecer 

diferencialmente a las especies invierno-primaverales o primavero-estivales. 

 

2.2.3. Mediciones  

La biomasa aérea (g m-2) se midió en marzo (a fines del verano, en el pico de la 

estación de crecimiento) desde el 2013 (previo al comienzo de la fertilización) hasta el 

2017 (cuarto año de fertilización). Se cortó toda la biomasa en pie dentro de dos marcos 

de 0,2 x 0,5 m localizados al azar dentro de cada parcela. Los marcos se relocalizaron 

cada año para evitar las zonas cortadas previamente. La biomasa se separó en grupos 

funcionales (graminoides, leguminosas y otras dicotiledóneas) y por estado de 

senescencia: biomasa viva y muerta (seca en pie + broza). Se secó toda la biomasa a 62°C 

por 72 h y se pesó (0,01 g). 

La biomasa subterránea (g m-2) se cosechó en marzo 2016. Se tomó una muestra 

de suelo de 20 cm de profundidad x 6,5 cm de diámetro en cada parcela, dentro del mismo 

marco donde se cosechó la biomasa aérea ese año. Las muestras de suelo se dividieron en 

dos profundidades (0-10 cm y 10-20 cm), se lavaron con agua en un tamiz de 0,5 mm y 

se dividió la biomasa subterránea en raíces, rizomas y bulbos. No fue posible distinguir 

la biomasa subterránea viva de la muerta. La biomasa subterránea se secó a 62°C por 72 

h y se pesó (0,001 g). Se estimó la proporción de biomasa aérea:subterránea como la 

relación entre la biomasa aérea y la biomasa total de esa fecha (suma de la biomasa aérea 

y subterránea). 

Se midió la productividad primaria neta aérea (PPNA, g m-1 ec-2) durante la 

estación de crecimiento (ec) del cuarto año experimental (2017). La PPNA se estimó 

como las diferencias positivas entre la biomasa final e inicial de la biomasa viva, la 

biomasa seca en pie y la broza, respectivamente (de noviembre del 2016 a marzo del 
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2017, siguiendo la fórmula propuesta por Sala et al. 1981). En noviembre (primavera) se 

cosechó la biomasa aérea dentro de un marco de 0,2 x 0,5 m en cada parcela. Al mismo 

momento, antes de la reintroducción del ganado al potrero, se instaló una jaula móvil (60 

cm largo x 30 cm ancho x 45 cm alto) en cada parcela bajo pastoreo. En marzo se 

removieron las jaulas y se cosechó la biomasa dentro y fuera de las mismas, con un marco 

de 0,2 x 0,5 m. Todas las muestras de biomasa se secaron a 62°C por 72 h y se pesaron 

(0,01 g). La PPNA durante la estación de crecimiento se estimó utilizando la cosecha final 

dentro de las jaulas para las parcelas de pastoreo (Oesterheld y McNaughton 2000) y la 

cosecha de biomasa general del experimento de marzo para las parcelas de clausuras. 

Estas estimaciones de la PPNA durante la estación de crecimiento son similares a los 

valores anuales de PPNA reportados en este pastizal (Sala et al. 1981, Semmartin et al. 

2007) y no difieren de la estimación de PPNA anual realizada para las parcelas de clausura 

(Apéndice A: Fig. A3). 

La biomasa vegetal consumida por los herbívoros se calculó como la diferencia 

entre la biomasa adentro y afuera de las jaulas en marzo, al final de la estación de 

crecimiento (Oesterheld y McNaughton 2000). Esta metodología podría sobreestimar el 

consumo de biomasa por el ganado si el pisoteo por los herbívoros acelera la tasa de 

descomposición de la vegetación (Bardgett y Wardle 2003, Taboada et al. 2011). Para 

cada parcela del pastizal pastoreado también se calculó la presión de pastoreo como la 

relación entre la biomasa consumida por el ganado y la PPNA. 

La radiación fotosintéticamente activa (RFA, µmol m-2 s-1) se midió arriba del 

canopeo y a nivel del suelo en un cuadrante permanente de 1 m2 delimitado dentro de 

cada parcela, utilizando un ceptómetro de 1 m de largo (Cavadevices, Buenos Aires, 

Argentina). Las mediciones se realizaron al mediodía (11 am – 2 pm) de días soleados en 

marzo del 2017. Luego se estimó el porcentaje de luz a nivel del suelo como la relación 

entre la RFA a nivel del suelo y la RFA arriba del canopeo multiplicado por 100 (Borer 

et al. 2014b). 

Para estimar la calidad nutricional de los tejidos vegetales se cosechó la biomasa 

aérea viva en todas las parcelas en noviembre del 2016. Se seleccionó este momento del 

año para representar la calidad de la biomasa vegetal disponible para el ganado al 

momento en que el mismo reingresaba al potrero. Se tomó una submuestra de cada 

cosecha que representó la composición de la biomasa viva (i.e. la proporción de 

graminoides, leguminosas y otras dicotiledóneas). Luego se estimó la concentración de 

N (%) por el método Kjeldahl y la concentración de P (%) por el método de 

Espectrometría de Emisión Atómica por Plasma de Acoplamiento Inductivo (ICP-AES; 

LabSPA, CERZOS – CONICET, Buenos Aires, Argentina). 

 

2.2.4. Análisis estadísticos 

Todos los análisis estadísticos se realizaron en R (R versión 3.5.3, R Core Team 

2018) con modelos de efectos mixtos (función lme del paquete ‘nlme’, Pinheiro et al. 

2017). La estructura aleatoria incluyó a los bloques (n=6), las parcelas y, en los casos 

donde se incluyó el tiempo como factor fijo, las subparcelas para representar el diseño 

experimental en parcelas divididas. Los factores fijos fueron, según las variables 

analizadas detalladas a continuación, el pastoreo, la fertilización y el tiempo. La biomasa 

aérea viva y muerta se modelaron en función del pastoreo, la fertilización, el tiempo y su 

interacción (medidas repetidas: 2014-2017). Se utilizaron los valores pre-fertilización 

(2013) de cada variable como covariables en los análisis. Para evaluar los efectos 
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acumulados en el tiempo del pastoreo y la fertilización se analizaron la biomasa 

subterránea (total, raíces y rizomas + bulbos) y la proporción de biomasa 

aérea:subterránea durante el tercer año experimental (2016) y la biomasa aérea viva y 

muerta, la PPNA durante la estación de crecimiento, la luz a nivel del suelo, la 

concentración de N y P en los tejidos vegetales y la biomasa de los grupos funcionales 

(graminoides, leguminosas y otras dicotiledóneas) durante el cuarto año experimental 

(2017) en función del pastoreo, la fertilización y su interacción. El consumo de biomasa 

por los herbívoros y la presión de pastoreo fueron modelados en función de la fertilización 

como efecto fijo y los bloques como efecto aleatorio. Se utilizó la transformación log(X) 

para la biomasa aérea viva y muerta del 2017 y la biomasa de raíces; la transformación 

log(1+X) para la biomasa muerta a lo largo del tiempo, la biomasa de leguminosas, 

dicotiledóneas y de rizomas + bulbos; y la transformación (X)2 para la luz a nivel del 

suelo, la biomasa consumida por el ganado y la presión de pastoreo. En todos los modelos 

se comprobó el cumplimiento de los supuestos de normalidad y la distribución 

homogénea de los residuales. Se modeló la heterogeneidad de varianzas en los casos 

necesarios (i.e. varIdent; Pinheiro et al. 2017). Cuando las interacciones fueron 

significativas (P < 0,05) se realizaron comparaciones post hoc a través de la prueba de 

Tukey.  

 

 

2.3. Resultados  

El pastoreo redujo significativamente la biomasa aérea durante los cuatro años 

experimentales (Fig. 2.1). El efecto del pastoreo sobre la biomasa aérea difirió 

marginalmente en respuesta a la fertilización (Apéndice A: Cuadro A2). La biomasa viva 

en el pastizal pastoreado fue 54% menor que en el pastizal intacto, tanto para las parcelas 

fertilizadas como para las sin fertilizar (Fig. 2.1.a). La biomasa viva contribuyó 83% en 

promedio a la biomasa aérea total. La biomasa muerta también se redujo un 75% en 

pastoreo (Fig. 2.1.b). Durante el cuarto año experimental (2017) la adición de nutrientes 

redujo la biomasa aérea viva y muerta en el pastoreo con relación a la situación sin ganado 

(Fig. 2.1.a-b, Apéndice A: Cuadro A3). 
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Figura 2-1. Biomasa vegetal aérea (a) viva y (b) muerta (g m-2) a lo largo de cuatro años experimentales 

(2014-2017) en respuesta al pastoreo (Past), la fertilización (Fert) y su interacción. Los puntos 

representan los valores medios ± error estándar; n=6. Las letras distintas indican las diferencias 

significativas durante el cuarto año experimental (2017) para la biomasa aérea viva (Pastoreo * 

Fertilización: P = 0,04) y muerta (Pastoreo * Fertilización: P = 0,02). 

 

Ni la biomasa subterránea total ni sus componentes (raíces, rizomas y bulbos) 

respondieron significativamente al pastoreo o a la fertilización (Cuadro 2.1, Apéndice A: 

Cuadro A4). La biomasa subterránea total, que tendió a ser 10% menor en el pastizal 

pastoreado (Apéndice A: Cuadro A4), se concentró en los primeros 10 cm del suelo 

(87%). El 77% de la biomasa subterránea total fueron raíces finas y el 23% restante 

rizomas y bulbos. La biomasa de rizomas y bulbos aumentó marginalmente un 60% por 

el pastoreo y tendió a ser 40% menor en respuesta a la fertilización (Apéndice A: Cuadro 

A4). Dentro de las clausuras la biomasa vegetal se concentró en los órganos subterráneos 

(proporción biomasa aérea:subterránea = 0,35 ± 0,04) y el pastoreo tendió a reforzar este 

patrón (0,22 ± 0,02; Apéndice A: Cuadro A4). La proporción de biomasa 

aérea:subterránea no cambió en respuesta a la adición de nutrientes. 
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Cuadro 2.1. Biomasa subterránea (total y sus componentes: raíces, rizomas y bulbos; g m-2) a 

diferentes profundidades del suelo (0-10 y 10-20 cm) luego de tres años de manipulación del 

pastoreo y la fertilización (2016). “Control” hace referencia al tratamiento sin agregado de 

fertilizante, tanto en la clausura como en el pastizal pastoreado. Los valores son la media ± error 

estándar; n=6. Los tratamientos no tuvieron efectos estadísticamente significativos (P > 0,05).  

Profund. Tratamientos Raíces Rizomas + bulbos Total 

0
-1

0
 c

m
 Clausura 

Control 1140,51 ± 96,11 414,08 ± 128,73 1554,60 ± 192,67 

Fertilizado 1445,85 ± 293,22 179,01 ± 77,66 1624,86 ± 310,31 

Pastoreo 
Control 956,41 ± 112,82 591,36 ± 165,46 1547,77 ± 248,54 

Fertilizado 956,10 ± 94,07 407,89 ± 66,27 1363,98 ± 119,55 

1
0
-2

0
 c

m
 Clausura 

Control 190,20 ± 27,77 28,18 ± 22,54 218,37 ± 45,96 

Fertilizado 252,73 ± 51,38 24,33 ± 20,63 277,06 ± 64,47 

Pastoreo 
Control 195,79 ± 33,31 15,13 ± 5,67 210,91 ± 37,69 

Fertilizado 160,95 ± 26,47 16,17 ± 13,75 177,13 ± 20,91 

 

Luego de cuatro años la fertilización produjo distintos efectos en la PPNA dentro 

de las clausuras y bajo pastoreo (Fig. 2.2.a; Apéndice A: Cuadro A3). En el pastizal 

intacto la PPNA no respondió a la fertilización . En cambio, la adición de nutrientes en el 

pastizal pastoreado duplicó la PPNA .  

La respuesta de la luz a la fertilización difirió entre el pastizal pastoreado y el sin 

pastorear (Fig. 2.2.b, Apéndice A: Cuadro A3). Dentro de las clausuras la adición de 

nutrientes redujo 83% el porcentaje de luz a nivel del suelo. En cambio, la adición de 

nutrientes aumentó 64% el porcentaje de luz a nivel del suelo bajo pastoreo. El porcentaje 

de la luz a nivel del suelo fue 32 veces mayor en el pastizal pastoreado que en el pastizal 

sin ganado doméstico.  

 

 

Figura 2-2. (a) PPNA durante la estación de crecimiento (g m-2 ec-1) y (b) porcentaje de luz 

a nivel del suelo durante el cuarto año experimental (2017) en respuesta al pastoreo (Past), la 

fertilización (Fert) y su interacción. Las barras representan los valores medios ± error estándar; 

n=6. Las letras distintas indican diferencias significativas entre los tratamientos (P < 0,05). 
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En el pastizal pastoreado el consumo de biomasa por el ganado aumentó 1332% 

(Fig. 2.3.a) y la presión de pastoreo aumentó 1003% (Fig. 2.3.b) en las parcelas 

fertilizadas en relación con las parcelas sin fertilizar durante el 2017 (Apéndice A: Cuadro 

A5). 

 

 

Figura 2-3. (a) Tasa de consumo de biomasa por el ganado (g m-2 ec-1) y (b) presión de 

pastoreo durante cuarto año experimental (2017) en respuesta a la fertilización (Fert). Las barras 

representan los valores medios ± error estándar; n=6. 

 

 

La calidad nutricional de la biomasa viva cambió marcadamente con el pastoreo 

y la adición de nutrientes (Apéndice A: Cuadro A6). La concentración de N en los tejidos 

vegetales aumentó 55% en respuesta al pastoreo y 23% por fertilización (Fig. 2.4.a). La 

concentración de P en los tejidos fue 209% mayor en las parcelas fertilizadas en relación 

con los controles (Fig. 2.4.b), y fue similar entre el pastizal intacto y el pastoreado. La 

biomasa de las especies graminoides dominó en todas las condiciones experimentales 

durante el último año (2017). Sin embargo, el pastoreo redujo significativamente la 

biomasa de las graminoides mientras que aumentó la biomasa de las dicotiledóneas en las 

parcelas sin fertilizar y de las leguminosas en las parcelas fertilizadas (Fig. 2.5, Apéndice 

A: Cuadro A6). La contribución de las dicotiledóneas a la biomasa aérea total fue menor 

al 4% en el pastizal pastoreado. En cambio, las leguminosas representaron más del 13% 

de la biomasa en las parcelas fertilizadas bajo pastoreo, aunque tuvieron una contribución 

mínima en los otros tratamientos (Fig. 2.5).  
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Figura 2-4. Concentración (%) de (a) N y (b) P en la biomasa aérea viva en respuesta al 

pastoreo (Past), la fertilización (Fert) y su interacción durante el cuarto año experimental (2017). 

“Control” hace referencia al tratamiento sin agregado de fertilizante, tanto en la clausura como en 

el pastizal pastoreado. Las barras representan los valores medios ± error estándar; n=6.  

 

 

 

Figura 2-5. Biomasa aérea (g m-2) de las especies graminoides, dicotiledóneas y leguminosas 

en respuesta al pastoreo (Past), la fertilización (Fert) y su interacción durante el cuarto año 

experimental (2017). “Control” hace referencia al tratamiento sin agregado de fertilizante, tanto 

en la clausura como en el pastizal pastoreado. Las barras indican los valores medios ± error 

estándar; n=6. Las letras distintas indican diferencias significativas entre los tratamientos (P < 

0,05).  
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2.4. Discusión  

En este estudio se evaluó el efecto combinado del pastoreo doméstico y la adición 

de nutrientes en un pastizal dedicado a la producción ganadera. Luego de cuatro años se 

encontró que el pastoreo redujo la biomasa aérea de las plantas (Fig. 2.1) y aumentó el 

porcentaje de luz a nivel del suelo (Fig. 2.2.b). En cuanto a la PPNA, la adición de 

nutrientes la incrementó solo bajo pastoreo (Fig. 2.2.a). También se encontró que la 

presión de pastoreo fue mayor cuando se fertilizó (Fig. 2.3.b), lo que produjo que el 

ganado consuma el exceso de biomasa producido en las parcelas fertilizadas (Fig. 2.3.a) 

y reduzca la biomasa aérea incluso más que en las parcelas sin fertilizar (Fig. 2.1). Esta 

intensificación del consumo del ganado podría haber estado mediada por la mayor calidad 

nutricional de la biomasa vegetal, ya que la adición de nutrientes aumentó la 

concentración de N y P en los tejidos de las plantas (Fig. 2.4) y promovió la abundancia 

de leguminosas en el pastizal pastoreado (Fig. 2.5). 

Este estudio provee evidencia empírica de los mecanismos que explican la 

respuesta de la biomasa vegetal a la interacción entre el pastoreo y los aumentos de 

nutrientes en los pastizales templados. Uno de los mecanismos involucrados estuvo 

relacionado con la luz disponible para las plantas (Hipótesis 1). El pastoreo aumentó la 

luz a nivel del suelo en relación con el pastizal intacto, tanto en las parcelas fertilizadas 

como en las sin fertilizar (Fig. 2.2.b). De esta manera, el pastoreo relajó la competencia 

de las plantas por la luz y aumentó la limitación relativa de la productividad primaria por 

los recursos del suelo, lo que explica el incremento de la PPNA en respuesta a la adición 

de nutrientes (Fig. 2.2.a). En cambio, en el pastizal sin ganado la baja disponibilidad de 

luz para las plantas producto de la acumulación de biomasa muerta (Fig. 2.1.b) limitaría 

el aumento de la PPNA con la adición de nutrientes. Los resultados indicarían que en 

ausencia de pastoreo la comunidad vegetal se encuentra limitada por la disponibilidad de 

luz y no de nutrientes. Esto explica el contraste con la respuesta positiva de la biomasa 

vegetal observada en otros experimentos de fertilización (Hautier et al. 2009, Borer et al. 

2014b, Fay et al. 2015), al mismo tiempo que desalienta el uso de fertilizantes para 

aumentar la PPNA en pastizales donde la acumulación de biomasa seca es muy alta.  

A su vez, en el pastizal pastoreado el aumento en la PPNA por la fertilización 

intensificó la presión de pastoreo y el consumo de la biomasa vegetal por los herbívoros 

(Fig. 2.3), una respuesta que también fue observada en otros pastizales (Augustine et al. 

2003, van der Waal et al. 2016). El ganado está seleccionando las parcelas a las que se 

agregaron nutrientes y consumiendo proporcionalmente más biomasa en estas parcelas 

más productivas, por lo que la carga puntual sería más alta en estos parches fertilizados 

del pastizal. Como consecuencia, el ganado neutralizó el exceso de biomasa que se 

produjo por la adición de nutrientes, lo que redujo la biomasa en pie y aumentó más aún 

la luz disponible en la comunidad, en comparación con las parcelas pastoreadas sin 

fertilizar.  

Los cambios en la calidad nutricional de los tejidos y en la composición de las plantas 

fueron otros mecanismos que regularon la intensificación del consumo por el ganado en 

las parcelas fertilizadas (Hipótesis 2). La concentración de N y P en los tejidos vegetales 

aumentó en respuesta a la adición de nutrientes (Fig. 2.4), al igual que en un estudio global 

(Firn et al. 2019). Este incremento en la calidad nutricional de los tejidos y en la biomasa 

de leguminosas con la fertilización, en detrimento de las graminoides y dicotiledóneas 

(Fig. 2.5), explicaría la preferencia del ganado por las parcelas fertilizadas (Tripler et al. 

2002, Augustine et al. 2003, Cebrian et al. 2009, Fariña et al. 2016, van der Waal et al. 

2016). El agregado combinado de N, P y K + micronutrientes junto con la alta 
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disponibilidad de luz en el pastizal pastoreado podrían ser los mecanismos que 

promovieron la biomasa de leguminosas (de Tezanos Pinto y Litchman 2010, Ciavattini 

et al. en preparación). 

Asimismo, los cambios en la composición de las plantas pueden estar asociados a 

la aceleración del ciclado de N en respuesta al pastoreo (Chaneton et al. 1996, Singer y 

Schoenecker 2003, Garibaldi et al. 2007, Frank et al. 2018). Las especies promovidas por 

el pastoreo en este pastizal tienen mayores concentración de N en sus tejidos, mayores 

tasas de descomposición y liberan más nutrientes al suelo desde la broza que aquellas 

especies que disminuyen su abundancia con el ganado doméstico (Garibaldi et al. 2007). 

El pastoreo casi duplicó el porcentaje de N foliar en relación con el efecto de la 

fertilización (Fig. 4.a). Como el ganado consumió biomasa preferencialmente en las 

parcelas fertilizadas (Fig. 3), los resultados sugieren que existe una retroalimentación 

positiva entre el consumo y la calidad nutricional de las plantas (Augustine et al. 2003). 

En el pastizal intacto la adición de nutrientes no modificó la biomasa vegetal (Fig. 2.1) ni 

la PPNA, pero la concentración de N y P en los tejidos aumentó marcadamente (Fig. 2.4), 

lo que es conocido como “consumo de lujo” (Tripler et al. 2002). Por lo tanto, procesos 

relacionados con la calidad nutricional de las plantas estarían regulado el efecto de la 

interacción entre la adición de nutrientes y el pastoreo doméstico sobre la biomasa 

vegetal. 

La biomasa subterránea no se modificó por la adición de nutrientes, 

independientemente de la presencia de herbívoros (Cuadro 2.1). Sin embargo, la 

proporción de biomasa aérea:subterránea fue levemente reducida por el pastoreo, 

principalmente a través de la disminución de la biomasa aérea. De esta manera, la 

respuesta de la biomasa aérea y subterránea a los tratamientos estuvo desacoplada, un 

patrón que se observó en respuesta al pastoreo ovino en la estepa patagónica (Oñatibia 

et al. 2017). La biomasa subterránea puede no estar relacionada con la absorción de 

recursos del suelo (Kulmatiski et al. 2017), lo que también podría explicar la ausencia de 

respuesta de la biomasa subterránea a la fertilización. Un estudio reciente en 29 pastizales 

encontró que la asignación a la biomasa subterránea disminuyó por la fertilización con 

NPK y que la biomasa de raíces aumentó con la adición de N en aquellos sitios donde la 

disponibilidad de luz a nivel del suelo era alta (Cleland et al. 2019). Por lo tanto, la 

limitación de luz para el crecimiento de las plantas en ausencia del ganado podría explicar 

la ausencia de respuesta de la biomasa subterránea a la fertilización. A pesar del efecto 

positivo del pastoreo en la disponibilidad de luz, la intensidad y frecuencia de defoliación 

puede no haber sido lo suficientemente alta para modificar la biomasa subterránea 

(Oesterheld 1992, Zhou et al. 2017), incluso en respuesta a la adición de nutrientes 

(Cleland et al. 2019). Estudios realizados en otros pastizales tampoco encontraron efectos 

de los herbívoros en la biomasa subterránea (Milchunas y Lauenroth 1993, McNaughton 

et al. 1998, Gough et al. 2012). Sin embargo, la tasa de recambio de la biomasa 

subterránea podría aumentar por el pastoreo (Frank et al. 2002, Pucheta et al. 2004, Ziter 

y MacDougall 2013, López-Mársico et al. 2015) y la fertilización (Semmartin et al. 2007), 

lo que no se pudo observar en este estudio al no distinguir la biomasa subterránea viva de 

la muerta. 

Actualmente los herbívoros domésticos tienen mayor biomasa que los silvestres 

en los ecosistemas terrestres (Oesterheld et al. 1992, Bar-On et al. 2018). Esta diferencia 

en la carga de los herbívoros probablemente es un factor importante que explica las 

diferencias entre los resultados de este estudio y los encontrados en otros pastizales con 

herbívoros silvestres (Charles et al. 2017). Luego de cuatro años experimentales se 

encontró que el ganado redujo la biomasa viva e incrementó el porcentaje de luz a nivel 
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del suelo, lo que a su vez se intensificó con la fertilización (Figs. 2.1 y 2.2.b). Por el 

contrario, en un estudio global encontraron que la fertilización aumentó la biomasa 

vegetal de los pastizales y la limitación por luz, mientras que los herbívoros no 

modificaron la biomasa viva ni la respuesta de la biomasa a la fertilización (Borer et al. 

2014b: material suplementario, Fig. 1b). En el contexto actual de reemplazo de herbívoros 

silvestres por ganado doméstico (Ripple et al. 2015), es fundamental entender cuáles son 

los impactos de intensificar la carga de herbívoros en los ecosistemas terrestres. Los 

resultados sugieren que los herbívoros domésticos controlan la respuesta de la biomasa 

vegetal a la adición de nutrientes al reducir la limitación de luz para su crecimiento. 

 

 

2.5. Conclusiones 

En conclusión, la adición de nutrientes y el pastoreo controlaron de manera 

sinérgica la biomasa del pastizal. El pastoreo redujo la limitación por luz al crecimiento 

vegetal e, indirectamente, medió la respuesta de la biomasa aérea al aumento en los 

nutrientes del suelo. Además, la fertilización incrementó la calidad nutricional de los 

tejidos de las plantas, lo que se reflejó en las mayores concentraciones de nutrientes en 

hojas y en el aumento de la biomasa de leguminosas. Los herbívoros respondieron a esta 

mayor cantidad y calidad de la biomasa vegetal intensificando su consumo en las parcelas 

fertilizadas, lo que redujo la biomasa área de las plantas. Los resultados encontrados 

sugieren que en el corto plazo la adición de nutrientes aumenta la producción y el 

consumo de forraje por los herbívoros domésticos a través del aumento en la presión de 

pastoreo. Sin embargo, si el ganado continúa respondiendo de la misma manera, la 

composición de plantas podría cambiar como consecuencia del sobrepastoreo a largo 

plazo, lo que promovería a especies resistentes a la herbivoría con menor calidad 

nutricional (Li et al. 2017). En el presente escenario de cambio global y de aumentos en 

la entrada de nutrientes en los ecosistemas terrestres, la intensificación del pastoreo puede 

tener consecuencias negativas en los pastizales y en la sustentabilidad de la producción 

de ganado. Comprender los mecanismos que modulan la respuesta de la biomasa vegetal 

al pastoreo doméstico y al aumento en la disponibilidad de nutrientes es un paso 

fundamental para promover estrategias efectivas de conservación y de manejo de los 

ecosistemas de pastizal. 
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3. CAPÍTULO 3 - El pastoreo y los nutrientes modifican la 

biomasa aérea a través de cambios en la composición y 

abundancia de las especies del pastizal 
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3.1. Introducción  

Los cambios en el funcionamiento de los ecosistemas que producen el pastoreo y 

los recursos son dinámicos, y muestran respuestas variadas en el tiempo (Hunter y Price 

1992). El consumo por grandes herbívoros y la adición de nutrientes limitantes modifican 

la composición y diversidad de las comunidades vegetales (Milchunas y Lauenroth 1993, 

Harpole et al. 2016, Koerner et al. 2018). A su vez, estos cambios en la estructura de las 

comunidades vegetales suelen alterar el funcionamiento y la cantidad de biomasa vegetal 

aérea que se acumula en un momento dado, especialmente cuando las especies vegetales 

presentes difieren en su habilidad competitiva y en su resistencia o tolerancia a la 

herbivoría (Leibold et al. 1997, Chase et al. 2000, Gruner et al. 2008, Fariña et al. 2016). 

Asimismo, los cambios secuenciales de la diversidad y composición de plantas pueden 

modificar su relación con la biomasa aérea a lo largo del tiempo (Smith et al. 2009, Isbell 

et al. 2013).  

Uno de los principales efectos de los grandes herbívoros sobre las comunidades 

herbáceas es el reemplazo de las especies vegetales. En general, disminuyen la 

abundancia de las especies de plantas palatables de gran calidad forrajera, y por ende más 

consumidas por los herbívoros, mientras que aumentan la de especies vegetales menos 

palatables o con mecanismos de resistencia o tolerancia al consumo (Westoby et al. 1989, 

Milchunas y Lauenroth 1993). Los herbívoros también pueden facilitar la dispersión y el 

establecimiento de especies de plantas exóticas (Parker et al. 2006, Eldridge et al. 2018). 

Además, el pastoreo suele reducir la dominancia de las comunidades vegetales, lo que 

promueve la coexistencia de especies y aumenta la riqueza y diversidad vegetal 

(Hillebrand et al. 2007, Koerner et al. 2018). Por el contrario, la adición de nutrientes 

limitantes intensifica la dominancia de las comunidades vegetales al promover a especies 

con altas tasas de crecimiento (La Pierre y Smith 2015) y reducir la diversidad vegetal 

(Hillebrand et al. 2007, Harpole et al. 2016, DeMalach et al. 2017). Asimismo, el 

aumento en la disponibilidad de recursos (nutrientes, agua, luz) en las comunidades 

vegetales suele promover el establecimiento y la abundancia de especies exóticas (Davis 

et al. 2000, Seabloom et al. 2015). Sin embargo, no resulta evidente de qué manera la 

interacción entre el pastoreo doméstico y la adición crónica de nutrientes modifican la 

composición y diversidad de la comunidad vegetal. 

Los cambios en la estructura de las comunidades vegetales pueden modificar su 

capacidad de producir biomasa aérea (Didham et al. 2005, Isbell et al. 2013, Avolio et al. 

2014, Gaitán et al. 2014, Tilman et al. 2014). Por un lado, las especies dominantes en una 

comunidad determinarían en gran medida su funcionamiento (Grime 1998, Hillebrand 

et al. 2008, Avolio et al. 2019). Por otro lado, aumentos en la riqueza de especies tienen 

un efecto positivo sobre la producción de biomasa vegetal (Tilman et al. 2014, Grace 

et al. 2016). Los mecanismos que explican estos incrementos están relacionados con el 

uso más completo de los recursos disponibles en las comunidades más diversas (Efecto 

de complementariedad; Tilman et al. 1997, Hector et al. 1999) y con una mayor 

probabilidad de encontrar una especie muy productiva cuando aumenta la riqueza de la 

comunidad (Efecto de muestreo; Hooper y Vitousek 1997). De esta manera, los cambios 

en el número y la abundancia relativa de las especies plantas en respuesta al pastoreo y la 

adición de nutrientes determinarían la biomasa de la comunidad. 

Asimismo, los cambios en la composición de las especies y grupos funcionales 

que conforman la comunidad vegetal podrían condicionar la respuesta de la biomasa aérea 

al consumo por el ganado y los aumentos crónicos de nutrientes. Por ejemplo, el pastoreo 

podría aumentar la abundancia de especies de rápido crecimiento y tolerantes al consumo 
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por herbívoros (Gianoli y Salgado-Luarte 2017; e.g. plantas con crecimiento 

compensatorio) y la abundancia de especies resistentes con mecanismos de evasión 

(Karban 2011, Bixenmann et al. 2016; e.g. plantas con crecimiento postrado). A su vez, 

los aumentos en la disponibilidad de nutrientes favorecerían a las especies de rápido 

crecimiento, en detrimento de los otros grupos de plantas (Aerts 1999, Rodríguez et al. 

2007), y promoverían el consumo de los herbívoros de esos parches más fértiles y 

productivos (Capítulo 2, McNaughton 1984, Bailey y Provenza 2008). Esto condicionaría 

la biomasa vegetal acumulada en la comunidad (Leibold et al. 1997, Chase et al. 2000, 

Fariña et al. 2016). Por lo tanto, el efecto de la fertilización sobre la biomasa del pastizal 

podría depender de los cambios generados por el pastoreo en la composición de la 

comunidad vegetal, y viceversa. 

La relación entre la diversidad y composición de la comunidad con la biomasa 

aérea puede modificarse a lo largo del tiempo en respuesta a los cambios secuenciales 

que ocurran en la composición de plantas (Smith et al. 2009, Isbell et al. 2013). Al 

principio se evidenciarían las respuestas morfológicas y fisiológicas de las especies 

presentes. Luego cobrarían importancia los cambios en la abundancia relativa de las 

especies de la comunidad, reflejados en la dominancia y diversidad. Por último, serían 

más importantes los cambios en la composición de la comunidad, como resultado de la 

inmigración y la extinción local de especies (Smith et al. 2009, Avolio et al. 2014). De 

esta manera, la biomasa de la comunidad estaría modulada por la secuencia temporal de 

cambios que generan el pastoreo y la adición crónica de nutrientes sobre la composición 

y la abundancia relativa de las especies y grupos funcionales de plantas. Realizar estudios 

de largo plazo resulta fundamental para que se puedan manifestar los resultados de las 

interacciones interespecíficas y los procesos poblacionales de las especies que conforman 

la comunidad vegetal (Smith et al. 2009, Lepš 2014, Melts et al. 2018).  

Los pastizales de la Pampa Deprimida resultan un sistema interesante para evaluar 

de qué manera los cambios en la comunidad de plantas modulan el efecto combinado del 

pastoreo y los aumentos en la disponibilidad de nutrientes sobre la biomasa vegetal. Por 

un lado, el pastoreo por ganado vacuno aumenta la diversidad vegetal a escala de parche 

(Rusch y Oesterheld 1997, Chaneton et al. 2002) y promueve la abundancia de gramíneas 

anuales C3 de rápido crecimiento y de gramíneas perennes C4 y dicotiledóneas resistentes 

al consumo (Chaneton et al. 1988, Rusch y Oesterheld 1997). En cambio, en áreas libres 

de ganado son abundantes las gramíneas perennes C3 exóticas muy productivas (Tognetti 

et al., en preparación). Por otro lado, la fertilización modifica la abundancia relativa de 

los grupos funcionales del pastizal (Rodríguez et al. 2007). Al contrario que las 

gramíneas, las dicotiledóneas no suelen aumentar su biomasa con la adición de nutrientes 

(Semmartin et al. 2007). Por último, las leguminosas, muy preferidas por el ganado, 

disminuyen su abundancia con la fertilización nitrogenada, pero la aumentan con la 

disponibilidad de P y de luz (Collantes et al. 1998, de Tezanos Pinto y Litchman 2010, 

Ciavattini et al. en preparación). Agrupar a las especies de plantas en estos “grupos 

funcionales” facilita predecir la respuesta de la composición de comunidad vegetal al 

pastoreo doméstico y la adición de nutrientes. Entender la relación de la biomasa aérea 

con la composición y diversidad vegetal en pastizales bajo uso ganadero es fundamental, 

ya que los aumentos en las deposiciones de nutrientes podrían modificar la capacidad de 

respuesta del pastizal al pastoreo crónico con grandes herbívoros. 

El objetivo de este estudio fue evaluar los cambios en la composición y 

abundancia relativa de las especies y grupos funcionales de plantas y su relación con la 

respuesta de la biomasa aérea del pastizal a la interacción entre el pastoreo doméstico y 
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los aumentos crónicos en la disponibilidad de nutrientes. Las hipótesis asociadas con este 

objetivo son: 

Hipótesis 1: El pastoreo doméstico, a través de su efecto negativo sobre la 

dominancia de la comunidad, aumenta la riqueza y la diversidad de plantas y promueve 

especies dicotiledóneas y gramíneas perennes C4 con crecimiento postrado y resistentes 

al consumo. 

Hipótesis 2: En ausencia de herbívoros, los aumentos crónicos en la disponibilidad 

de nutrientes intensifican la dominancia de gramíneas perennes C3, entre las que se 

incluyen especies exóticas invasoras, lo que tiene consecuencias negativas sobre la 

riqueza y la diversidad específica y funcional de la comunidad vegetal. 

Hipótesis 3: La adición de nutrientes en el pastizal pastoreado, donde hay más 

disponibilidad de luz que en las clausuras, promueve las especies de rápido crecimiento, 

como gramíneas anuales C3 y leguminosas. 

Hipótesis 4: Los cambios que genera la interacción entre el pastoreo y el aumento 

de la disponibilidad de nutrientes en la composición y la abundancia relativa de las 

especies y grupos funcionales de la comunidad vegetal explican los cambios en la 

biomasa del pastizal. 

Las predicciones asociadas a esta hipótesis son: 

a. El pastizal pastoreado estará dominado por pastos C4 de crecimiento postrado y 

hierbas dicotiledóneas resistentes al pastoreo. Sin embargo, la adición repetida de 

nutrientes en las parcelas pastoreadas va a favorecer a especies exóticas de rápido 

crecimiento, como pastos anuales C3 y leguminosas. Por el contrario, en las 

clausuras la fertilización no va a tener efectos significativos en la composición de 

la comunidad, sino que reforzará la dominancia de los pastos perennes C3 

exóticos que forman matas altas.  

b. La fertilización disminuirá la diversidad y aumentará la dominancia de especies y 

grupos funcionales, tanto en el pastizal pastoreado como en las clausuras a los 

herbívoros domésticos. Se espera que el pastoreo tenga el efecto contrario y que 

compense parcialmente el efecto de la fertilización.  

c. Los cambios en la composición y la abundancia relativa de las especies y grupos 

funcionales de la comunidad vegetal van a regular la respuesta de la biomasa aérea 

del pastizal al pastoreo y la fertilización. Se espera que composición las especies 

y grupos funcionales promovidos por el pastoreo y la fertilización, así como los 

cambios en su abundancia relativa y riqueza, expliquen parte de los cambios 

observados en la biomasa aérea. 

 

 

3.2. Metodología 

3.2.1. Diseño experimental 

Las hipótesis fueron evaluadas en el marco del experimento descripto en el 

Capítulo 2. Desde el 2013 se manipuló la presencia de ganado vacuno y la fertilización 

con NPK + micronutrientes en un diseño factorial en parcelas divididas (n = 6 bloques). 

Para cumplir los objetivos de este estudio, se utilizaron cinco años de datos 

experimentales, desde 2014 (primer año de medición desde que empezó el tratamiento de 

fertilización) hasta el 2018. 
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3.2.2. Variables de respuesta  

Biomasa aérea viva: Se midió la biomasa aérea en el pico de la estación de 

crecimiento (fin del verano, febrero-marzo) entre el 2014 y el 2018 en todos los 

tratamientos. El procedimiento de medición fue el descripto en el Capítulo 2. 

Composición de especies y grupos funcionales: A fines de primavera y de verano 

(principios de diciembre y de marzo, respectivamente) se estimó la cobertura aérea por 

especie en marcos permanentes de 1 m2 ubicados en cada una de las parcelas 

experimentales. Las fechas de medición corresponden a los picos de abundancia de las 

especies de estación fría (invierno-primavera) y de estación cálida (verano-otoño) (Sala 

et al. 1981, Perelman et al. 2007). La estimación visual de cobertura se realizó usando el 

método de Daubenmire (1959), que utiliza una escala porcentual con incrementos del 5%.  

La composición de la vegetación se caracterizó por la abundancia relativa de las 

especies y grupos funcionales de plantas. Para obtener una medida representativa de la 

composición de la vegetación durante cada estación de crecimiento (2014-2018), se 

seleccionó el valor máximo por especie en diciembre o marzo y se relativizaron los 

valores para que la suma de las coberturas de todas las especies dentro de cada parcela 

sea igual a 100.  

Los grupos funcionales fueron definidos agrupando a las especies según si eran 

dicotiledóneas o monocotiledóneas, su capacidad de fijar N atmosférico (leguminosas) y 

para los pastos, por su ciclo de vida (anuales, perennes) y sus vías fotosintéticas (C3, C4). 

De esta manera quedaron definidos seis grupos que representan distintos aspectos de la 

funcionalidad del pastizal:  

1. Gramíneas anuales C3: Compuesto por una especie nativa y cuatro exóticas, 

representadas principalmente por Lolium multiflorum y Gaudinia fragilis. Suelen 

crecer formando matas.  

2. Gramíneas perennes C3: Comprende diez especies nativas (e.g. Leersia hexandra) y 

dos exóticas, que crecen generalmente en forma de matas. En promedio, es el grupo 

que tiene mayor abundancia de especies exóticas. La especie dominante de este 

grupo, principalmente en ausencia de ganado vacuno, es la invasora Schedonorus 

arundinaceae (festuca alta; Tognetti et al. en preparación).  

3. Gramíneas perennes C4: Este grupo está compuesto por 11 especies nativas y una 

exótica, Cynodon dactylon. Las especies de este grupo suelen presentar hábitos de 

crecimiento postrado (e.g. Stenotaphrum secundatum) y semi-postrado (e.g. 

Distichlis scoparia, Paspalidium paludivagum, Paspalum dilatatum), pero algunas 

crecen en forma de matas (e.g. Panicum gouinii, Panicum milioides) 

4. Monocotiledóneas (no gramíneas): este grupo está compuesto por 13 especies, todas 

perennes y nativas de la región (e.g. Eleocharis viridans). 

5. Leguminosas: Este grupo se encuentra principalmente representado por Lotus glaber, 

una especie exótica perenne introducida en la década de 1930 y que se expandió en 

la región. En total hay cuatro especies, dos de las cuales son nativas. 

6. Dicotiledóneas (no leguminosas): este grupo, en general con baja cobertura vegetal, 

es el más diverso. Comprende 39 especies anuales y perennes, 11 de las cuales son 

exóticas. Más de la mitad de las especies tienen crecimiento rastrero o en forma de 

roseta, lo que les permite evadir el pastoreo, y muchas de las otras son conocidas por 

ser especies no forrajeras (poco palatables), entre las que se encuentran Aster 

squamatus (nativa) y Mentha pulegium (exótica). 

También se calculó el porcentaje de cobertura de especies exóticas en cada 

parcela. Por último, se estimó la riqueza, la diversidad y la dominancia de las especies y 
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los grupos funcionales de plantas del pastizal. La riqueza, o número de especies de la 

comunidad, se estimó como  pi
0, siendo pi la cobertura relativa de la especie “i” en la 

parcela. La diversidad se calculó a partir del índice de Shannon-Wiener transformado 

(eH), siendo H = –  pi · ln pi. Este índice, también conocido como “riqueza efectiva”, 

representa el número de especies igualmente abundantes en la comunidad (Jost 2006). 

Por último, para estimar la dominancia se utilizó el índice de Berger-Parker, calculado 

como la cobertura relativa (pi) de la especie con más abundancia en cada parcela. 

 

3.2.3. Análisis estadísticos 

Todos los análisis estadísticos se realizaron con el software R (versión 3.5.3, R 

Core Team 2018). En primer lugar, para determinar los cambios en la composición del 

pastizal en respuesta al pastoreo doméstico y la adición de nutrientes se realizó un análisis 

de varianza basado en permutaciones (PERMANOVA) con la cobertura relativa de las 

especies y de los grupos funcionales de plantas (función adonis, paquete ‘vegan’; 

Oksanen et al. 2015). Se evaluó el efecto de la interacción entre el pastoreo, la 

fertilización y los años de tratamiento sobre la composición, con los bloques como factor 

dentro de los cuales se realizaron las 999 permutaciones. Se utilizó el índice Bray-Curtis 

como medida de disimilitud. Aunque este método no permite realizar medidas repetidas, 

los pseudo-R2 calculados por el modelo permitieron ponderar qué porcentaje de la 

varianza de los cambios en la composición fue explicado por los distintos factores 

evaluados. Por lo tanto, también se realizó un PERMANOVA de cada uno de los cuatro 

tratamientos de la interacción ‘Pastoreo * Fertilización’, para así obtener los valores P y 

pseudo-R2 del factor tiempo para cada tratamiento, y también para todas las parcelas de 

clausura o pastoreo, para evaluar la interacción ‘Fertilización * Tiempo’ en cada una de 

las dos situaciones.  

Además, para evaluar cuáles fueron los cambios en la composición se realizaron 

análisis de correspondencia (CA) a partir de la cobertura relativa de las especies y de los 

grupos funcionales de plantas del pastizal (función cca del paquete ‘vegan’; Oksanen 

et al. 2015). En el caso de las especies, se eliminaron aquellas con una frecuencia de 

aparición menor al 10% antes de realizar el análisis. El CA, basado en distancias de χ2, 

permitió evaluar la correspondencia entre la composición de cada unidad experimental, 

cuyos tratamientos no fueron definidos a priori en el análisis. 

Luego se evaluó la relación entre la diversidad de especies y de grupos funcionales 

producto de la interacción entre el pastoreo y la adición de nutrientes. Se analizó la 

correlación de la riqueza, la diversidad (eH) y la dominancia (Berger-Parker) entre los 

índices calculados para las especies y para los grupos funcionales con el coeficiente de 

correlación de Pearson (función cor, paquete ‘corrplot’; Wei et al. 2017). Los índices de 

riqueza, diversidad (eH) y dominancia (Berger-Parker) calculados con la cobertura 

relativa de las especies estuvieron muy correlacionados con los calculados a partir de la 

cobertura de los grupos funcionales (coeficiente de correlación de Pearson = 0,82, 0,89 y 

0,96 para la riqueza, la diversidad y la dominancia, respectivamente; P < 0,001; Apéndice 

B: Cuadro B1). Por lo tanto, se reportan los resultados de los índices de diversidad 

específicos solamente (resultados de los índices de diversidad de los grupos funcionales 

en Apéndice B: Cuadro B2, Fig. B1).  

Para evaluar como el pastoreo y la fertilización afectaron la abundancia de los seis 

grupos funcionales, la cobertura relativa de especies exóticas, la riqueza, la diversidad 

(eH) y la dominancia de especies (Berger-Parker) se utilizaron modelos mixtos (Zuur et al. 
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2009). Los efectos fijos fueron el pastoreo, la fertilización, los años (como factor 

numérico de regresión) y su interacción. La estructura aleatoria incluyó a los bloques 

(n=6), las parcelas y las subparcelas para representar el diseño experimental en parcelas 

divididas (función lme, paquete ‘nlme’; Pinheiro et al. 2017). Se utilizó la transformación 

raíz cuadrada para la cobertura de gramíneas perennes C4 y gramíneas anuales C3, y la 

transformación log(1+X) para la cobertura de monocotiledóneas, dicotiledóneas y 

leguminosas. Se modeló la heterogeneidad de varianzas para la cobertura de las gramíneas 

perennes C3 y la dominancia de especies (función varIdent; Pinheiro et al. 2017), y la 

autocorrelación temporal para la cobertura de gramíneas perennes C4, gramíneas anuales 

C3 y monocotiledóneas (función corAR1; Pinheiro et al. 2017). Cuando las interacciones 

fueron significativas (P < 0,05) se realizaron comparaciones post-hoc con la prueba de 

Tukey.  

Para evaluar la relación entre la biomasa aérea y los atributos de la comunidad 

vegetal se realizaron regresiones simples (Crawley 2013). Las variables predictoras 

analizadas fueron las coordenadas de los primeros dos ejes del CA de la cobertura de 

especies y de grupos funcionales, la riqueza, la diversidad (eH) y la dominancia (Berger-

Parker) de especies, y la cobertura de exóticas. La estructura aleatoria de los modelos 

incluyó los bloques (n=6) con el pastoreo y la fertilización anidados (función lme, paquete 

‘nlme’; Pinheiro et al. 2017). Se utilizó la transformación raíz cuadrada para la biomasa 

en los modelos que tenían como factor fijo al segundo eje del CA de especies y grupos 

funcionales, la riqueza, la diversidad y la cobertura de exóticas. Se modeló la 

heterogeneidad de varianzas para los modelos que incluían las coordenadas del primer eje 

del CA de las especies y de grupos funcionales de plantas y para la dominancia de especies 

(función varIdent; Pinheiro et al. 2017).  

También se evaluó la biomasa aérea en función de los tratamientos: el pastoreo, 

la fertilización y su interacción. Además, se realizó un modelo incluyendo todas las 

variables de la estructura de la comunidad vegetal como predictoras de la biomasa aérea 

(ejes 1 y 2 de los CA de especies y grupos funcionales de plantas, cobertura de especies 

exóticas, dominancia, diversidad y riqueza de especies vegetales) y otro modelo que 

incluyó todas las variables de la comunidad vegetal en conjunto con los tratamientos. En 

estos últimos dos modelos se estandarizaron las variables predictoras para hacerlas 

comparables y se realizó una selección multi-modelo utilizando la función dredge 

(paquete ‘MuMIn’; Barton 2019). Esto permitió encontrar cuál era la mejor combinación 

de variables y su importancia relativa para explicar la biomasa de la comunidad. A partir 

de los modelos generados por la función dredge se seleccionó aquel con menor AIC 

(criterio de información de Akaike) y que tuviera una diferencia mínima de dos unidades 

con respecto al AIC de los otros modelos. Se corroboró la ausencia de multicolinealidad 

calculando el VIF (‘factor de inflación de la varianza’, por su sigla en inglés) y se 

removieron variables de los modelos hasta que todas las variables incluidas tuvieron un 

valor de VIF menor a cuatro (Zuur et al. 2010). En los tres modelos (sólo tratamientos, 

sólo variables de la comunidad vegetal y tratamientos en conjunto con las variables de la 

comunidad vegetal) se modeló la heterogeneidad de varianzas (función varIdent) y la 

estructura aleatoria fue definida por los bloques (n=6) con el pastoreo y la fertilización 

anidados (Pinheiro et al. 2017). Finalmente se compararon los tres modelos a través del 

AICc (AIC corregido para muestras pequeñas; Burnham y Anderson 2002). En todos los 

modelos de efectos mixtos realizados se evaluó el cumplimiento de los supuestos de 

homogeneidad de varianzas y normalidad de distribución de los residuales. 

Por último, para evaluar los efectos directos e indirectos de los tratamientos sobre 

la biomasa aérea a través de los cambios en la estructura de la comunidad vegetal se 
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utilizaron modelos de ecuaciones estructurales (función psem, paquete ‘piecewiseSEM’; 

Lefcheck 2016). Estos son modelos probabilísticos que permiten relacionar múltiples 

predictores y variables de respuesta en una única red causal. El paquete desarrollado por 

Lefcheck (2016) evalúa individualmente un conjunto de ecuaciones lineales que se 

encuentran relacionadas entre sí, lo que permite el ajuste de conjuntos de datos pequeños. 

Para evaluar si la relación entre la diversidad y composición de la comunidad con la 

biomasa aérea se modificó a lo largo del tiempo se realizaron por separado cuatro modelos 

de ecuaciones estructurales: un modelo incluyó sólo el primer año de datos (2014), otro 

incluyó el segundo y el tercer año (2015-2016), el siguiente se realizó con el cuarto y 

quinto año de datos (2017-2018) y el último incluyó el conjunto de los cinco años 

experimentales (2014 a 2018). En los modelos construidos para cada variable se incluyó 

la misma estructura aleatoria descripta en los párrafos anteriores, y en el modelo que 

incluyó los cinco años se modeló la autocorrelación temporal (funciones lme y corAR1, 

paquete ‘nlme’; Pinheiro et al. 2017). Inicialmente se incluyeron todas las variables de la 

comunidad vegetal en los modelos de ecuaciones estructurales (Fig. 3.1) y luego se 

eliminaron secuencialmente las relaciones entre variables que no fueran significativas, 

siempre manteniendo modelos cuyas relaciones causales tuvieran sentido teórico. A 

medida que se eliminaban estas relaciones se comparaban los modelos restantes por AIC. 

Se obtuvieron varios modelos globales con valores P > 0,05, lo que indica un buen ajuste 

entre los datos observados y las configuraciones de los modelos. Se compararon todos los 

modelos obtenidos y se seleccionaron aquellos con un menor valor de AIC y una 

diferencia mínima de dos unidades con los valores de AIC de los otros modelos. 

 

 

Figura 3-1. Diagrama del modelo de ecuaciones estructurales a partir del cual se evaluó de la relación entre 

los tratamientos (caja color gris oscuro), las variables de la estructura de la comunidad vegetal 

(caja color gris claro) y la biomasa aérea. Todas las variables de la comunidad vegetal pueden ser 

modificadas por los tratamientos y pueden estar correlacionadas entre sí. De la misma manera, la 

biomasa aérea puede ser función de los tratamientos y de cada una de las variables de la 

comunidad vegetal. El tratamiento “Clausura sin fertilizar” no se incluye explícitamente en el 

esquema porque es utilizado como referencia en el modelo. CA: análisis de correspondencia; GFs: 

grupos funcionales. 

 



36 

 

 

3.3. Resultados 

3.3.1. Cambios en la comunidad vegetal en respuesta al pastoreo y la fertilización 

La composición de especies y grupos funcionales y de plantas difirió en respuesta 

a la fertilización y a los años de tratamiento, mostrando distinta trayectoria para el pastizal 

con y sin pastoreo (Cuadro 3.1, Fig. 3.2, Fig. 3.3). La mayor parte de la variación en la 

composición vegetal se debió a la presencia del ganado (pseudo-R2 de 0,65 y 0,49 para 

los grupos funcionales y las especies, respectivamente; Cuadro 3.1). Esta proporción de 

variación producto del pastoreo fue la mayor obtenida, incluso cuando se particionó la 

variación producto de la adición de nutrientes dentro del pastizal con y sin herbívoros 

domésticos, y la variación producto del tiempo dentro de cada combinación de los 

tratamientos Pastoreo*Fertilización (Apéndice B: Cuadro B3). 

 

Cuadro 3.1. Resultado del PERMANOVA de la cobertura relativa de los grupos funcionales y 

las especies de plantas en respuesta al pastoreo (Past), la fertilización (Fert) y los años de 

tratamiento (2014-2018). Se reportan los grados de libertad (g.l.: efecto, error) y los valores F, 

pseudo-R2 y P. En negrita se indican los valores significativos (P < 0,05) y el mayor pseudo-R2 

de cada análisis.  

PERMANOVA 
Grupos funcionales Especies 

g.l. F R2 P g.l. F R2 P 

Pastoreo 1;119 293,52 0,65 0,001 1;119 134,23 0,49 0,001 

Fertilización 1;119 17,86 0,04 0,001 1;119 9,66 0,03 0,001 

Past * Fert 1;119 8,33 0,02 0,002 1;119 4,74 0,02 0,007 

Año 1;119 8,12 0,02 0,003 1;119 9,24 0,03 0,001 

Past * Año 1;119 4,79 0,01 0,02 1;119 3,52 0,01 0,02 

Fert * Año 1;119 1,60 0,004 0,21 1;119 1,66 0,006 0,16 

Past * Fert * Año 1;119 2,07 0,005 0,13 1;119 1,51 0,005 0,18 

 

 

Los análisis de correspondencia (CA) separaron las unidades experimentales 

según los tratamientos de pastoreo (eje 1) y fertilización (eje 2) a partir de los cambios en 

la cobertura de los grupos funcionales (Fig. 3.2.a-b) y especies de plantas (Fig. 3.2.c-d). 

Por un lado, en el CA de grupos funcionales el primer eje explicó 67% de la varianza, 

mientras que el segundo eje explicó 13% (80% acumulado; Fig. 3.2.a-b). Este primer eje 

del CA separó las unidades experimentales del pastizal pastoreado de aquellas que no 

tenían ganado doméstico. El pastizal sin pastorear se caracterizó por una mayor cobertura 

de gramíneas perennes C3 (valores positivos del primer eje del ordenamiento) que el 

pastizal bajo uso ganadero. El segundo eje del CA separó los efectos del fertilizante dentro 

de la condición de pastoreo. Las parcelas fertilizadas (valores negativos) mostraron mayor 

cobertura de gramíneas anuales C3 y de leguminosas que las parcelas sin fertilizar 

(valores positivos), que se caracterizaron principalmente por una mayor cobertura de otras 

monocotiledóneas y dicotiledóneas que las fertilizadas.  

Por otro lado, en el CA de especies el primer eje explicó el 28% y el segundo el 

9% de la varianza (37% acumulado; Fig. 3.2.c-d). Los valores positivos del primer eje 
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correspondieron al pastizal sin ganado, que estuvo explicado por la cobertura de S. 

arundinaceae, principalmente bajo fertilización. El segundo eje separó dentro del pastizal 

sin pastoreo a las parcelas sin fertilizar (valores positivos), con presencia de P. dilatatum. 

Bajo pastoreo, el segundo eje separó en el plano del ordenamiento a las parcelas con y sin 

agregado de fertilizante durante los primeros dos años (2014-2015). Esto estuvo 

explicado por la mayor cobertura de L. hexandra, P. gouinii, P. milioides, P. 

paludivagum, M. pulegium y A. squamatus en el pastizal no fertilizado y por E. viridans, 

L. multiflorum y L. glaber bajo fertilización. 

 

 

Figura 3-2. Análisis de correspondencia (CA) de los cambios en la composición de la 

comunidad vegetal considerando la cobertura de grupos funcionales (a, b) y de especies (c, d). 

Cada punto representa el promedio de un tratamiento para un año determinado ± error estándar 

(14-15-16-17-18 indican los años del 2014 al 2018, respectivamente; n = 6). Los círculos 

representan las clausuras y los triángulos el pastoreo, en color negro el tratamiento de fertilización 

y en blanco sin fertilizar. Las flechas indican los vectores de los grupos funcionales (b) y las 

especies dominantes (d): Aster squamatus (As), Distichlis scoparia (Ds), Eleocharis viridans 

(Ev), Gaudinia fragilis (Gf), Lotus glaber (Lg), Leersia hexandra (Lh), Lolium multiflorum (Lm), 

Mentha pulegium (Mp), Paspalum dilatatum (Pd), Panicum gouinii (Pg), Panicum milioides 

(Pm), Paspalidium paludivagum (Pp), Schedonorus arundinaceae (Sa), Stenotaphrum 

secundatum (Ss). 

 

La cobertura relativa de los distintos grupos funcionales se modificó en el tiempo 

en respuesta al pastoreo, la fertilización y su interacción (Fig. 3.3, Apéndice B: Cuadro 

B4). En ausencia de ganado dominaron las gramíneas perennes C3 (Fig. 3.3.a), lo que se 
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intensificó con la fertilización (Pastoreo * Fertilización: P = 0,05) y con el paso de los 

años (Pastoreo * Año: P < 0,001; Fig. 3.3.b) en detrimento de la cobertura de los otros 

grupos funcionales. Bajo pastoreo, todos los grupos funcionales estuvieron representados 

de manera más equitativa que en ausencia de ganado (Fig. 3.3, Apéndice B: Cuadro B2). 

En esta situación dominaron las gramíneas perennes C4, lo que se intensificó desde el 

2016 (Pastoreo * Año: P < 0,001; Fig 3.3.c). Cuando el pastizal pastoreado se fertilizó 

aumentó la cobertura de las gramíneas anuales C3 (Pastoreo * Fertilización: P = 0,003) y 

de las leguminosas (Pastoreo * Fertilización: P = 0,002), que tuvieron una cobertura 

variable entre años (Año: P = 0,009; Fig. 3.3.d). 

 

 

 

Figura 3-3. Cobertura relativa porcentual (%) de los grupos funcionales de plantas en función 

de los tratamientos a lo largo de cinco años del experimento (2014-2018). (a) Clausura – Sin 

fertilizar; (b) Clausura – Fertilizado; (c) Pastoreo – Sin fertilizar; (d) Pastoreo – Fertilizado. Las 

barras indican los valores medios ± error estándar; n=6. 
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Tanto la riqueza, la diversidad y la dominancia de especies, como la cobertura de 

plantas exóticas respondieron a la adición de nutrientes y a la presencia de herbívoros 

domésticos (Cuadro 3.2, Apéndice B: Cuadro B5). La riqueza de especies disminuyó 31% 

con la fertilización y, a partir del tercer año (2016), aumentó 123% en promedio con el 

pastoreo (Cuadro 3.2.a). La diversidad de plantas aumentó 265% en promedio con el 

pastoreo y disminuyó con la fertilización en 2016, pero esta reducción no se observó en 

los años siguientes (Cuadro 3.2.b). La dominancia de especies cambió en respuesta a la 

interacción entre el pastoreo y la fertilización con efectos variables en el tiempo. En el 

segundo y tercer año (2014 y 2015) la fertilización en ausencia de pastoreo aumentó la 

dominancia con respecto al pastizal pastoreado sin fertilizar. Durante el cuarto y quinto 

año (2017 y 2018) el pastizal sin pastorear estuvo más dominado que el pastoreado, 

independientemente de la fertilización (Cuadro 3.2.c). Por último, la cobertura relativa de 

especies exóticas del pastizal aumentó 30% cuando se fertilizó y fue menor bajo pastoreo 

que en ausencia de ganado a partir del segundo año (2015; Cuadro 3.2.d). 

 

Cuadro 3.2. Resultados de los modelos de efectos mixtos de (a) la riqueza, (b) la diversidad (eH) 

y (c) la dominancia (Berger-Parker) de especies de plantas y (d) la cobertura relativa de especies 

exóticas en función del pastoreo (Past), la fertilización (Fert), los años y su interacción. El 

intercepto hace referencia al pastizal sin pastoreo ni adición de nutrientes. Se reportan los valores 

estimados por el modelo, los grados de libertad (g.l.: efecto, error) y los valores F y P. Los efectos 

significativos (P < 0,05) están en negrita.  

 
a. Riqueza de especies b. Diversidad 

Estim. g.l. F P Estim. g.l. F P 

Intercepto 17,93 1;92 248,29 <0,001 9,39 1;92 151,12 <0,001 

Pastoreo 7,20 1;5 36,15 0,002 6,61 1;5 44,13 0,001 

Fertilización -5,80 1;10 20,29 0,001 -4,36 1;10 18,08 0,002 

Past * Fert -0,98 1;10 0,04 0,84 -1,54 1;10 0,23 0,64 

Año -1,77 1;92 11,99 <0,001 -1,36 1;92 55,94 <0,001 

Past * Año 1,73 1;92 14,26 <0,001 0,04 1;92 0,38 0,54 

Fert * Año 0,07 1;92 0,09 0,77 0,48 1;92 4,95 0,03 

Past * Fert * Año 0,15 1;92 0,02 0,88 0,27 1;92 0,23 0,63 

 
c. Dominancia  d. Cobertura de exóticas 

Estim. g.l. F P Estim. g.l. F P 

Intercepto 0,23 1;92 393,88 <0,001 42,04 1;92 390,58 <0,001 

Pastoreo -0,06 1;5 275,91 <0,001 -11,23 1;5 39,12 0,002 

Fertilización 0,44 1;10 10,23 0,01 27,51 1;10 15,92 0,003 

Past * Fert -0,37 1;10 3,01 0,11 -17,43 1;10 0,26 0,62 

Año 0,12 1;92 65,19 <0,001 7,43 1;92 27,42 <0,001 

Past * Año -0,09 1;92 37,89 <0,001 -7,54 1;92 13,58 <0,001 

Fert * Año -0,06 1;92 2,27 0,14 -1,58 1;92 0,10 0,75 

Past * Fert * Año 0,05 1;92 5,65 0,02 4,10 1;92 1,89 0,17 
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3.3.2. Relaciones directas entre los tratamientos, la comunidad vegetal y la biomasa 

Los atributos de la comunidad de plantas descriptos en la sección anterior 

estuvieron asociados de manera directa con cambios en la biomasa vegetal (Fig. 3.4). Por 

un lado, los primeros ejes de los análisis de correspondencia (CA) de los grupos 

funcionales y de las especies de plantas estuvieron asociados positivamente a aumentos 

en la biomasa de la comunidad (Fig. 3.4.a-b). En cambio, los segundos ejes de ambos CA 

no tuvieron una relación directa con la biomasa vegetal (Fig. 3.4.c-d). Por otro lado, la 

riqueza y la diversidad de especies se relacionaron negativamente con la biomasa vegetal 

viva en pie (Fig. 3.4.e, Fig. 3.4.f). En consonancia con estos cambios, el aumento en la 

dominancia de especies se asoció con incrementos en la biomasa de plantas (Fig. 3.4.g). 

Por último, la cobertura de especies exóticas no estuvo asociada a cambios en la biomasa 

(Fig. 3.4.h). 
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Figura 3-4. Biomasa vegetal en función de (a) eje 1 del CA de grupos funcionales, (b) eje 1 

del CA de especies de plantas, (c) eje 2 del CA de grupos funcionales, (d) eje 2 del CA de especies, 

(e) riqueza de especies, (f) diversidad (eH), (g) dominancia (Berger-Parker) y (h) cobertura 

relativa de especies exóticas. Cada punto representa el promedio de un tratamiento para un año 

determinado (2014-2018) ± error estándar (n = 6). En cada panel se indican el valor P y el R2 

correspondiente a ese modelo. 
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En conjunto, los atributos de la estructura de la comunidad vegetal y los 

tratamientos explicaron la biomasa aérea (Cuadro 3.3). En primer lugar, el modelo que 

incluyó solo las variables de la comunidad vegetal explicó 22% de la variación de la 

biomasa (Cuadro 3.3.a). Por un lado, la dominancia de especies fue la variable que mayor 

impacto tuvo sobre la biomasa, con un efecto positivo, seguido por la diversidad, que tuvo 

un efecto negativo. Por otro lado, la riqueza, la cobertura de especies exóticas y el 

segundo eje del CA de grupos funcionales estuvieron asociados con disminuciones en la 

biomasa vegetal. En segundo lugar, los tratamientos por sí solos explicaron el 35% de los 

cambios en la biomasa vegetal (Cuadro 3.3.b). El pastoreo redujo la biomasa en pie, 

mientras que la fertilización y su interacción con el pastoreo tuvieron un efecto marginal 

positivo y negativo, respectivamente. En tercer lugar, incorporar las variables de la 

comunidad vegetal a este modelo solo aumentó 1% la variación explicada de los cambios 

en la biomasa aérea (Cuadro 3.3.c) y fue mejor para explicar los cambios en la biomasa 

vegetal (menor AICc). Esto sugiere que los efectos de los tratamientos sobre la biomasa 

están solapados con los efectos asociados a los cambios en la comunidad. El mayor efecto 

negativo lo tuvo el pastoreo, seguido por la cobertura de exóticas y el segundo eje del CA 

de grupos funcionales, mientras que la dominancia de especies estuvo asociada con 

incrementos en la biomasa vegetal (Cuadro 3.3.c). 

 

Cuadro 3.3. Modelos finales de la biomasa vegetal en función de (a) atributos de la estructura de 

la comunidad vegetal, (b) los tratamientos (pastoreo, fertilización y su interacción) y (c) los 

atributos de la estructura de la comunidad vegetal en conjunto con los tratamientos. Los atributos 

de la comunidad vegetal incluidos en los modelos finales fueron: el segundo eje del CA de la 

cobertura de grupos funcionales (CA2 GFs), la cobertura relativa de plantas exóticas, la riqueza, 

la diversidad (eH) y la dominancia (Berger-Parker) de especies. Para cada variable incluida en los 

modelos se reportan los estimadores estandarizados, los grados de libertad (g.l.: efecto, error), los 

valores F y P. El intercepto hace referencia al pastizal sin pastoreo ni adición de nutrientes. Los 

efectos significativos (P < 0,05) y los mayores R2 y AICc se indican en negrita.  

 
a. Comunidad vegetal b. Tratamientos c. Comunidad + Trat. 

Estim. g.l. F P Estim. g.l. F P Estim. g.l. F P 

Intercepto  561,01 1;91 191,63 <0,001  702,67 1;96 117,07 <0,001 776,13 1;92 183,19 <0,001 

Pastoreo 
    

-319,59  1;5  17,16  0,009 -386,69  1;5 21,21  0,006 

Fertilización 
    

 201,28 1;10  4,80 0,05 -5,23  1;11 0,01  0,93 

Past * Fert 
    

-243,41 1;10  4,98 0,05     

CA2 GFs  -62,62 1;91 10,41  0,002     -40,37 1;92 3,91 0,05 

Exóticas -116,49 1;91 10,11  0,002     -100,06 1;92 6,11 0,02 

Riqueza -119,07 1;91 10,99  0,001     -20,55 1;92 0,39 0,53 

Diversidad  166,43 1;91 17,97 <0,001         

Dominancia   289,27 1;91 35,17 <0,001     102,64 1;92 5,88 0,02 

R2 0,22 0,35 0,36 

AICc 1600,7 1609,7 1588,1 
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3.3.3. Cambios en la biomasa originados por los tratamientos y mediados por la 

comunidad de plantas 

Los modelos de ecuaciones estructurales permitieron detectar cuál fue la relación 

entre los tratamientos, los cambios en la comunidad vegetal y la biomasa aérea a lo largo 

del tiempo (Fig. 3.5). Durante el primer año experimental no hubo efectos directos ni 

indirectos, mediados por la comunidad de plantas, de los tratamientos sobre la biomasa 

aérea (Fig. 3.5.a). Sin embargo, el pastoreo tuvo un efecto positivo sobre la riqueza de 

especies, y esta variable se correlacionó negativamente con la dominancia de especies y 

con la cobertura de plantas exóticas. Luego, durante el segundo y el tercer año 

experimental, el pastoreo y el pastoreo en conjunto con la fertilización redujeron la 

biomasa vegetal (Fig. 3.5.b). Asimismo, la fertilización dentro de las clausuras aumentó 

la dominancia y la cobertura de exóticas, que estuvieron positivamente correlacionadas 

entre sí, y redujo la riqueza de especies, mientras que el pastoreo tuvo el efecto contrario. 

Llamativamente, sólo en el último periodo la biomasa fue explicada por cambios en la 

comunidad vegetal. Al evaluar las respuestas durante el cuarto y el quinto año 

experimental se encontró que los tratamientos modificaron la biomasa aérea de manera 

indirecta, a través de la dominancia de especies (Fig. 3.5.c). La fertilización en las 

clausuras aumentó la cobertura de exóticas y la dominancia, y redujo la riqueza de 

especies. El pastoreo, con y sin agregado de fertilizante, tuvo el efecto opuesto a la 

fertilización. Además, la riqueza se correlacionó de manera negativa con la cobertura de 

exóticas y la dominancia, mientras que estas dos últimas variables estuvieron 

positivamente correlacionadas.  

Por último, al analizar los cinco años en conjunto se encontró que los tratamientos 

modificaron de manera directa la biomasa aérea: la fertilización en el pastizal intacto de 

manera positiva y en el pastizal pastoreado, con y sin agregado de fertilizante, de manera 

negativa (Fig. 3.6). Las variables de la comunidad vegetal también se modificaron en 

respuesta a los tratamientos. Por un lado, la fertilización aumentó la dominancia y la 

cobertura de exóticas en ausencia de pastoreo y redujo la riqueza de especies. Por otro 

lado, el pastoreo sólo y en combinación con el agregado de nutrientes redujo la 

dominancia de especies, la cobertura de exóticas y aumentó la riqueza. Esta última 

variable estuvo negativamente correlacionada con la dominancia de especies y la 

cobertura de exóticas. Sin embargo, los cambios en la comunidad vegetal no estuvieron 

asociados con cambios en la biomasa. 
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Figura 3-5. Modelo de ecuaciones estructurales de la relación entre los tratamientos (cajas 

color gris oscuro), la estructura de la comunidad vegetal (cajas color gris claro) y la biomasa aérea 

durante (a) el primer (2014), (b) el segundo y tercero (2015-2016) y (c) el cuarto y quinto (2017-

2018) año experimental. El tratamiento “Clausura sin fertilizar” es utilizado como referencia. Las 

variables de la comunidad vegetal que quedaron incluidas en el modelo fueron la dominancia de 

especies (Berger-Parker), la riqueza de especies y la cobertura de plantas exóticas. Flechas con 

líneas llenas indican efectos positivos y con líneas punteadas efectos negativos. Las flechas en 

doble sentido indican correlación entre las variables. Los números asociados a las flechas son los 

coeficientes estandarizados. * P < 0,05; ** P < 0,01; *** P < 0,001. Los valores de R2 dentro de 

las cajas indican la proporción de la varianza explicada por el modelo de cada variable respuesta. 

Resultados de los modelos globales: (a) Fisher's C = 6,71; valor P = 0,15; g.l. (grados de libertad) 

= 4; (b) Fisher's C = 5,68; valor P = 0,06; g.l. = 2; (c) Fisher's C = 0,35; valor P = 0,84; g.l. = 2. 
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Figura 3-6. Modelo de ecuaciones estructurales de la relación entre los tratamientos (cajas 

color gris oscuro), las variables de la estructura de la comunidad vegetal (cajas color gris claro) y 

la biomasa aérea durante los cinco años experimentales (2014 a 2018). El tratamiento “Clausura 

sin fertilizar” es utilizado como referencia. Las variables de la comunidad vegetal que quedaron 

incluidas en el modelo fueron la dominancia de especies (Berger-Parker), la riqueza de especies 

y la cobertura de plantas exóticas. Flechas con líneas llenas indican efectos positivos y con líneas 

punteadas efectos negativos. Las dobles en doble sentido indican correlación entre las variables. 

Los números asociados a las flechas son los coeficientes estandarizados. * P < 0,05; ** P < 0,01; 

*** P < 0,001. Los valores de R2 dentro de las cajas indican la proporción de la varianza explicada 

por el modelo de cada variable respuesta. Modelo global: Fisher's C = 4,06; valor P = 0,13; g.l. = 

2.  

 

 

3.4. Discusión 

En este estudio se evaluaron los cambios en la composición y abundancia relativa 

de plantas del pastizal, y su relación con la respuesta de la biomasa vegetal a la interacción 

entre el pastoreo por ganado doméstico y el aumento crónico en la disponibilidad de 

nutrientes. Los tratamientos modificaron la composición de especies y grupos funcionales 

de plantas (Cuadro 3.1, Figs. 3.2 y 3.3), la abundancia de especies exóticas, la riqueza, la 

diversidad y la dominancia del pastizal (Cuadro 3.2). Tanto la interacción entre el 

pastoreo doméstico y la adición de nutrientes como los atributos de la comunidad de 

plantas estuvieron relacionados con los cambios de la biomasa aérea. El mejor modelo 

para explicar la biomasa vegetal fue el que incluyó los tratamientos en conjunto con la 

dominancia y riqueza de especies, la cobertura de exóticas y la composición de grupos 

funcionales (menor AICc y mayor R2; Cuadro 3.3). Particularmente, en los últimos años 

la respuesta de la biomasa a la interacción entre el pastoreo y los nutrientes estuvo 

asociada al incremento en la dominancia (Fig. 3.5). Por lo tanto, los cambios en la 

comunidad vegetal producto de la interacción entre el pastoreo doméstico y la adición 

crónica de nutrientes se asociaron a la respuesta de la biomasa aérea del pastizal.  

Los atributos de la comunidad modulan el efecto de la herbivoría y la 

disponibilidad de nutrientes sobre la biomasa vegetal (Hunter y Price 1992, Polis 1999, 

Didham et al. 2005, Gruner et al. 2008). Los primeros modelos teóricos desarrollados 

consideran al nivel trófico de los productores como una unidad homogénea en la que las 

especies serían funcionalmente equivalentes ante aumentos en la disponibilidad de 
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nutrientes o en su respuesta al consumo por herbívoros (Hairston et al. 1960, Oksanen 

et al. 1981). Por lo tanto, los cambios en la abundancia de las especies de plantas, si es 

que ocurren, no alterarían el efecto de la interacción el pastoreo y la adición de nutrientes 

sobre la biomasa. Esto se observó durante los primeros tres años experimentales, en los 

que los cambios en la comunidad vegetal no modificaron la biomasa aérea, que sí 

disminuyó en respuesta al pastoreo (Fig. 3.5.b). Sin embargo, a más largo plazo los 

cambios en la comunidad, específicamente la dominancia de la gramínea perenne C3 S. 

arundinaceae (festuca alta, Figs. 3.2), se asoció a cambios en la biomasa vegetal (Fig. 

3.5.c). De esta manera, los atributos de la comunidad vegetal se relacionaron con la 

respuesta de la biomasa del pastizal tanto al pastoreo como a la adición de nutrientes.  

La fertilización generó efectos divergentes entre el pastizal no disturbado y el 

pastoreado. En las clausuras la fertilización intensificó la cobertura de las gramíneas 

perennes C3, particularmente de la especie exótica S. arundinaceae (Hipótesis 2; Figs. 

3.2, 3.3.a-b), lo que aumentó la biomasa aérea (Fig. 3.4.a-b). Por el contrario, en el 

pastizal pastoreado, dominado por gramíneas perennes C4, la fertilización aumentó la 

cobertura de las gramíneas anuales C3 y leguminosas exóticas en detrimento de los otros 

grupos (Hipótesis 1 y 3; Figs. 3.2. y 3.3.c-d). Este cambio en la composición del pastizal 

pastoreado en respuesta a la fertilización redujo la biomasa aérea (Cuadro 3.3), a través 

de la intensificación del consumo por el ganado doméstico (Capítulo 2: Fig. 2.2). 

Sorprendentemente, hasta el momento, el efecto del pastoreo por grandes herbívoros y de 

la adición crónica de nutrientes sobre la relación entre la composición y la biomasa 

vegetal en pastizales fue estudiado por separado (pastoreo: Altesor et al. 2005, Bagchi 

et al. 2012, Eldridge et al. 2016, Li et al. 2017; fertilización: Avolio et al. 2014, La Pierre 

et al. 2016; pero ver Fariña et al. 2016 para un estudio similar en marismas). Por lo tanto, 

los resultados encontrados resultan novedosos y confirman que el pastoreo por grandes 

herbívoros y la adición de nutrientes interactúan al determinar la composición de especies 

y grupos funcionales del pastizal, lo que se relaciona con la biomasa aérea que se acumula 

en la comunidad vegetal (Hipótesis 4).  

En las últimas dos décadas el pastizal sin ganado pasó de estar compuesto por una 

mezcla de gramíneas nativas C3 y C4 a estar dominado por la gramínea exótica C3 S. 

arundinaceae (Tognetti et al. en preparación). Esta especie forrajera perenne se 

caracteriza por su rusticidad, su plasticidad y por acumular mucha biomasa aérea 

(Petigrosso et al. 2019). De esta manera concentra el uso del espacio, de la luz incidente 

y de los nutrientes, lo que le confiere ventajas competitivas frente a las especies nativas 

que ven reducida su abundancia (Tognetti et al. en preparación). Este cambio en la 

composición de la comunidad puede explicar el contraste con lo reportado en un estudio 

previo que evaluó el efecto del ganado en el mismo pastizal (Rusch y Oesterheld 1997), 

aunque los mecanismos operando en ambos estudios serían similares. A diferencia de lo 

encontrado en el Capítulo 2 de esta Tesis (Fig. 2.2.a), Rusch y Oesterheld (1997) 

reportaron que la PPNA fue mayor en ausencia de ganado que en el pastizal pastoreado, 

lo que se explicó por la dominancia de gramíneas C4 en las clausuras al pastoreo. En 

cambio en el pastizal con ganado, más diverso, las dicotiledóneas exóticas invernales 

disminuyeron la disponibilidad de recursos para las gramíneas C4, más productivas 

(Rusch y Oesterheld 1997). Por lo tanto, en ambos estudios la identidad de las especies 

dominantes explicó más que la diversidad las diferencias observadas en el 

funcionamiento de la comunidad.  

Los resultados también permiten inferir que los cambios en la composición de 

especies y grupos funcionales inducidos por la fertilización en el pastizal pastoreado 

promovieron la productividad y el consumo de biomasa por el ganado (Capítulo 2: Fig. 
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2.2; Apéndice B: Fig. B2). Bajo pastoreo la adición de nutrientes incrementó la 

abundancia de leguminosas (L. glaber) y gramíneas C3 anuales (G. fragilis), mayormente 

especies forrajeras introducidas que se naturalizaron en la Región Pampeana (Fernández 

Grecco 2001, Mendoza et al. 2016). Estas especies, al igual que S. arundinaceae, fueron 

seleccionadas como forrajeras por su capacidad para tolerar la herbivoría y por su rápido 

crecimiento ante la adición de nutrientes, lo que las vuelve invasoras agresivas en los 

sistemas ganaderos (Driscoll et al. 2014). Aunque era esperable que sean estas especies 

las que más respondan a la adición de nutrientes en el pastizal pastoreado (Hipótesis 3), 

lo encontrado plantea un problema de conservación, ya que el consumo por el ganado no 

limita su abundancia. La mayor cobertura de estas especies, aunque aumenta la oferta de 

forraje en el corto plazo, puede tener consecuencias negativas sobre el funcionamiento y 

la estabilidad del sistema a largo plazo si disminuyen la diversidad del pastizal (Tilman 

et al. 2014, Hautier et al. 2015).  

La riqueza y la dominancia de especies también explicaron parte de los cambios 

de la biomasa vegetal en respuesta a la interacción entre el pastoreo doméstico y la adición 

crónica de nutrientes (Hipótesis 4). En primer lugar, la dominancia de especies fue mayor 

en el pastizal intacto y fertilizado (Cuadro 3.2) y se relacionó con incrementos en la 

biomasa aérea (Fig. 3.4.g, Cuadro 3.3). Esto indica que las especies que dominan en la 

comunidad, particularmente la gramínea exótica C3 S. arundinaceae, podrían determinar 

el aumento de la biomasa que se acumula en el sistema (Rusch y Oesterheld 1997, Grime 

1998, Hillebrand et al. 2008, Smith et al. 2009, Lewandowska et al. 2016, Avolio et al. 

2019). Algunos experimentos que analizaron de manera independiente el efecto del 

pastoreo y de los aumentos en los nutrientes del suelo encontraron que los cambios en la 

dominancia alteraron la riqueza (Koerner et al. 2018) y el funcionamiento (Rusch y 

Oesterheld, Isbell et al. 2013, Avolio et al. 2014) de las comunidades vegetales. Sin 

embargo, hasta el momento no se había demostrado que los cambios en la dominancia de 

especies en respuesta a la interacción entre pastoreo y nutrientes podrían determinar la 

biomasa aérea de los pastizales. 

En segundo lugar, la riqueza, pero no la diversidad de especies, estuvo 

negativamente asociada con la biomasa vegetal (Fig. 3.4.e). Contrariamente, los estudios 

que manipulan el número de especies en comunidades ensambladas muestran que la 

riqueza de especies incrementa la productividad vegetal y, por lo tanto, la biomasa aérea 

de la comunidad (Tilman et al. 2014). Otros estudios realizados en pastizales del Río de 

la Plata evaluaron el impacto del pastoreo sobre la relación entre la productividad vegetal 

y la riqueza de especies (Rusch y Oesterheld 1997, Altesor et al. 2005). Sin embargo, 

además de que llegaron a resultados contradictorios, no consideraron el efecto de la 

disponibilidad de nutrientes. La relación negativa encontrada en este estudio podría 

deberse a que la mayor producción de biomasa en el pastizal pastoreado, con mayor 

riqueza (Cuadro 3.2), está siendo consumida por el ganado (Capítulo 2: Fig. 2.2). A su 

vez, la fertilización (Harpole et al. 2016, DeMalach et al. 2017) y la baja disponibilidad 

de luz en las clausuras (Capítulo 2: Fig. 2.3; Hautier et al. 2009, Borer et al. 2014) reducen 

la riqueza de especies (Cuadro 3.2). Entonces podría suponerse que en sistemas con 

grandes herbívoros domésticos la relación entre la riqueza de especies y la acumulación 

de biomasa aérea sería negativa, lo que se reforzaría con la adición crónica de nutrientes.  

Por último, la duración de los estudios resulta fundamental para encontrar cambios 

en la comunidad vegetal que se trasladen a la biomasa aérea (Smith et al. 2009, Lepš 

2014, Melts et al. 2018). Separar la respuesta de la biomasa aérea y de la comunidad a los 

tratamientos en distintos períodos de tiempo permitió dilucidar la secuencia de cambios 

(Cuadro 3.3, Fig. 3.5). Durante los primeros años experimentales se modificaron la 
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biomasa vegetal, la riqueza y dominancia de especies y la abundancia de plantas exóticas 

en respuesta al pastoreo y la fertilización, pero las variables de la comunidad y la biomasa 

aérea no estuvieron relacionadas entre sí (Fig. 3.5.a-b). Recién durante el cuarto y quinto 

año experimental el aumento en la dominancia en respuesta a los tratamientos incrementó 

la biomasa vegetal (Fig. 3.5.c), lo que coincide con la mayor abundancia de gramíneas 

perennes C3, particularmente de S. arundinaceae (Figs. 3.2 y 3.3). Sin embargo, al 

agrupar los cinco años experimentales no se observó esta relación entre la composición y 

la biomasa aérea de la comunidad, sino que el pastoreo y la adición de nutrientes los 

modificaron de manera independiente (Fig. 3.6).  

Tanto los modelos como las ecuaciones estructurales incluyeron relaciones que 

no son totalmente independientes ya que las variables de la comunidad vegetal no fueron 

directamente manipuladas, sino que fueron consecuencia de la interacción entre el 

pastoreo doméstico y la adición de nutrientes. Por lo tanto, las relaciones de causa-efecto 

entre los atributos de la comunidad y la biomasa vegetal podrían estar invertidas. Podría 

haber sucedido que el pastoreo y la fertilización hayan modificado de manera directa la 

biomasa acumulada en la comunidad. Estos cambios en la biomasa podrían haber alterado 

los contextos competitivos para las especies de plantas (Gough y Grace 1998, Grace et al. 

2016), con consecuencias en la dominancia y en la riqueza que se expresaron luego de 

unos años. Sin embargo, otros estudios que sólo manipularon la fertilidad del suelo 

también encontraron que la respuesta de la biomasa se intensificó en el tiempo por los 

cambios en la composición y riqueza de las especies (Isbell et al. 2013, La Pierre y Smith 

2015). Hasta el momento esto no se había observado como respuesta a la interacción entre 

el pastoreo doméstico y la adición crónica de nutrientes. Por lo tanto, los resultados 

sugieren que la interacción entre ambos controles podría tener impactos negativos en el 

funcionamiento de ecosistemas que aún no son evidentes. 

 

 

3.5. Conclusiones 

En este estudio se profundizó en los mecanismos que regulan la respuesta de la 

biomasa aérea a la interacción entre el pastoreo doméstico y la adición crónica de 

nutrientes. La herbivoría por ganado doméstico y la fertilización modificaron la 

composición y la abundancia relativa de las especies y grupos funcionales de plantas de 

la comunidad. A su vez, estos cambios en la comunidad modificaron la respuesta de la 

biomasa aérea, que se incrementó principalmente con la dominancia de especies en los 

últimos años. Estos resultados adquieren especial relevancia en el contexto actual de 

intensificación de la carga de herbívoros domésticos (Oesterheld et al. 1992, Thornton 

2010, Bar-On et al. 2018) y de la entrada de nutrientes en los ecosistemas (Vitousek et al. 

1997, Smil 2000, Galloway et al. 2008). Asimismo, entre las consecuencias del cambio 

global se incluye la pérdida de biodiversidad y su homogeneización espacial (Dornelas 

et al. 2014, Gonzalez et al. 2016), lo que en parte está explicado por la expansión de 

especies exóticas invasoras (Murphy y Romanuk 2014, Bellard et al. 2016). Por estos 

motivos, comprender de qué manera el pastoreo doméstico y la adición crónica de 

nutrientes modifican la comunidad vegetal, cómo estos cambios tienen consecuencias 

sobre la biomasa que se acumula en el sistema y cómo esa respuesta cambia en el tiempo 

tiene implicancias directas sobre el manejo y la conservación de los pastizales.  
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4. CAPÍTULO 4 – El pastoreo doméstico y los cambios en la 

dominancia de las especies de plantas promueven la 

estabilidad del pastizal 
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4.1. Introducción 

Los cambios en los ecosistemas producto de las actividades humanas, además de 

modificar el funcionamiento (Capítulo 2) y la estructura (Capítulo 3) de la vegetación, 

también pueden alterar su estabilidad temporal (Hautier et al. 2015). Los pastizales 

templados se encuentran entre los ecosistemas más alterados en el planeta debido a que 

concentran las principales áreas de agricultura y ganadería a nivel global (Sanderson et al. 

2002, Hoekstra et al. 2005). Estos ecosistemas sufrieron el reemplazo de herbívoros 

silvestres por altas cargas de ganado doméstico (Oesterheld et al. 1992, Bar-On et al. 

2018). Además aumentaron de manera crónica sus niveles de nutrientes, como N y P, 

debido a la contaminación atmosférica y el uso de fertilizantes (Smil 2000, Galloway 

et al. 2008). La estabilidad se refiere a la capacidad de permanecer en un mismo estado a 

través del tiempo (e.g. baja variabilidad interanual) en respuesta a las fluctuaciones 

naturales del ambiente y a perturbaciones de variado origen (McCann 2000). 

Específicamente, estudiar la estabilidad funcional de las comunidades de los pastizales 

bajo uso ganadero va a permitir predecir la respuesta a la interacción entre la 

intensificación de la carga de herbívoros domésticos, las alteraciones crónicas en los 

niveles de nutrientes y las condiciones meteorológicas que varían a lo largo del tiempo. 

Distintos mecanismos pueden regular la estabilidad temporal del funcionamiento 

de las comunidades (Loreau 2010, Tilman et al. 2014). La estabilidad (E) estimada como 

la inversa del coeficiente de variación temporal (E=1/CV = μ/σ) aumenta con los 

incrementos en la media, las disminuciones en el desvío estándar, o una combinación de 

ambas (Loreau 2010). Además, como la diversidad tiene una la relación positiva en el 

funcionamiento de los ecosistemas al promover la media de la productividad primaria 

(Tilman et al. 2014), se espera que la diversidad de especies tenga un efecto positivo sobre 

la estabilidad de la productividad vegetal (Lehman y Tilman 2000, Tilman et al. 2014, 

Hautier et al. 2015). Este efecto no dependería solamente del número de especies que 

componen la comunidad, sino también de su identidad funcional y de la asincronía (i.e. 

falta de coincidencia en el tiempo) de sus abundancias (Tilman y Downing 1994, Wilcox 

et al. 2017). Por un lado, en las comunidades más diversas aumenta la probabilidad de 

que las respuestas de las especies a los cambios ambientales sean opuestas y, de esta 

manera, se compensen entre sí (‘Hipótesis del seguro’; McCann 2000, Loreau 2010, 

Brown et al. 2016). Por otro lado, si las especies responden de manera idiosincrática a las 

variaciones en el ambiente, a mayor diversidad la estabilidad de la comunidad va a 

aumentar porque aumenta el promedio estadístico de las fluctuaciones de las distintas 

especies (‘Efecto portfolio’; McGrady-Steed et al. 1997, Worm y Duffy 2003, Tilman 

et al. 2006, Loreau 2010, Schindler et al. 2015). Debido a estos mecanismos, se espera 

que las comunidades más diversas sean más estables en su funcionamiento que las de 

menor diversidad.  

Otro mecanismo que afecta la estabilidad de las comunidades son los cambios en 

la dominancia de especies (Hillebrand et al. 2008). La dominancia podría aumentar la 

productividad (Efecto de muestreo; Capítulo 3, Hooper y Vitousek 1997, Avolio et al. 

2019) y, al mismo tiempo, la variabilidad temporal ante las fluctuaciones ambientales, lo 

que tendría efectos positivos o negativos sobre la estabilidad de la comunidad, 

respectivamente. La evidencia sobre el efecto de la dominancia en la estabilidad es 

contradictoria, probablemente debido a al efecto opuesto en la media y desvío, con 

estudios que reportan aumentos en la estabilidad (Polley et al. 2007, Grman et al. 2010, 

Sasaki y Lauenroth 2011) y otros disminuciones (Zelikova et al. 2014). Además, el efecto 

de la dominancia sobre la estabilidad también estaría regulado por la identidad funcional 

de las especies que son abundantes en la comunidad a lo largo del tiempo. El reemplazo 
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temporal de la dominancia entre especies de grupos funcionales complementarios 

aumentaría la estabilidad de la comunidad, lo que no ocurriría si el reemplazo ocurre entre 

especies que pertenecen al mismo grupo funcional (Allan et al. 2011, Liu et al. 2018). De 

esta manera, la diversidad y la asincronía, no sólo de especies sino también de grupos 

funcionales, promoverían la estabilidad del funcionamiento de la comunidad. 

Por último, los disturbios y las prácticas de manejo agropecuario también afectan 

la estabilidad de las comunidades (Hautier et al. 2015). Los aumentos en la disponibilidad 

de nutrientes reducen la diversidad (Harpole et al. 2016, Hodapp et al. 2018) y la 

asincronía temporal entre las especies (Liu et al. 2019), lo que disminuye la estabilidad 

del funcionamiento de las comunidades (Hautier et al. 2014, Zhang et al. 2016b). Sin 

embargo, el incremento de la productividad en ambientes con mayor disponibilidad de 

recursos (Fay et al. 2015) podría promover su estabilidad si el aumento en la media es 

más que proporcional al aumento en su varianza temporal (Loreau 2010). El pastoreo, por 

otro lado, puede modificar la relación entre la estructura, el funcionamiento y la 

estabilidad temporal de la comunidad (Worm y Duffy 2003). Los herbívoros pueden 

promover la estabilidad temporal al reducir la dominancia y aumentar la diversidad de 

especies y grupos funcionales de plantas (Milchunas y Lauenroth 1993, Beck et al. 2015, 

Mortensen et al. 2018, Koerner et al. 2018). A su vez, la diversidad aumentaría la 

productividad vegetal (Tilman et al. 2014) y, de esta manera, su estabilidad en el tiempo. 

Sin embargo, y pese a su importancia para el manejo y la conservación, no se 

conocen los impactos sobre la estabilidad del funcionamiento de las comunidades de 

pastizal de la interacción entre el pastoreo doméstico y la adición crónica de nutrientes. 

Debido a sus efectos contrapuestos sobre la diversidad, la dominancia y la asincronía de 

especies (Hautier et al. 2014, Harpole et al. 2016, Koerner et al. 2018), es incierto cuál va 

a ser el efecto de la interacción entre el pastoreo y la adición de nutrientes sobre la 

estabilidad de la productividad vegetal. Se realizaron algunas aproximaciones 

experimentales a esta pregunta, pero el pastoreo se simuló a través de cortes y remoción 

mecánica (no selectiva) de biomasa (Yang et al. 2012, Zhang et al. 2017) y no con 

presencia de herbívoros, aunque se conoce que los efectos entre ambos disturbios sobre 

las comunidades vegetales pueden diferir (Socher et al. 2012, Tälle et al. 2016). Entender 

de qué manera se modifica la estabilidad de las comunidades puede ayudar a anticipar las 

consecuencias a largo plazo de las actividades antrópicas en los pastizales. 

Los objetivos de este estudio son: (1) evaluar el efecto de la interacción entre el 

pastoreo doméstico y el aumento crónico de nutrientes en la estabilidad temporal de la 

productividad del pastizal y (2) analizar los mecanismos involucrados en la estabilidad 

de la productividad. Las hipótesis asociadas a estos objetivos son: 

Hipótesis 1: El pastoreo, al promover la diversidad, aumenta la estabilidad 

temporal de la PPNA a través de los aumentos en la asincronía de las abundancias de las 

especies y grupos funcionales de plantas.  

Hipótesis 2: La mayor PPNA por el aumento de nutrientes no compensa los 

efectos negativos en la estabilidad de la mayor dominancia y la reducción de asincronía 

entre las especies y grupos funcionales de plantas. 

Hipótesis 3: El pastoreo compensa los efectos negativos del aumento crónico de 

nutrientes sobre la estabilidad temporal de la PPNA, ya que reduce la pérdida de la 

asincronía y diversidad producto de la mayor disponibilidad de nutrientes.  

A partir de estas hipótesis se predice que: 



53 

 

 

  

a. La estabilidad temporal de la PPNA será mayor en el pastizal bajo pastoreo 

doméstico que en ausencia de ganado. Estos aumentos en la estabilidad de la 

PPNA estarán explicados por los incrementos en la diversidad y en la asincronía 

y por la disminución en la dominancia de especies y grupos funcionales de plantas 

del pastizal. 

b. La fertilización disminuirá la estabilidad temporal de la PPNA en el pastizal sin 

pastoreo, pero no se verá esta respuesta al agregado de nutrientes en el pastizal 

pastoreado.  

 

 

4.2. Metodología 

4.2.1. Descripción del experimento  

Las hipótesis fueron evaluadas en el marco del experimento descripto en el 

Capítulo 2. Desde el 2013 se manipuló la presencia de ganado vacuno y la fertilización 

con NPK en un diseño factorial en parcelas divididas (n = 6 bloques). Para cumplir los 

objetivos de este estudio se utilizaron los últimos tres años de datos experimentales, desde 

la cosecha realizada en el 2016 (al cabo del tercer año del agregado de fertilizante) al 

2018. De esta manera, se evaluó la estabilidad de la comunidad vegetal luego de los 

cambios transitorios producto de los primeros años de fertilización y clausura al ganado. 

Las condiciones climáticas durante el experimento fueron variables, con años en los que 

la precipitación fue similar al promedio histórico y años en los que la precipitación se 

ubicó por encima o debajo del mismo (Apéndice C: Fig. C1). 

 

4.2.2. Variables de respuesta y estimación de la estabilidad  

Se estimó la productividad primaria neta aérea (PPNA) durante la estación de 

crecimiento de los últimos 3 años de experimento, entre el 2016 y 2018, en todos los 

tratamientos a través de cosechas sucesivas de biomasa (descripto en el Capítulo 2) y la 

cobertura aérea de las especies de plantas con censos en parcelas permanentes (descripto 

en el Capítulo 3). A partir del valor máximo por especie en primavera o verano, se calculó 

para cada estación de crecimiento del período 2014-2018 la diversidad (eH) y la 

dominancia (Berger-Parker) de especies y de los distintos grupos funcionales de plantas 

del pastizal (gramíneas perennes C4, gramíneas perennes C3, gramíneas anuales C3, otras 

monocotiledóneas, otras dicotiledóneas y leguminosas; ver Capítulo 3) y la cobertura 

relativa de Schedonorus arundinaceae (festuca alta). 

La estabilidad temporal de las variables se calculó como E = μ / σ, siendo μ el 

promedio de los años para cada unidad experimental y σ su desvío estándar temporal 

(Tilman et al. 2006). Por último, se estimó la asincronía de la cobertura de las especies y 

grupos funcionales del pastizal entre años a partir de la siguiente fórmula desarrollada por 

Loreau y de Mazancourt (2008): 𝐴𝑠𝑖𝑛𝑐𝑟𝑜𝑛í𝑎 = 1 −  
𝜎2

(∑ 𝜎𝑖)𝑆
𝑖=1

2 , siendo σ2 la varianza 

temporal de la cobertura de cada unidad experimental, σi el desvío estándar temporal de 

la especie o grupo funcional “i” en cada unidad experimental, y “S” el número de especies 

o grupos funcionales, según corresponda, a lo largo de los años. Este índice puede tomar 

valores entre cero (perfecta sincronía o correspondencia temporal entre las especies o 

grupos funcionales de plantas) y uno (perfecta asincronía, las especies o grupos 
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funcionales responden a las variaciones ambientales de manera independiente en el 

tiempo). 

 

4.2.3. Análisis estadísticos 

Todos los análisis estadísticos se realizaron con el software R (versión 3.5.3, R 

Core Team 2018). En todos los modelos realizados se evaluó el cumplimiento de los 

supuestos de homogeneidad de varianzas y normalidad de distribución de los residuales. 

Para evaluar la interacción entre el pastoreo doméstico y el aumento crónico en el aporte 

de nutrientes en la estabilidad temporal de la productividad del pastizal (Objetivo 1) se 

analizó la estabilidad de la PPNA (2016-2018), su media y su desvío estándar temporal 

con modelos de efectos mixtos (Zuur et al. 2009). Los efectos fijos fueron el pastoreo, la 

fertilización y su interacción. La estructura aleatoria incluyó a los bloques (n=6), con las 

parcelas principales anidadas para representar el diseño experimental en parcelas 

divididas (función lme, paquete ‘nlme’; Pinheiro et al. 2017). Se utilizó la transformación 

log(X) para la estabilidad y el desvío estándar temporal de la PPNA, y se modeló la 

heterogeneidad de varianzas para la media de la PPNA (función varIdent; Pinheiro et al. 

2017). Para evaluar de qué manera se modificó la relación entre la media y el desvío 

estándar temporal de la PPNA en respuesta al ganado doméstico se realizaron regresiones 

de tipo II (Legendre y Legendre 1998) entre estas dos variables aleatorias (ambas con la 

transformación log(X)) para las parcelas del pastizal clausurado y del pastoreado 

utilizando la función lmodel2 del paquete ‘lmodel2’ (Legendre y Oksanen 2018). 

Luego, para evaluar los mecanismos que estarían regulando la estabilidad de la 

PPNA (Objetivo 2), se analizó la relación entre esta variable con distintos atributos de la 

comunidad vegetal mediante regresiones lineales simples. En particular, se analizó la 

estabilidad temporal de la PPNA en función de la media (2016-2018) de la diversidad, la 

dominancia y la asincronía de especies y grupos funcionales del pastizal y la cobertura de 

S. arundinaceae. Se evaluó el ajuste lineal a través de la exploración de los residuales 

(Crawley 2013). Se agregó un término cuadrático al modelo de la dominancia de especies 

ya que se observó una reducción mayor a dos unidades en el AICc (criterio de información 

de Akaike corregido para muestras pequeñas) en comparación con su modelo lineal (Zuur 

et al. 2009). La estructura aleatoria de los modelos incluyó los bloques (n=6) con las 

parcelas principales anidadas (función lme, paquete ‘nlme’; Pinheiro et al. 2017). Se 

utilizó la transformación log(X) para la estabilidad de la PPNA en todos los modelos. 

Con el fin de evaluar la importancia relativa de cada una de las variables descriptas 

sobre la estabilidad en la PPNA, se realizó un modelo incluyendo la diversidad, la 

dominancia y la asincronía de especies y grupos funcionales de plantas como predictoras 

de la estabilidad de la PPNA. Se estandarizaron las variables predictoras y se realizó una 

selección multi-modelo utilizando la función dredge (paquete ‘MuMIn’; Barton 2019). A 

partir de los modelos generados por la función dredge se seleccionaron aquellos con 

menor AICc. Se evaluó la multicolinealidad de las variables incluidas en estos modelos 

calculando el VIF (‘factor de inflación de la varianza’, por su sigla en inglés) y se 

removieron variables hasta que todas las variables incluidas tuvieron un valor de VIF 

menor a cuatro (Zuur et al. 2010). Aquí también se utilizó la transformación log(X) para 

la estabilidad de la PPNA y la estructura aleatoria del modelo consistió en los bloques 

(n=6) con las parcelas principales anidadas (función lme, paquete ‘nlme’; Pinheiro et al. 

2017). 

También se evaluó de qué manera el pastoreo doméstico y la adición crónica de 

nutrientes modifican la asincronía temporal de las abundancias de las especies y los 
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grupos funcionales de plantas del pastizal y la abundancia de S. arundinaceae. Se analizó 

la asincronía de especies y de grupos funcionales de plantas del pastizal y la cobertura de 

S. arundinaceae, calculadas con los datos de cobertura del 2016 al 2018, en respuesta al 

pastoreo y la fertilización. Se realizaron modelos de efectos mixtos en los que los efectos 

fijos fueron el pastoreo, la fertilización y su interacción, y la estructura aleatoria los 

bloques (n=6) con las parcelas principales anidadas (función lme, paquete ‘nlme’; 

Pinheiro et al. 2017). En los tres modelos se modeló la heterogeneidad de varianzas 

(función varIdent; Pinheiro et al. 2017) y se utilizó la transformación log(1+X). para la 

cobertura de S. arundinaceae. Por último, para determinar la relación lineal entre la 

dominancia de especies y la cobertura de S. arundinaceae, se analizó la correlación entre 

estas dos variables con el coeficiente de correlación de Pearson (función cor, paquete 

‘corrplot’; Wei et al. 2017). 

 

 

4.3. Resultados  

La estabilidad de la PPNA fue 188% mayor, en promedio, en el pastizal 

pastoreado que en ausencia de ganado doméstico (Fig. 4.1). Este efecto estuvo más 

explicado por cambios en el desvío estándar temporal que en la media de la PPNA, ya 

que el desvío estándar de la PPNA tendió a ser menor en presencia del ganado doméstico 

(Fig. 4.2.a), pero la media de la PPNA no se modificó por el pastoreo o la adición de 

nutrientes (P > 0,05; Fig. 4.2.b). A su vez, el desvío estándar y la media de la PPNA 

estuvieron positivamente asociados y siguieron la relación 1:1 en las parcelas de clausura 

(Fig. 4.3). En cambio, en las parcelas de pastoreo no hubo una relación significativa y los 

puntos se ubicaron por debajo de la línea 1:1, por lo que la media de la PPNA aumentó 

proporcionalmente más que su desvío estándar temporal (Fig. 4.3).  

 

 

Figura 4-1. Estabilidad temporal de la PPNA en función del pastoreo (Past) y la fertilización (Fert). “Control” 

hace referencia al tratamiento sin agregado de fertilizante, tanto en la clausura como en el pastizal 

pastoreado. Los cálculos se hicieron utilizando los valores de la media y desvío estándar por 

parcela del 2016 al 2018 para la PPNA (g m-2 ec-1). Las barras indican los promedios ± error 

estándar por tratamiento; n=6. En negrita se indican los valores P < 0,05. 
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Figura 4-2. (a) Media y (b) desvío estándar temporal de la PPNA durante la estación de 

crecimiento (g m-2 ec-1) en respuesta al pastoreo (Past) y la fertilización (Fert). “Control” hace 

referencia al tratamiento sin agregado de fertilizante, tanto en la clausura como en el pastizal 

pastoreado. Las barras indican los promedios ± error estándar por tratamientos; n=6. Para los 

cálculos se utilizaron los valores de PPNA del 2016 al 2018. En negrita se indican los valores P 

< 0,05.  

 

 

 

Figura 4-3. Relación entre el log10 de la media y el desvío estándar de la PPNA (g m-2 ec-1) 

en las parcelas de clausura (círculos gris claro) y de pastoreo (triángulos gris oscuro). Los puntos 

indican el promedio por parcela; n=6. Para los cálculos se utilizaron los valores de PPNA durante 

la estación de crecimiento del 2016 al 2018. En negrita se indican los valores P < 0,05 de la 

regresión de tipo II y la línea llena indica el ajuste de la regresión para las parcelas de clausura. 

La línea punteada indica la relación 1:1. 
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La estabilidad de la PPNA se asoció con los cambios en algunos de los atributos 

de la comunidad vegetal (Fig. 4.4). En primer lugar, la PPNA aumentó su estabilidad con 

los incrementos en la diversidad tanto de especies (Fig. 4.4.a) como de grupos funcionales 

de plantas del pastizal (Fig. 4.4.b). En segundo lugar, la estabilidad de la PPNA fue mayor 

a niveles bajos de dominancia de especies, disminuyó a niveles intermedios y volvió a 

aumentar en las comunidades muy dominadas (Fig. 4.4.c), mientras que la PPNA fue 

menos estable en las comunidades donde la dominancia de grupos funcionales fue alta 

(Fig. 4.4.d).  

En tercer lugar, los cambios en la asincronía temporal de especies y de grupos 

funcionales de plantas no modificaron la estabilidad de la PPNA del pastizal (Fig. 4.4.e-

f). La asincronía de especies y grupos funcionales del pastizal difirió en respuesta al 

pastoreo y la adición de nutrientes (Fig. 4.5). La asincronía de especies fue mayor en el 

pastizal pastoreado sin agregado de fertilizantes y se redujo un 54% en el pastizal 

clausurado a los herbívoros domésticos bajo fertilización, mientras que presentó valores 

intermedios en las otras dos situaciones (Fig. 4.5.a). El pastoreo doméstico duplicó la 

asincronía de grupos funcionales de plantas en relación con el pastizal sin ganado (Fig. 

4.5.b). Por el contrario, la adición de nutrientes redujo 32% la asincronía de grupos 

funcionales en comparación con el pastizal sin fertilizar (Fig. 4.5.b). 
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Figura 4-4. Estabilidad de la PPNA (log10) en función de la diversidad (eH) de (a) especies y 

(b) grupos funcionales, la dominancia (Berger-Parker) de (c) especies y (d) grupos funcionales y 

la asincronía de (e) especies y (f) grupos funcionales de plantas del pastizal. Los círculos 

representan las clausuras y los triángulos el pastoreo, en color negro el tratamiento de fertilización 

y en blanco sin fertilizar. Los puntos indican el promedio por parcela del 2016 al 2018 (tres años); 

n=6. En cada panel se indican el valor P (en negrita si P < 0,05) y el R2 correspondiente. Cuando 

P < 0,05 se muestran las líneas de ajuste y las ecuaciones de los modelos. 
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Figura 4-5. Asincronía de (a) las especies y (b) los grupos funcionales de plantas del pastizal. 

“Control” hace referencia al tratamiento sin agregado de fertilizante, tanto en la clausura como en 

el pastizal pastoreado. Las barras indican los promedios ± error estándar por tratamientos; n=6. 

Para los cálculos se utilizaron los datos del 2016 al 2018 (tres años). En negrita se indican los 

valores P < 0,05. Cuando la interacción Pastoreo * Fertilización es estadísticamente significativa 

(P < 0,05), se utilizan letras distintas para indicar las diferencias entre tratamientos. 

 

 

Luego de realizar la selección multi-modelo con todas las combinaciones de 

variables de la comunidad vegetal se encontró que varias combinaciones de variables 

explicaron igualmente bien la estabilidad de la PPNA (AICc menor a dos unidades entre 

ellos y modelos con peso equivalente; Apéndice C: Cuadro C1). Sin embargo, el modelo 

más parsimonioso (VIF < 2) fue aquel que incluyó solamente la dominancia de especies 

(ídem Fig. 4.4.c).  

Por último, el incremento en la abundancia de S. arundinaceae disminuyó la 

estabilidad temporal de la PPNA (Fig. 4.6.a). La cobertura de S. arundinaceae aumentó 

en promedio 1127% en ausencia de ganado y 41% en respuesta a la adición de nutrientes 

(Fig. 4.6.b). La dominancia de especies y la cobertura de S. arundinaceae estuvieron 

positivamente correlacionadas, con un coeficiente de correlación de Pearson cercano a 1 

(Pearson = 0,98; P < 0,001). 
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Figura 4-6. (a) Estabilidad de la PPNA (log10) en función de la cobertura relativa de S. 

arundinaceae (%) y (b) cobertura relativa de S. arundinaceae (%) en función de los tratamientos. 

Los círculos representan las clausuras y los triángulos el pastoreo, en color negro el tratamiento 

de fertilización y en blanco sin fertilizar. “Control” hace referencia al tratamiento sin agregado de 

fertilizante, tanto en la clausura como en el pastizal pastoreado. Los puntos indican el promedio 

por parcela del 2016 al 2018 (tres años) y las barras indican los promedios ± error estándar por 

tratamientos; n=6. Se indican los valores P (en negrita si P < 0,05) y en (a) el R2, la línea de ajuste 

y la ecuación del modelo.  

 

 

4.4. Discusión  

En este estudio se evaluó el impacto de la interacción entre el pastoreo doméstico 

y la adición crónica de nutrientes sobre la estabilidad de la productividad primaria neta y 

los mecanismos involucrados en su respuesta. El pastoreo doméstico aumentó la 

estabilidad de la PPNA del pastizal a través de disminuciones en el desvío estándar 

temporal de la PPNA y no por aumentos en su media (Fig. 4.1, 4.2, 4.3). La diversidad 

de especies y de grupos funcionales de plantas, que aumentaron en respuesta al pastoreo 

(Capítulo 3), promovieron la estabilidad de la PPNA (Fig. 4.4.a-b). A su vez, la 

estabilidad de la PPNA mostró un patrón particular en respuesta a la dominancia de 

especies del pastizal: fue mayor a niveles bajos de dominancia y volvió a aumentar 

cuando las comunidades de plantas se encontraron muy dominadas (Fig. 4.4.c). Por 

último, tanto la dominancia de grupos funcionales de plantas como la abundancia de S. 

arundinaceae disminuyeron la estabilidad de la PPNA (Figs. 4.4.d y 4.6.a). Por lo tanto, 

el pastoreo doméstico y la adición de nutrientes, a través de los cambios que generan en 

la diversidad y la dominancia de especies y grupos funcionales de plantas (Capítulo 3) y 

en la abundancia de S. arundinaceae (Fig. 4.6.b), están alterando la estabilidad del 

funcionamiento del pastizal. 

La PPNA, una variable funcional de la comunidad vegetal, fue menos estable en 

el pastizal sin ganado doméstico que en el pastizal pastoreado, lo que apoya la primera 

hipótesis (Fig. 4.1). Sin embargo, y a pesar de lo esperado a partir de la segunda y tercera 

hipótesis, la adición crónica de nutrientes no modificó la estabilidad temporal de la PPNA 

ni en presencia como en ausencia de herbívoros domésticos. La disminución en el desvío 

estándar temporal en relación con la media de la PPNA en respuesta al pastoreo explicó 

el aumento en la estabilidad, mientras que la adición de nutrientes no modificó esta 

relación (Fig. 4.2, Fig. 4.3; Polley et al. 2007, Loreau 2010). La disminución de la 
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estabilidad del funcionamiento de la comunidad en otros experimentos dependió de la 

dosis de fertilizante aplicado (Hautier et al. 2015, Niu et al. 2018). Los resultados del 

Capítulo 2 sugieren que en el pastizal sin ganado la comunidad vegetal se encuentra 

limitada por la disponibilidad de luz y no de nutrientes. Por lo que, a diferencia de otros 

estudios (Hautier et al. 2014, Zhang et al. 2016b, Liu et al. 2019, Song et al. 2019), la 

dosis de fertilización utilizada podría no ser suficiente para alterar la estabilidad de este 

pastizal. Además, aunque en algunos sistemas los disturbios no selectivos modificaron el 

efecto de la fertilización sobre la estabilidad (Zhang et al. 2017), el pastoreo doméstico 

aumentó la estabilidad independientemente de la adición de nutrientes.  

La dominancia de especies fue la variable de la comunidad vegetal que mejor 

explicó los cambios en la estabilidad del funcionamiento del pastizal. La estabilidad de la 

PPNA fue máxima a baja dominancia de especies, disminuyó un orden de magnitud a 

niveles intermedios y volvió a aumentar en las comunidades muy dominadas (Fig. 4.4.c). 

Estos resultados reconcilian la evidencia contradictoria sobre el impacto positivo (Polley 

et al. 2007, Grman et al. 2010, Sasaki y Lauenroth 2011, Zhang et al. 2016a) y negativo 

(Zelikova et al. 2014) de la dominancia en la estabilidad de la comunidad. Varios 

mecanismos estarían involucrados simultáneamente en mantener la estabilidad del 

pastizal en los extremos del gradiente de dominancia. La mayor diversidad y 

compensación temporal de las abundancias de las especies que conforman las 

comunidades poco dominadas aumentarían la estabilidad del funcionamiento de las 

comunidades (Allan et al. 2011, Zhang et al. 2016b, Liu et al. 2018). Por lo tanto, en las 

comunidades poco dominadas del pastizal pastoreado la mayor asincronía de especies 

(Fig. 4.5) podría ser el mecanismo por el que aumenta la estabilidad (coeficiente de 

correlación de Pearson entre dominancia y asincronía de especies = -0,78; P < 0,001).  

En cambio, las comunidades muy dominadas serían estables si las especies que 

dominan son muy productivas (Cap. 3: Fig. 3.4, Loreau 2010). La dominancia de 

especies, mayor en ausencia de ganado cuando se fertiliza (Cap. 3: Cuadro 3.2), 

compensaría parte del impacto negativo de la pérdida de diversidad y asincronía sobre la 

estabilidad de la PPNA (Fig. 4.4.a-b, 4.5.a). Sin embargo, puede suceder que las especies 

dominantes no se aclimaten a las variaciones ambientales que se suceden a lo largo de los 

años y, debido a la baja diversidad de estas comunidades, que no haya otras especies 

capaces de compensar esta respuesta de las dominantes (Zelikova et al. 2014). De esta 

manera, si ocurren condiciones climáticas extremas que impacten negativamente sobre 

las especies dominantes, la estabilidad de estas comunidades disminuiría drásticamente 

(Polley et al. 2007, Grman et al. 2010). La dominancia de grupos funcionales de plantas 

y la abundancia de S. arundinaceae, altamente correlacionada con la dominancia de 

especies, disminuyeron la estabilidad temporal de la PPNA (Figs. 4.4.d y 4.6.a). Por lo 

tanto, y en correspondencia con lo encontrado en el Capítulo 3, la identidad de las especies 

dominantes estarían modulando la estabilidad y el funcionamiento de la comunidad 

(Grime 1998, Hillebrand et al. 2008, Avolio et al. 2019, Liu et al. 2019). 

Los cambios en la diversidad producto del pastoreo y la fertilización (Cap. 3: 

Cuadro 3.2) impactaron en la estabilidad del funcionamiento de la comunidad vegetal 

(Hipótesis 1 y 2). La diversidad, tanto de especies como de grupos funcionales de plantas, 

se asoció a aumentos de la estabilidad temporal de la PPNA (Fig. 4.4.a-b). De esta 

manera, y en concordancia con estudios previos que reportaron una relación positiva entre 

la diversidad y la estabilidad de las comunidades (Lehman y Tilman 2000, Tilman et al. 

2014, Hautier et al. 2015), la diversidad sería otra variable de la comunidad vegetal que 

modularía el impacto del pastoreo y la adición de nutrientes sobre la estabilidad temporal 

de la PPNA. La adición crónica de nutrientes podría continuar disminuyendo la 
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diversidad en el tiempo (Smith et al. 2009, Harpole et al. 2016), lo que reduciría aún más 

la estabilidad de la comunidad en las parcelas fertilizadas (Lehman y Tilman 2000, 

Hautier et al. 2014, 2015, Tilman et al. 2014). A su vez, por la relación positiva entre la 

diversidad y el funcionamiento de los ecosistemas (Tilman et al. 2014), es esperable que 

la diversidad de especies aumente la estabilidad de la productividad vegetal (Lehman y 

Tilman 2000, Hautier et al. 2014, 2015, Tilman et al. 2014).  

La asincronía en la abundancia de especies y de grupos funcionales del pastizal, 

aunque se correlacionó positivamente con la diversidad (coeficiente de correlación de 

Pearson = 0,75 para las especies y 0,63 para los grupos funcionales; P < 0,001), no se 

asoció de manera directa con la estabilidad del funcionamiento de la comunidad (Fig. 

4.4.e-f). La asincronía fue mayor en el pastizal pastoreado y disminuyó con la 

fertilización, y considerando las especies, esta disminución fue más marcada en ausencia 

de ganado doméstico (Fig. 4.5). No obstante, los aumentos en la asincronía de las 

abundancias e identidad funcional de las especies (Allan et al. 2011, Liu et al. 2018) 

podrían ser uno de los mecanismos que explique el aumento en la estabilidad del 

funcionamiento de la comunidad en respuesta al pastoreo (Hipótesis 1). Aunque la 

fertilización disminuyó la asincronía (Fig. 4.5) esto no se trasladó a una menor 

estabilidad, lo que contrasta con las evidencias previas (Hipótesis 2; Hautier et al. 2014, 

Zhang et al. 2016b, Liu et al. 2019). Se ha reportado que los niveles crecientes de 

fertilización disminuyen la asincronía temporal de las abundancias de las especies (Zhang 

et al. 2016b), por lo que es esperable que la reducción de la asincronía se intensifique a 

lo largo de los años en respuesta a los aumentos crónicos de nutrientes en los ecosistemas 

(Smith et al. 2009). De esta manera, las consecuencias negativas de la adición de 

nutrientes sobre la estabilidad serían más evidentes a medida que transcurra el tiempo. 

 

 

4.5. Conclusiones 

En este estudio se evaluaron diferentes variables estructurales que controlan la 

estabilidad del pastizal en respuesta al pastoreo doméstico y la adición crónica de 

nutrientes. El pastoreo y los nutrientes alteraron la diversidad y dominancia vegetal 

(Capítulo 3), lo que impactó a mediano plazo en el funcionamiento del pastizal. El 

pastoreo aumentó la estabilidad de la PPNA a través de disminuir su desvío estándar 

temporal. La PPNA fue menos estable a niveles intermedios de dominancia. Esto podría 

explicarse porque en las comunidades poco dominadas la asincronía promovería la 

estabilidad, mientras que la mayor productividad de la especie dominante, S. 

arundinaceae, compensaría las pérdidas de asincronía en las comunidades poco diversas. 

Sin embargo, tanto la dominancia de grupos funcionales de plantas como la abundancia 

de S. arundinaceae disminuyeron la estabilidad de la PPNA. Además, la diversidad de 

especies y de grupos funcionales, mayores bajo pastoreo doméstico que en ausencia de 

ganado, también promovieron la estabilidad de la PPNA. Por un lado, estos resultados 

destacan el papel de las especies dominantes en modular los mecanismos de estabilidad 

del funcionamiento de la comunidad (Hillebrand et al. 2008, Avolio et al. 2019). Por otro 

lado, ponen de relieve cómo el pastoreo y los aumentos en la entrada de nutrientes a los 

ecosistemas, dos actividades que se intensificaron con el cambio global (Oesterheld et al. 

1992, Smil 2000, Galloway et al. 2008, Bar-On et al. 2018), modifican la estabilidad de 

las comunidades vegetales a través de los cambios que generan en la diversidad y 

dominancia vegetal. Conocer esta respuesta y los mecanismos involucrados en mantener 

la estabilidad va a permitir mejorar las estrategias de manejo y conservación de los 

pastizales a largo plazo.  
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5. CAPÍTULO 5 – Discusión general 
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5.1. Introducción y síntesis de resultados 

A lo largo de esta tesis se estudiaron los mecanismos a través de los cuales la 

interacción entre el pastoreo doméstico y la adición crónica de nutrientes regulan distintos 

aspectos de la estructura y el funcionamiento de las comunidades vegetales de pastizal. 

Específicamente, en el capítulo 2 se determinó que la adición de nutrientes y el pastoreo 

controlan de manera sinérgica la biomasa del pastizal. Los aumentos simultáneos en la 

disponibilidad de nutrientes y de luz promovieron la productividad del pastizal. La mayor 

productividad y calidad de los tejidos vegetales intensificó la presión de pastoreo y el 

consumo por parte del ganado, que de esta manera redujo la biomasa en pie que se 

acumula en el pastizal. En el capítulo 3 se encontró que los cambios en la abundancia 

relativa de las especies y grupos funcionales de plantas en respuesta al pastoreo doméstico 

y la adición de nutrientes explicarían en parte la respuesta de la biomasa aérea. Los 

aumentos en biomasa aérea estuvieron asociados al incremento en la dominancia en los 

últimos años, particularmente de la gramínea perenne C3 S. arundinaceae. Por último, en 

el capítulo 4 se evaluó la estabilidad de la comunidad en respuesta al pastoreo doméstico 

y la adición crónica de nutrientes y los múltiples mecanismos que la regulan. Se encontró 

que el pastoreo y la diversidad de especies y grupos funcionales promovieron la 

estabilidad de la productividad. También se encontró una relación no lineal de la 

estabilidad con la dominancia de la comunidad vegetal, dado que los niveles intermedios 

de dominancia de especies disminuyeron la estabilidad, en comparación con los extremos 

de baja o alta dominancia. 

A continuación, se destacan los aportes novedosos de estos resultados en el 

contexto del marco teórico utilizado y se comparan con los obtenidos por la red 

internacional de experimentos coordinados de adición de nutrientes, NutNet. Finalmente, 

se discuten las implicancias de estos resultados para la conservación y el manejo de 

pastizales ganaderos, y se enumeran las perspectivas futuras que se derivan de esta tesis. 

 

 

5.2. Aportes novedosos de la tesis en relación con el marco teórico 

La estructura y el funcionamiento de las comunidades vegetales depende tanto de 

la disponibilidad de nutrientes para las plantas como del consumo de biomasa por los 

herbívoros (Oksanen et al. 1981, Turkington 2009). En los sistemas terrestres el pastoreo 

por ganado doméstico disminuye la biomasa vegetal en pie (Jia et al. 2018) y favorece la 

coexistencia de especies y de grupos funcionales de plantas, al reducir la dominancia de 

especies palatables muy competitivas (Milchunas y Lauenroth 1993, Koerner et al. 2018). 

En cambio, la adición de nutrientes limitantes para la vegetación aumenta la producción 

de biomasa (Fay et al. 2015), acentúa la dominancia de las especies más competitivas y 

reduce la diversidad vegetal (Harpole et al. 2016, DeMalach 2018). La teoría predice que 

el pastoreo y los nutrientes interactúan entre sí, con consecuencias variadas en la forma 

en que modifican mutuamente su impacto en la vegetación (Oksanen et al. 1981, Leibold 

1989). Sin embargo, los estudios empíricos en sistemas terrestres no son concluyentes en 

los resultados de esta interacción (Hillebrand et al. 2007, Gruner et al. 2008). Esto ocurre 

en parte porque intervienen distintas vías que son modificadas simultáneamente por el 

pastoreo y los aumentos en la disponibilidad de nutrientes (Gruner et al. 2008, Turkington 

2009), lo que dificulta evaluar correctamente el resultado de la interacción. 

En ese sentido, esta tesis resulta novedosa ya que avanzó en el conocimiento de 

los mecanismos que regulan el efecto interactivo del pastoreo doméstico y la adición 
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crónica de nutrientes sobre la estructura, el funcionamiento y la estabilidad de 

comunidades vegetales de pastizal. Se realizó un experimento manipulativo de largo 

plazo en un pastizal dedicado a la producción ganadera, en el que se controló la presencia 

de ganado doméstico y la disponibilidad de nutrientes a lo largo de cinco años. Con este 

experimento se evaluó el efecto de la interacción entre el pastoreo y la adición de 

nutrientes en simultáneo sobre distintos aspectos estructurales (i.e. biomasa aérea y 

subterránea, composición y diversidad de especies y grupos funcionales de plantas) y 

funcionales (i.e. PPNA, estabilidad) de la comunidad de plantas y la relación entre ellos. 

También se consideraron otros procesos que podrían intervenir en la respuesta de la 

comunidad vegetal, como el consumo del ganado, la disponibilidad de luz a nivel del 

suelo y el contenido de nutrientes en la biomasa aérea. Esto permitió mejorar la 

comprensión de los procesos que modulan el impacto del pastoreo doméstico y la 

disponibilidad de nutrientes sobre las comunidades de plantas de pastizales templados. 

 

5.2.1. Controles de la biomasa vegetal del pastizal 

El primer aporte novedoso de esta tesis es que evidenció los mecanismos por los 

cuales el pastoreo doméstico y la adición crónica de nutrientes controlan de manera 

sinérgica la biomasa del pastizal. A pesar de los avances teóricos para descifrar los 

procesos que regulan la interacción entre grandes herbívoros y la disponibilidad de 

nutrientes sobre la biomasa vegetal, la evidencia empírica no permitía sacar evidencias 

concluyentes en los ecosistemas terrestres (Gruner et al. 2008, Turkington 2009). En esta 

tesis se encontró que el pastoreo, al reducir la biomasa en pie, también aumentó la 

disponibilidad de luz para el crecimiento de las plantas (Figs. 2.1, 2.2.b). Este aumento 

en la disponibilidad de luz medió el incremento de la PPNA ante la adición de nutrientes 

en el pastizal pastoreado (Fig. 2.2.a), lo que no ocurrió en el pastizal sin ganado con baja 

intensidad de luz a la altura del suelo. Esta ausencia de respuesta a la fertilización en el 

pastizal intacto contrasta con lo encontrado en los experimentos que evalúan el efecto de 

la adición de nutrientes sobre la biomasa vegetal (Hautier et al. 2009, Fay et al. 2015), lo 

que indicaría que el pastizal sin ganado se encuentra limitado por luz y no por nutrientes. 

De esta manera, el pastoreo, a través de los cambios que genera en la disponibilidad de 

luz, regula la respuesta de la productividad vegetal a la fertilización.  

Además, la adición de nutrientes incrementó la calidad nutricional de la 

vegetación mediante aumentos de las concentraciones de N y P en las hojas (Fig. 2.4) y 

aumentos en la abundancia de leguminosas en el pastizal pastoreado (Fig. 2.5). Los 

herbívoros respondieron a este aumento en la cantidad y calidad de la biomasa vegetal 

aumentando la presión de pastoreo e intensificando su consumo (Figs. 2.3, 5.1), lo que 

redujo aún más la biomasa área de las plantas (Fig. 2.1). Este resultado constituye el 

segundo aporte novedoso de la tesis, y además sugiere la existencia de una 

retroalimentación positiva entre el consumo y la calidad nutricional de las plantas 

(Augustine et al. 2003). Hasta el momento los pocos estudios en ecosistemas terrestres 

que encontraron una interacción entre los herbívoros y los recursos no manipularon la 

disponibilidad de nutrientes (Augustine et al. 2003, Frank et al. 2018) o reportaron la 

biomasa aérea después del consumo de los herbívoros (Fariña et al. 2016), por lo que no 

mostraron la intensificación del consumo ni los cambios en la productividad vegetal. 

Todavía es necesario dilucidar si el ganado está aumentando su consumo por los aumentos 

en la cantidad o en la calidad de la biomasa vegetal, o si responde en igual medida a estos 

dos cambios de la vegetación a la adición de nutrientes (Fay et al. 2015, Firn et al. 2019). 
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Figura 5-1. Correlación entre el consumo de biomasa por ganado doméstico y la PPNA durante la estación 

de crecimiento (g m-2 ec-1) en el pastizal pastoreado (2016-2018). Los triángulos negros muestran 

el tratamiento de fertilización y los blancos el pastizal sin fertilizar. Se indican el valor del 

coeficiente de correlación de Pearson y el valor P. 

 

 

5.2.2. Relación entre la composición de la comunidad y la biomasa vegetal 

La interacción entre el pastoreo por ganado doméstico y la adición de nutrientes 

modificaron la identidad y la abundancia relativa de las especies y grupos funcionales de 

plantas (Fig. 3.2 y 3.3, Cuadro 3.1 y 3.2). A su vez, estos cambios en la comunidad se 

relacionaron con la respuesta de la biomasa aérea (Fig. 3.4), cuyos incrementos estuvieron 

asociados principalmente con la dominancia en los últimos años de la gramínea exótica 

perenne S. arundinaceae (Fig. 3.5). Estudios anteriores mostraron evidencias sobre la 

importancia de la dominancia en distintos atributos de la comunidad vegetal (Rusch y 

Oesterheld 1997, Grime 1998, Hillebrand et al. 2008, Koerner et al. 2018, Avolio et al. 

2019). Sin embargo, hasta el momento no se había demostrado que la respuesta de la 

dominancia de especies a la interacción entre el pastoreo y la adición de nutrientes estaría 

asociada con aumentos de la biomasa aérea del pastizal. Por lo tanto, este constituye el 

tercer aporte novedoso de esta tesis. Además, los resultados encontrados destacan la 

importancia de la duración de los estudios para que ocurran cambios en la comunidad 

vegetal que se puedan trasladar a la biomasa aérea (Fig. 3.5; Smith et al. 2009). 

Asimismo, los cambios en la identidad de especies y grupos funcionales inducidos 

por la fertilización en el pastizal pastoreado promovieron la productividad y el consumo 

de biomasa por el ganado. En el pastizal pastoreado la adición de nutrientes incrementó 

la PPNA e intensificó la presión de pastoreo y el consumo de biomasa por los herbívoros 

domésticos (Fig. 2.2.a y 2.3), lo que estuvo asociado a mayor abundancia de leguminosas 

(Lotus glaber), gramíneas C3 anuales (Gaudinia fragilis) y perennes (Schedonorus 

arundinaceae, festuca alta; Fig. 3.2, Apéndice B: Fig. B2), mayormente forrajeras 

introducidas que se naturalizaron en la región Pampeana (Fernández Grecco 2001, 

Mendoza et al. 2016). Si bien otros estudios mostraron que alteraciones en la 

disponibilidad de nutrientes del suelo modifican la productividad de la comunidad a 

través de cambios en la composición de las especies y grupos funcionales de plantas 

(Rodríguez et al. 2007, Isbell et al. 2013, Avolio et al. 2014), los resultados demuestran 

que esta respuesta se mantiene en sistemas productivos con forrajeras exóticas.  
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5.2.3. Controles de la estabilidad del funcionamiento de la comunidad vegetal 

También se evaluó el impacto de la interacción entre el pastoreo doméstico y la 

adición crónica de nutrientes sobre la estabilidad de la PPNA y los mecanismos 

involucrados en su respuesta. El pastoreo doméstico y la diversidad de especies y grupos 

funcionales de plantas aumentaron la estabilidad de la PPNA del pastizal (Fig. 4.1, Fig. 

4.4.a-b). A su vez, la estabilidad de la PPNA fue mayor a niveles bajos y altos de 

dominancia de especies, y mínima a niveles intermedios (Fig. 4.4.c). Este resultado 

constituye otro aporte novedoso de esta tesis al reconciliar la evidencia contradictoria 

sobre el impacto positivo (Polley et al. 2007, Grman et al. 2010, Sasaki y Lauenroth 2011, 

Zhang et al. 2016a) y negativo (Zelikova et al. 2014) de la dominancia en la estabilidad 

de la comunidad. A bajos niveles de dominancia la asincronía de especies podría ser el 

mecanismo por el que se promueve la estabilidad (Allan et al. 2011, Liu et al. 2018). En 

cambio, las comunidades muy dominadas serían estables si las especies que dominan son 

muy productivas. Estas comunidades mantendrían su estabilidad alta mientras no ocurran 

condiciones climáticas extremas que impacten negativamente sobre las especies que 

dominan la comunidad (Polley et al. 2007, Grman et al. 2010). Sin embargo, tanto la 

dominancia de grupos funcionales de plantas como la abundancia de S. arundinaceae 

disminuyeron la estabilidad de la PPNA (Figs. 4.4.d y 4.6.a). De esta manera, el pastoreo 

doméstico y la adición de nutrientes están alterando la estabilidad del funcionamiento del 

pastizal al alterar la identidad y la abundancia relativa de especies y grupos funcionales 

de plantas. 

 

 

5.3. Comparación con otros pastizales del mundo 

Con el objetivo de poner en contexto los resultados obtenidos en esta tesis con lo 

que ocurre en otros pastizales del mundo, se utilizaron datos de otros sitios de la red global 

de experimentos coordinados “The Nutrient Network” (NutNet; Borer et al. 2014a; 

http://www.nutnet.umn.edu/). En esta red global cada sitio experimental manipula la 

presencia de herbívoros y la disponibilidad de nutrientes de una manera comparable, 

siguiendo un protocolo estandarizado (Borer et al. 2014a; métodos detallados en el 

Apéndice D). El sitio experimental de “Las Chilcas” donde se realizó esta tesis forma 

parte de la red NutNet, pero a diferencia de la mayoría de los sitios, en Las Chilcas los 

herbívoros están representados por el ganado doméstico además del silvestre. En esta tesis 

se encontró que el ganado tuvo un efecto negativo en la biomasa viva en pie (Fig. 5.2.a) 

e incrementó la luz a nivel del suelo, lo que a su vez se modificó con la fertilización (Fig. 

5.2.c). Por el contrario, luego de cuatro años de adición de nutrientes en los pastizales de 

la red global NutNet la biomasa verde en pie aumentó 60% (Fig. 5.2.b) y la disponibilidad 

de luz a nivel del suelo se redujo un 32% (Fig. 5.2.d; Borer et al. 2014b). 

Sorprendentemente, en este estudio global la presencia de herbívoros no modificó la 

biomasa viva ni cambió la respuesta de la biomasa a la fertilización (Fig. 5.2.b-d). 

 

http://www.nutnet.umn.edu/
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Figura 5-2. Tasa de respuesta (logaritmo natural de la de respuesta a los tratamientos; LRR) 

de la biomasa viva (a-b) y la luz (c-d) en el experimento local de “Las Chilcas” (a-c; n = 6) y en 

un conjunto de sitios de la red global de experimentos “The Nutrient Network” (b-d) en respuesta 

a la fertilización, la herbivoría y su interacción, luego de cuatro años experimentales. Los puntos 

representan los valores medios ± 95% IC y los asteriscos indican que el IC no cruza el cero. 

 

 

Los resultados de esta tesis contrastan con lo que ocurre en otros pastizales del 

mundo. Posiblemente la identidad y la carga de los herbívoros sean dos factores que estén 

regulando la respuesta observada en el experimento global (Eldridge et al. 2016, Irisarri 

et al. 2016, Charles et al. 2017). Intensidades contrastantes de herbivoría modificarían los 

cambios en la disponibilidad de luz a nivel del suelo (Borer et al. 2014b). Asimismo, el 

impacto de los herbívoros sobre la biomasa vegetal, y por lo tanto en la disponibilidad de 

luz, puede variar según si se trata de herbívoros domésticos o silvestres y de su tamaño 

relativo (Veblen y Young 2010, Charles et al. 2017). Estas diferencias en los cambios de 

la disponibilidad de luz para la comunidad de plantas explicarían los resultados 

contrastantes entre lo encontrado en esta tesis y lo que ocurre en otros pastizales. 

Actualmente los herbívoros domésticos tienen mayor carga que los herbívoros silvestres 

en los ecosistemas terrestres (Oesterheld et al. 1992, Bar-On et al. 2018). En este contexto 

es fundamental entender de qué manera herbívoros de distinto tamaño y con distinta carga 

modifican el efecto del aumento de nutrientes en las comunidades de pastizal. Los 

resultados obtenidos en esta tesis sugieren que los cambios en la disponibilidad de luz son 
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un mecanismo por el cual los herbívoros controlarían la respuesta de la productividad y 

la biomasa vegetal a los aumentos en la disponibilidad de nutrientes. 

 

 

5.4.  Implicancias para el manejo y la conservación de pastizales 

Los pastizales constituyen el soporte biofísico de una variedad de servicios 

naturales que han sido esenciales para el desarrollo de la población humana (Sala et al. 

2017). El manejo de los ecosistemas debería mantener una gran variedad de funciones en 

forma simultánea (multifuncionalidad ecosistémica; e.g. PPNA, almacenamiento de 

carbono, entre otras; Zavaleta et al. 2010). La diversidad biológica es clave para mantener 

esta multifuncionalidad y su estabilidad temporal (Hautier et al. 2018). En particular, los 

pastizales de la Pampa Deprimida son el sustento de la principal economía ganadera de 

la Argentina (Viglizzo et al. 2011). Por lo tanto, los resultados encontrados en esta tesis 

son relevantes para el manejo y la conservación de estos pastizales templados. 

En primer lugar, la adición de nutrientes aumentó la productividad, la presión de 

pastoreo y el consumo de biomasa vegetal por el ganado en el pastizal pastoreado (Fig. 

2.2.a y 2.3). Estos incrementos en la productividad y el consumo estuvieron asociados a 

mayores concentraciones de N y P en la biomasa (Fig. 2.4) y a la cobertura de especies 

exóticas forrajeras (Fig. 3.2, Apéndice B: Fig. B2). De hecho, la fertilización se encuentra 

entre las recomendaciones actuales para aumentar la oferta de forraje de calidad en los 

pastizales de la Pampa Deprimida (Fernández Grecco 2001, Mendoza et al. 2016, 

Pesqueira et al. 2016). Sin embargo, la adición de nutrientes puede tener impactos 

negativos sobre la conservación y sustentabilidad que es necesario considerar a la hora de 

definir la carga ganadera y las estrategias de manejo de los pastizales (Eldridge et al. 

2016). 

En segundo lugar, la fertilización disminuyó la riqueza y la diversidad de especies 

y grupos funcionales del pastizal y aumentó la cobertura de especies exóticas en el 

pastizal (Cuadro 3.2), particularmente de la gramínea perenne C3 S. arundinaceae en 

ausencia de ganado (Fig. 3.2), lo que tiene consecuencias negativas sobre la conservación. 

La fertilización también redujo la asincronía de especies y grupos funcionales de plantas 

(Fig. 4.5). A su vez, la diversidad de especies promovió la estabilidad temporal de la 

PPNA (Fig. 4.4). Aunque en el plazo de tiempo estudiado (5 años) la fertilización no 

modificó la estabilidad de la comunidad (Fig. 4.1), las disminuciones en la diversidad y 

asincronía podrían tener efectos negativos sobre la estabilidad del funcionamiento del 

pastizal a largo plazo (Hautier et al. 2014, Liu et al. 2019).  

Por último, tanto la exclusión del ganado doméstico como la adición crónica de 

nutrientes aumentaron la dominancia de especies del pastizal (Cuadro 3.2). La 

dominancia se relacionó con la cobertura de las gramíneas perennes C3, principalmente 

la exótica invasora S. arundinaceae (Figs. 3.2 y 3.3). La presencia de esta especie reduce 

la riqueza y el valor de conservación de los pastizales (Tognetti et al. en preparación). A 

lo largo de la tesis se encontró que la respuesta al pastoreo y la fertilización de la 

composición y la dominancia de la comunidad vegetal estuvieron asociadas a cambios en 

la biomasa vegetal (Cuadro 3.3, Figs. 3.4 y 3.5) y la estabilidad de la PPNA (Fig. 4.4). 

Las comunidades muy dominadas fueron más estables que las que tuvieron niveles de 

dominancia intermedios (Fig. 4.4.c). Sin embargo, es posible que a largo plazo la 

estabilidad en estas comunidades sea menor ya que la dominancia de grupos funcionales 

y la cobertura de S. arundinacea, la especie dominante en ausencia de ganado, se 

asociaron a disminuciones en la estabilidad del funcionamiento de la comunidad (Fig. 
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4.4.d y 4.6.a). Es esperable que las especies dominantes no se pueden aclimatar a las 

variaciones ambientales que se suceden a lo largo de los años y, debido a la baja 

diversidad de estas comunidades, que no haya otras especies capaces de compensar esta 

respuesta de las dominantes (Zelikova et al. 2014). En conclusión, es necesario planificar 

estrategias de manejo que incluyan rotaciones y descansos (Jacobo et al. 2006, Rodríguez 

et al. 2016, Vecchio et al. 2019) y ajustar la carga ganadera (Loydi y Distel 2010, Oñatibia 

y Aguiar 2016, Li et al. 2017) de manera que sea factible continuar con la producción sin 

comprometer la estabilidad del funcionamiento ni el valor de conservación de los 

pastizales.  

 

 

5.5. Perspectivas futuras 

A partir de los resultados obtenidos en esta tesis es posible plantear nuevos 

interrogantes que guíen investigaciones futuras. En el contexto actual de cambio global, 

resulta de vital importancia realizar estudios de largo plazo y a escalas espaciales 

relevantes para la conservación y el manejo. En esta tesis la estabilidad temporal y los 

mecanismos que la regulan se evaluaron en una escala espacial relativamente pequeña 

(comunidades locales) y en la variación de sus atributos a lo largo del tiempo (Tilman 

et al. 2006, Hautier et al. 2014). Sin embargo, la dinámica temporal de las meta-

comunidades, definidas como el conjunto de las comunidades locales conectadas por 

procesos de dispersión (Leibold et al. 2004), suele diferir de la dinámica de sus partes 

constituyentes (Leibold et al. 2004, Laliberté et al. 2013, Wilcox et al. 2017). La 

estabilidad temporal de las comunidades locales, que difieren entre sí en la composición 

de especies (heterogeneidad espacial), determinarían la estabilidad temporal de la meta-

comunidad (Wang y Loreau 2014). Los experimentos de largo plazo generan la 

oportunidad de dilucidar los mecanismos que modulan la relación entre la heterogeneidad 

espacial de las comunidades locales y la estabilidad temporal de la diversidad y el 

funcionamiento de las meta-comunidades. 

Por otro lado, la identidad y el tamaño de los herbívoros determinarían el impacto 

que generan en la biomasa, la composición y la heterogeneidad espacial de las 

comunidades vegetales (Veblen y Young 2010, Alberti et al. 2017, Charles et al. 2017, 

Riginos et al. 2018). Los herbívoros silvestres de pequeño y mediano tamaño reducirían 

menos la biomasa vegetal en pie que herbívoros más grandes, por lo que no aumentarían 

en gran medida la luz disponible en la comunidad (Borer et al. 2014b). Esta diferencia 

entre herbívoros de distinto tamaño se acentuaría si los grandes herbívoros son 

domésticos, ya que los pastizales bajo uso ganadero suelen tener cargas más altas 

(Oesterheld et al. 1992). La composición de los grandes herbívoros cambió 

marcadamente en el último siglo debido a que se redujo la abundancia de herbívoros 

silvestres (Ripple et al. 2015) en reemplazo por ganado doméstico (Thornton 2010, Bar-

On et al. 2018). Estudiar los efectos del tamaño e identidad de los herbívoros y las cargas 

en la respuesta de las plantas a la adición crónica de nutrientes va a permitir mejorar las 

proyecciones a largo plazo del impacto humano en los ecosistemas. 

Por último, entre las consecuencias del cambio global se incluye la pérdida de 

biodiversidad y la homogeneización espacial (Sax y Gaines 2003). A mayor riqueza 

regional de especies es esperable que aumente la diversidad de las comunidades locales 

(Ron et al. 2018) y su heterogeneidad espacial (Kraft et al. 2011). Esto promovería la 

estabilidad temporal de las meta-comunidades (Wilcox et al. 2017). A su vez, el número 

de especies en las comunidades locales modificaría la productividad de la comunidad 
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(Tilman et al. 2014), la asincronía temporal (Hautier et al. 2014) y su estabilidad (Tilman 

et al. 2006). De esta manera, también resulta importante estudiar cómo los cambios en la 

riqueza regional de especies modifican la respuesta de las comunidades locales y las meta-

comunidades a la interacción entre el pastoreo doméstico y la adición crónica de 

nutrientes. 
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Cuadro A1. Manejo del pastoreo doméstico en la Estancia “Las Chilcas” desde el 2013 al 2018. 

Las celdas en gris indican los meses en los que estuvo presente el ganado en el potrero.  
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Figura A-1. Límites del potrero de la Estancia “Las Chilcas” donde se realizó el experimento 

(línea blanca). En la imagen se detalla la ubicación de los bloques experimentales (cruces blancas) 

y del único molino que posee el potrero (flecha blanca). Imagen extraída de Google Earth Pro. 
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Figura A-2. Diagrama de uno de los seis bloques del diseño experimental donde se indican los 

sitios de medición dentro de las parcelas de las distintas variables de respuesta. La fertilización 

(Fert) consiste en la adición de 10 g m-2 año-1 de NPK + micronutrientes, siguiendo el protocolo 

experimental de “Nutrient Network” (Borer et al. 2014a).  

 

  



94 

 

 

 

Figura A-3. Comparación de la PPNA dentro de las clausuras estimada con dos métodos de 

estimación diferentes: durante la estación de crecimiento (noviembre a marzo, barras rayadas) y 

anualmente (12 meses previos a la cosecha de biomasa de marzo, barras lisas). Las barras 

representan los valores medios ± error estándar; n=6. Los métodos de estimación no difirieron 

entre sí. Sólo hubo un efecto estadísticamente significativo (P < 0,05) del año de muestreo, que 

se indica en negrita. 
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Cuadro A2. Resultados de los modelos de efectos mixtos del pastoreo (Past), la fertilización 

(Fert), los años de experimento y su interacción, sobre la biomasa aérea viva y muerta (g m-2) a 

lo largo del tiempo (2014-2017). Los valores previos al comienzo de la fertilización (2013) de 

cada variable fueron utilizados como covariables en los análisis. Se indican los grados de libertad 

(g.l.: efecto; error) y los valores F y P (en negrita si P < 0,05 y en itálica si P < 0,10). 

 

Variable g.l. 

Biomasa aérea 

viva 

Biomasa aérea 

muerta 

F P F P 

Pre-fertilización (2013) 1;9 14,27 0,004 40,38 <0,001 

Pastoreo 1;5 50,59 <0,001 42,42 0,001 

Fertilización 1;9 0,05 0,83 2,18 0,17 

Past * Fert 1;9 3,76 0,08 0,003 0,96 

Año 3;60 3,75 0,02 14,07 <0,001 

Past * Año 3;60 2,09 0,11 2,71 0,053 

Fert * Año 3;60 3,15 0,03 2,83 0,046 

Past * Fert * Año 3;60 0,49 0,69 2,58 0,06 
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Cuadro A3. Resultados de los modelos de efectos mixtos del pastoreo (Past), la fertilización 

(Fert) y su interacción sobre la biomasa aérea viva y muerta (g m-2), la PPNA durante la estación 

de crecimiento (g m-2 ec-1) y el porcentaje de luz a nivel del suelo en el cuarto año experimental 

(2017). Se indican los grados de libertad (g.l.: efecto; error) y los valores F y P (en negrita si P < 

0,05). 

 

Variable g.l. 

Biomasa aérea 

viva (4° año) 

Biomasa aérea 

muerta (4° año) 
PPNA (4° año) 

Luz a nivel del suelo 

(4° año) 

F P F P F P F P 

Pastoreo 1;5 30,54 0,003  41,40 0,001 0,46 0,53 169,12 <0,001 

Fertilización 1;9 1,34 0,27 0,03 0,86 1,23 0,29 5,74 0,04 

Past * Fert 1;9 5,68 0,04 7,04 0,02 9,38 0,01 48,70 <0,001 



97 

 

 

 

Cuadro A4. Resultados de los modelos de efectos mixtos del pastoreo (Past), la fertilización 

(Fert), la profundidad (Prof) y su interacción, sobre la biomasa subterránea total, la biomasa de 

raíces, la biomasa de rizomas y bulbos (g m-2) y la proporción de biomasa aérea:subterránea. Se 

indican los grados de libertad (g.l.: efecto; error) y los valores F y P (en negrita si P < 0,05 y en 

itálica si P < 0,10). 

Variable g.l. 

Biomasa 

subterránea total 
Biomasa de raíces 

Biomasa de 

rizomas y bulbos 

Proporción biomasa 

aérea:subterránea 

F P F P F P F P 

Pastoreo 1;5 4,67 0,08 1,40 0,29 4,78 0,08 5,20 0,07 

Fertilización 1;10 0,64 0,44 0,14 0,71 4,25 0,07 2,52 0,14 

Past * Fert 1;10 1,35 0,27 1,03 0,33 1,43 0,26 1,46 0,25 

Profundidad 1;20 231,48 <0,001 491,47 <0,001 92,39 <0,001   

Past * Prof 1;20 0,48 0,50 0,08 0,78 0,41 0,53   

Fert * Prof 1;20 0,21 0,66 0,07 0,79 0,004 0,95   

Past * Fert * Prof 1;20 0,13 0,72 0,83 0,37 0,87 0,36   
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Cuadro A5. Resultados de los modelos de efectos mixtos de la fertilización sobre el consumo de 

biomasa por el ganado (g m-2 ec-1) y la presión de pastoreo. Se indican los grados de libertad (g.l.: 

efecto; error) y los valores F y P (en negrita si P < 0,05). 

 

 Variable g.l. 

Consumo de biomasa 

por el ganado 

Presión de pastoreo 

F P F P 

Fertilización 1;5 48,01 0,001  45,63 0,001 
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Cuadro A6. Resultados de los modelos de efectos mixtos del pastoreo (Past), la fertilización 

(Fert) y su interacción, sobre la concentración (%) de N y P en los tejidos vegetales y la biomasa 

de graminoides, dicotiledóneas y leguminosas (g m-2). Se indican los grados de libertad (g.l.: 

efecto; error) y los valores F y P (en negrita si P < 0,05). 

Variable g.l. 
N (%) P (%) 

Biomasa de 

graminoides 

Biomasa de 

dicotiledóneas 

Biomasa de 

leguminosas 

F P F P F P F P F P 

Pastoreo 1;5 43,70 0,001 2,12 0,21 34,07 0,002 2,98 0,14 101,91 <0,001 

Fertilización 1;10 9,72 0,011 378,94 <0,001 0,20 0,67 6,08 0,03 8,61 0,01 

Past * Fert 1;10 3,81 0,08 0,081 0,78 3,93 0,08 9,14 0,01 17,99 0,002 
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8. Apéndice B  
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Cuadro B1. Riqueza, diversidad (eH) y dominancia (Berger-Parker) de los grupos funcionales y 

especies de plantas. Los valores indican la media (2014-2018) ± error estándar; n=6. En la última 

columna se indica el coeficiente de correlación de Pearson (P < 0,001). 

Variables 
Clausura 

Sin fertilizar 

Clausura 

Fertilizado 

Pastoreo 

Sin fertilizar 

Pastoreo 

Fertilizado 
Pearson 

Riqueza grupos funcionales  4,50 ± 0,60 3,47 ± 0,53 5,97 ± 0,07 5,87 ± 0,14 
0,82 

Riqueza especies 12,63 ± 2,59 7,03 ± 2,16 25,03 ± 1,91 18,90 ± 2,06 

Diversidad grupos funcionales  2,66 ± 0,48 1,67 ± 0,35 4,21 ± 0,22 4,10 ± 0,24 
0,89 

Diversidad especies 5,31 ± 1,62 2,40 ± 1,02 12,03 ± 1,40 8,37 ± 1,16 

Dominancia grupos funcionales  0,67 ± 0,09 0,86 ± 0,07 0,46 ± 0,04 0,42 ± 0,04 
0,96 

Dominancia especies 0,60 ± 0,11 0,84 ± 0,08 0,26 ± 0,04 0,31 ± 0,04 
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Cuadro B2. Resultados de los modelos de efectos mixtos de (a) la riqueza, (b) la diversidad (eH) 

y (c) la dominancia (Berger-Parker) de grupos funcionales de plantas en función del pastoreo 

(Past), la fertilización (Fert), los años y su interacción. El intercepto hace referencia al pastizal 

sin pastoreo ni adición de nutrientes. Se reportan los valores estimados por el modelo, los grados 

de libertad (g.l.: efecto, error) y los valores F y P. Los efectos significativos (P < 0,05) están en 

negrita.  

  
a. Riqueza b. Diversidad 

Estim. g.l. F P Estim. g.l. F P 

Intercepto 5,60 1;92 538,85 <0,001 3,84 1;92 604,03 <0,001 

Pastoreo 0,32 1;5 20,55 0,006 0,85 1;5 67,09 <0,001 

Fertilización -1,18 1;10 6,67 0,03 -1,19 1;10 6,37 0,03 

Past * Fert 1,18 1;10 4,53 0,06 0,64 1;10 4,15 0,07 

Año -0,37 1;92 18,80 <0,001 -0,39 1;92 37,91 <0,001 

Past * Año 0,38 1;92 18,80 <0,001 0,23 1;92 14,34 <0,001 

Fert * Año 0,05 1;92 0,01 0,92 0,06 1;92 2,11 0,15 

Past * Fert * Año -0,08 1;92 0,28 0,60 0,08 1;92 0,32 0,57 

 
c. Dominancia  

Estim. g.l. F P 

Intercepto 0,47 1;92 574,02 <0,001 

Pastoreo -0,09 1;5 45,37 0,001 

Fertilización 0,19 1;10 4,08 0,07 

Past * Fert -0,12 1;10 10,11 0,01 

Año 0,07 1;92 29,58 <0,001 

Past * Año -0,04 1;92 17,75 <0,001 

Fert * Año -0,0003 1;92 1,93 0,17 

Past * Fert * Año -0,04 1;92 1,86 0,18 
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Figura B-1. Biomasa vegetal en función de (a) la riqueza, (b) diversidad (eH) y (c) dominancia 

(Berger-Parker) de los grupos funcionales de plantas. Los círculos representan las clausuras y los 

triángulos el pastoreo, en color negro el tratamiento de fertilización y en blanco sin fertilizar. Cada 

punto representa el promedio de un tratamiento para un año determinado (2014-2018) ± error 

estándar (n = 6). En cada panel se indican el valor P y el R2 correspondiente a ese modelo. 
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Cuadro B3. Resultado del PERMANOVA de la cobertura relativa de los grupos 

funcionales y las especies de plantas en respuesta a la fertilización (Fert) y los años de 

tratamiento (2014-2018) para las parcelas de Pastoreo o Clausura, y en respuesta a los años 

de tratamiento para cada tratamiento. Se reportan los grados de libertad (g.l.: efecto, error) 

y los valores F, pseudo-R2 y P. En negrita se indican los valores significativos (P < 0,05) y 

el mayor pseudo-R2 de cada análisis. 

Tratamiento PERMANOVA 
Grupos funcionales Especies 

g.l. F R2 P g.l. F R2 P 

Pastoreo 

Fertilización 1;59 11,76 0,16 0,001 1;59 5,45 0,08 0,001 

Año 1;59 0,95 0,01 0,38 1;59 4,81 0,07 0,001 

Fert * Año 1;59 3,24 0,05 0,01 1;59 1,95 0,03 0,01 

Clausura 

Fertilización 1;59 14,60 0,17 0,001 1;59 10,21 0,13 0,001 

Año 1;59 12,66 0,15 0,001 1;59 9,09 0,12 0,001 

Fert * Año 1;59 0,24 0,002 0,74 1;59 0,96 0,01 0,30 

Pastoreo - Control Año 1;29 4,25 0,13 0,002 1;29 3,76 0,12 0,001 

Pastoreo - Fert Año 1;29 0,96 0,03 0,24 1;29 3,05 0,10 0,001 

Clausura - Control Año 1;29 5,57 0,17 0,001 1;29 4,40 0,14 0,001 

Clausura - Fert Año 1;29 8,24 0,23 0,001 1;29 6,91 0,20 0,001 
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Cuadro B4. Resultados de los modelos de efectos mixtos de los distintos grupos funcionales de 

plantas del pastizal en función del pastoreo (Past), la fertilización (Fert), los años y su interacción. 

El intercepto hace referencia al pastizal sin pastoreo ni adición de nutrientes. Se reportan los 

valores estimados por el modelo, los grados de libertad (g.l.: efecto, error) y los valores F y P. 

Los efectos significativos (P < 0,05) están en negrita.  

 
a. Gramíneas perennes C4 b. Gramíneas perennes C3 

Estim. g.l. F P Estim. g.l. F P 

Intercepto 5,24 1;92 350,14 <0,001 39,23 1;92 259,42 <0,001 

Pastoreo 0,71 1;5 50,15 0,001 -33,33 1;5 179,45 <0,001 

Fertilización -1,66 1;10 14,78 0,003 29,65 1;10 6,56 0,03 

Past * Fert 2,46 1;10 2,59 0,14 -26,34 1;10 4,78 0,05 

Año -0,53 1;92 14,11 <0,001 8,50 1;92 12,66 0,001 

Past * Año 0,75 1;92 12,07 <0,001 -7,92 1;92 28,06 <0,001 

Fert * Año 0,01 1;92 2,69 0,10 -2,61 1;92 0,61 0,44 

Past * Fert * Año -0,50 1;92 2,98 0,09 2,28 1;92 0,79 0,37 

 
c. Gramíneas anuales C3 d. Monocotiledóneas 

Estim. g.l. F P Estim. g.l. F P 

Intercepto 2,04 1;92 352,54 <0,001 1,70 1;92 109,01 <0,001 

Pastoreo 0,87 1;5 270,94 <0,001 0,44 1;5 15,96 0,01 

Fertilización -0,94 1;10 5,69 0,04 -0,79 1;10 5,51 0,04 

Past * Fert 2,58 1;10 14,60 0,003 0,78 1;10 1,36 0,27 

Año -0,41 1;92 1,60 0,21 -0,06 1;92 0,24 0,62 

Past * Año 0,61 1;92 11,22 0,001 0,17 1;92 2,18 0,14 

Fert * Año 0,17 1;92 0,05 0,82 -0,07 1;92 0,80 0,37 

Past * Fert * Año -0,27 1;92 0,87 0,35 -0,04 1;92 0,05 0,83 

 
e. Dicotiledóneas f. Leguminosas 

Estim. g.l. F P Estim. g.l. F P 

Intercepto 2,52 1;92 178,77 <0,001 1,27 1;92 179,73 <0,001 

Pastoreo 0,70 1;5 10,15 0,02 0,89 1;5 58,41 <0,001 

Fertilización -1,16 1;10 14,19 0,004 -0,36 1;10 1,58 0,24 

Past * Fert -0,76 1;10 0,30 0,60 0,64 1;10 18,30 0,002 

Año -0,31 1;92 12,10 <0,001 -0,17 1;92 7,03 0,009 

Past * Año 0,07 1;92 3,12 0,08 0,04 1;92 1,53 0,22 

Fert * Año 0,16 1;92 8,36 0,005 -0,01 1;92 0,54 0,47 

Past * Fert * Año 0,18 1;92 1,03 0,31 0,14 1;92 0,64 0,43 
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Cuadro B5. Riqueza, diversidad (eH) y dominancia (Berger-Parker) de las especies de plantas y 

cobertura relativa de especies exóticas. Los valores indican la media ± error estándar para cada 

tratamiento y año; n=6. 

Tratamiento Año 
Riqueza de 

especies 
Diversidad Dominancia 

Cobertura de 

exóticas 

C
la

u
su

ra
 

C
o

n
tr

o
l 

2014 16,83 ± 2,54 8,09 ± 2,18 0,46 ± 0,12 54,55 ± 12,02 

2015 12,33 ± 1,20 5,85 ± 1,23 0,48 ± 0,11 52,92 ± 10,02 

2016 14,67 ± 3,19 6,32 ± 1,82 0,54 ± 0,11 60,26 ± 9,62 

2017 10,33 ± 2,99 4,16 ± 1,20 0,67 ± 0,11 71,53 ± 10,46 

2018 9,00 ± 2,00 2,14 ± 0,43 0,82 ± 0,07 82,42 ± 7,39 

F
er

ti
li

za
d

o
 

2014 11,50 ± 3,48 4,95 ± 1,86 0,65 ± 0,13 75,31 ± 9,92 

2015 8,00 ± 2,29 2,53 ± 0,70 0,80 ± 0,07 80,59 ± 6,95 

2016 6,83 ± 1,22 2,03 ± 0,47 0,85 ± 0,06 86,57 ± 6,05 

2017 3,67 ± 0,56 1,27 ± 0,07 0,95 ± 0,01 96,36 ± 0,79 

2018 5,17 ± 0,91 1,20 ± 0,05 0,97 ± 0,01 96,68 ± 0,84 

P
a
st

o
re

o
 

C
o
n

tr
o
l 

2014 27,83 ± 0,87 15,11 ± 1,06 0,19 ± 0,02 34,14 ± 4,28 

2015 20,67 ± 2,09 12,40 ± 1,74 0,19 ± 0,02 26,45 ± 2,03 

2016 26,17 ± 1,40 13,00 ± 0,93 0,25 ± 0,02 32,31 ± 2,85 

2017 25,00 ± 1,75 9,90 ± 1,16 0,38 ± 0,04 25,51 ± 2,70 

2018 25,50 ± 2,29 9,76 ± 0,99 0,27 ± 0,02 34,10 ± 6,40 

F
er

ti
li

za
d

o
 

2014 21,33 ± 1,63 10,21 ± 0,92 0,24 ± 0,03 43,31 ± 2,48 

2015 16,33 ± 1,28 8,83 ± 1,23 0,31 ± 0,04 34,94 ± 5,21 

2016 18,50 ± 2,03 7,63 ± 1,05 0,33 ± 0,03 62,68 ± 2,85 

2017 15,83 ± 2,02 6,87 ± 1,48 0,35 ± 0,07 53,73 ± 8,00 

2018 22,50 ± 2,28 8,32 ± 0,91 0,31 ± 0,02 45,97 ± 4,89 
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Figura B-2. Análisis de correspondencia canónico (CCA) en el que se evalúa la PPNA en el 

pastizal pastoreado y el consumo de biomasa vegetal por el ganado doméstico en función de los 

cambios en la composición de la comunidad vegetal considerando la cobertura de grupos 

funcionales (a, b) y de especies (c, d). En los paneles (a) y (c) cada punto representa el promedio 

de un tratamiento para un año determinado ± error estándar (16-17-18 indican los años del 2016 

al 2018, respectivamente; n = 6), en color negro el tratamiento de fertilización y en blanco sin 

fertilizar. Las flechas grises oscuro representan los vectores de la PPNA y el consumo (a, c). Las 

flechas negras indican los vectores de los grupos funcionales (b) y las especies dominantes (d): 

Carex phalaroides (Cp), Eleocharis viridans (Ev), Gaudinia fragilis (Gf), Lotus glaber (Lg), 

Leersia hexandra (Lh), Lolium multiflorum (Lm), Mentha pulegium (Mp), Paspalum dilatatum 

(Pd), Panicum gouinii (Pg), Panicum milioides (Pm), Paspalidium paludivagum (Pp), 

Schedonorus arundinaceae (Sa), Setaria parviflora (Sp), Stenotaphrum secundatum (Ss). La línea 

punteada en el panel (b) indica el extremo del vector correspondiente a las gramíneas perennes 

C3: CCA1 = 0,006; CCA2 = -0,01. 
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9. Apéndice C  
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Figura C-1. Precipitación (mm) anual durante el experimento. Cada barra representa la 

precipitación acumulada durante los 12 meses previos al momento de medición en marzo del año 

calendario (i.e. 2014 muestra las precipitaciones acumuladas entre marzo 2013 y febrero 2014). 

Se indica arriba de cada barra el valor de precipitación correspondiente y con la línea punteada el 

valor promedio de precipitación en los últimos 68 años. La línea debajo del eje X indica los años 

en los que se estimó la PPNA del pastizal. La cobertura de especies se midió durante todos los 

años.  
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Cuadro C1. Mejores modelos para explicar la estabilidad de la PPNA obtenidos con la función dredge (paquete ‘MuMIn’) en función de la asincronía, 

diversidad y dominancia de los grupos funcionales (GFs) y las especies (Spp) de plantas del pastizal. Los términos cuadráticos se indican con ‘2’, ‘Int.’ 

hace referencia al intercepto y ‘g.l.’ a los grados de libertad del modelo. Se indica el AICc, la diferencia de AICc con el primer modelo (Δ AICc) y el peso 

relativo de cada modelo. Se reportan los estimadores estandarizados de las variables incluidas en cada modelo. Las filas resaltadas en gris indican los 

modelos con menor AICc y mayor peso. 

N° Int. 
Asincronía 

GFs 

Asincronía 

Spp 

Dominancia 

GFs 

Dominancia 

Spp 

Dominancia 

Spp 2 

Diversidad 

GFs 

Diversidad 

Spp 
g.l. AICc Δ AICc Peso 

1 0,68    -0,41    5 54,60 0,00 0,093 

2 0,23    -0,57 0,46   6 54,70 0,12 0,087 

3 0,68      0,43 
 

5 55,00 0,39 0,076 

4 0,68      
 

0,35 5 56,50 1,94 0,035 

5 0,36    
 

0,33 0,54  6 56,50 1,98 0,034 

6 0,68 -0,17   -0,50 
 

  6 56,60 1,99 0,034 

7 0,05    -1,11 0,65  -0,48 7 56,60 2,04 0,033 

8 0,68   -0,37     5 56,70 2,12 0,032 

9 0,68 -0,18     0,53  6 56,80 2,24 0,030 

10 0,18 -0,17   -0,71 0,52   7 57,00 2,41 0,028 

11 0,68   0,43 -0,83    6 57,30 2,76 0,023 

12 0,68   0,64   1,06  6 57,40 2,84 0,022 

13 0,26   -0,53  0,44   6 57,50 2,96 0,021 

14 0,68        4 57,60 3,01 0,021 
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10. Apéndice D  
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Métodos utilizados en la comparación con el experimento global en pastizales 

Con el objetivo de comparar los resultados obtenidos en esta tesis con los 

obtenidos en pastizales pastoreados por distintos tipos de herbívoros (> 50 g animal-1), se 

utilizaron datos de “The Nutrient Network” (NutNet; http://www.nutnet.umn.edu/). 

NutNet es una red global experimental colaborativa de la que forma parte “Las Chilcas”, 

el sitio experimental utilizado en esta tesis. Esta red, creada en 2007, utiliza un diseño 

experimental y un protocolo de medición común (descriptos previamente en el Capítulo 

2), lo que facilita la comparación de los resultados obtenidos entre los sitios participantes 

distribuidos en pastizales de todo el planeta. 

Para realizar la comparación se seleccionaron sitios que tuvieran al menos cuatro 

años de experimento en los que se haya manipulado la adición de nutrientes (parcelas con 

fertilización con 10 g m-2 año-1 de NPK o parcelas “control” sin fertilizar) en combinación 

factorial con la presencia de herbívoros (parcelas en las que los herbívoros tienen acceso 

o parcelas clausuradas a los herbívoros). Se encontraron 43 sitios que reunían estas 

características, distribuidos en 12 países y cinco continentes (Apéndice D: Cuadro D1). 

En todos estos sitios experimentales se midió la biomasa aérea viva, pero sólo en 29 de 

ellos se midió también la disponibilidad de luz a nivel del suelo. De esta manera, se contó 

con más sitios que los incluidos en Borer et al. 2014b (13 y 11 sitios más para la biomasa 

y para la luz, respectivamente). Todos los sitios realizan el mismo protocolo de adición 

de nutrientes y de medición de la biomasa vegetal y de la luz disponible a nivel del suelo. 

Este protocolo corresponde a lo descripto en el Capítulo 2 (ver también Borer et al. 

2014a). 

La biomasa aérea viva se midió anualmente en el pico de la estación de 

crecimiento correspondiente a cada sitio. Se cortó toda la biomasa aérea viva en pie dentro 

de dos marcos rectangulares de 0,1 x 1 m localizados al azar dentro de cada parcela. Las 

muestras de biomasa se secaron a 60°C hasta peso constante y se pesaron (0,01 g). En la 

misma fecha en que se cosechó la biomasa aérea también se midió la radiación 

fotosintéticamente activa (RFA, mmol fotones m-2 s-1). La RFA se midió arriba del 

canopeo y a nivel del suelo en un cuadrante permanente de 1 m2 delimitado dentro de 

cada parcela, utilizando un ceptómetro de 1 m de largo. Las mediciones se realizaron al 

mediodía (11 am – 2 pm) de días soleados. Luego se estimó el porcentaje de luz a nivel 

del suelo como la relación entre el RFA a nivel del suelo en relación con la RFA arriba 

del canopeo multiplicado por 100.  

Se comparó la biomasa aérea viva y la luz a nivel del suelo en el cuarto año del 

experimento global con los resultados del cuarto año experimental del experimento en 

“Las Chilcas” (último año incluido en el Capítulo 2). Para ello se estimó el logaritmo 

natural de la relación de respuesta (LRR) de los efectos simples e interactivos de la 

herbivoría y la fertilización como:  

 

LRR F = (ln XH0F1 + ln XH1F1) – (ln XH0F0 + ln XH1F0)  (1) 

LRR H = (ln XH1F0 + ln XH1F1) – (ln XH0F0 + ln XH0F1)  (2) 

LRR F x H = (ln XH0F1 + ln XH1F0) – (ln XH0F0 + ln XH1F1) (3) 

 

“F” y “H” hacen referencia al tratamiento de fertilización (0 para las parcelas sin 

fertilizar y 1 para las parcelas fertilizadas con NPK) y de herbivoría/pastoreo (0 para las 

clausuras y 1 para las parcelas con presencia de herbívoros), respectivamente. “X” 

http://www.nutnet.umn.edu/
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representa el valor medio de la biomasa viva o de la luz a nivel del suelo del tratamiento 

correspondiente en cada sitio. Para cada variable se estimó la media y el intervalo de 

confianza (IC 95%) determinar si eran significativamente diferentes de cero (Gurevitch 

et al. 2000).  

 

Cuadro D1. Sitios de la red de experimentos “The Nutrient Network” incluidos en los análisis. 

Los sitios que midieron la luz a nivel del suelo se indican en la última columna con una cruz. 

TMA: temperatura media anual (°C); PMA: precipitación media anual (mm). 

# Código del sitio País Continente Latitud Longitud TMA PMA Luz 

1 azi.cn China Asia 33,670 101,870 2 667 X 

2 barta.us Estados Unidos América 42,245 -99,652 8,7 597 X 

3 bldr.us Estados Unidos América 39,972 -105,234 9,7 425 X 

4 bnch.us Estados Unidos América 44,277 -121,968 5,5 1647  
5 bogong.au Australia Oceanía -36,874 147,254 5,7 1592 X 

6 burrawan.au Australia Oceanía -27,735 151,140 18,4 683 X 

7 cbgb.us Estados Unidos América 41,785 -93,385 9 855 X 

8 cdcr.us Estados Unidos América 45,425 -93,212 6,3 750  
9 cdpt.us Estados Unidos América 41,200 -101,630 9,5 445 X 

10 cereep.fr Francia Europa 48,280 2,660 11 642  
11 comp.pt Portugal Europa 38,000 -8,000 16,5 554 X 

12 cowi.ca Canadá América 48,460 -123,380 9,8 764 X 

13 elliot.us Estados Unidos América 32,875 -117,052 17,2 331 X 

14 hall.us Estados Unidos América 36,872 -86,702 13,6 1282 X 

15 hart.us Estados Unidos América 42,724 -119,498 7,4 272 X 

16 hero.uk Reino Unido Europa 51,411 -0,639 9,9 692  
17 hopl.us Estados Unidos América 39,013 -123,060 12,3 1127 X 

18 kbs.us Estados Unidos América 42,409 -85,391 8,7 913 X 

19 kilp.fi Finlandia Europa 69,050 20,833 -4,1 551 X 

20 kiny.au Australia Oceanía -36,200 143,750 15,5 426  
21 koffler.ca Canadá América 44,024 -79,536 6,4 815 X 

22 konz.us Estados Unidos América 39,071 -96,583 11,9 877  
23 look.us Estados Unidos América 44,205 -122,128 4,8 1898  
24 marc.ar Argentina América -37,715 -57,425 13,9 838 X 

25 mcla.us Estados Unidos América 38,864 -122,406 13,5 867 X 

26 mtca.au Australia Oceanía -31,782 117,611 17,3 330  
27 pape.de Alemania Europa 53,086 7,473 8,9 783  
28 ping.au Australia Oceanía -32,496 116,973 16,2 483 X 

29 rook.uk Reino Unido Europa 51,406 -0,644 9,8 706  
30 saana.fi Finlandia Europa 69,036 20,842 -3,1 508 X 

31 sage.us Estados Unidos América 39,430 -120,240 5,7 882 X 

32 saline.us Estados Unidos América 39,050 -99,100 11,8 607  
33 sava.us Estados Unidos América 33,344 -81,651 17,3 1194  
34 sereng.tz Tanzania África -2,255 34,513 22,1 854 X 

35 sgs.us Estados Unidos América 40,817 -104,767 8,4 365 X 

36 shps.us Estados Unidos América 44,243 -112,198 5,5 262  
37 sier.us Estados Unidos América 39,236 -121,284 15,6 935 X 

38 smith.us Estados Unidos América 48,207 -122,625 9,8 597 X 

39 spin.us Estados Unidos América 38,136 -84,501 12,5 1140 X 

40 trel.us Estados Unidos América 40,075 -88,829 11 982 X 

41 unc.us Estados Unidos América 36,008 -79,020 14,6 1163 X 

42 valm.ch Suiza Europa 46,631 10,372 0,3 1098  
43 yarra.au Australia Oceanía -33,610 150,730 17,2 898 X 

 


