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Relacién entre la riqueza de especies vegetales y la
productividad en pastizales naturales

Luis LopEZ MARSICO™ Y ALICE ALTESOR
Facultad de Ciencias, Universidad de la Repiiblica. Montevideo, Uruguay.

ResuMEN. En las tltimas dos décadas se generd un debate acerca de la relacion entre la diversidad
y el funcionamiento ecosistémico. Los pastizales y sus herbivoros proveen uno de los casos de
estudio més ampliamente utilizados para analizar esta relacién. En los pastizales del Rio de la Plata
existen evidencias de relaciones positivas y negativas entre la riqueza de especies y la Productividad
Primaria Neta Aérea (PPNA). El objetivo de este trabajo fue analizar dicha relacién en pastizales
naturales pastoreados de la regién Centro-Sur de Uruguay. Se utilizaron dos estimadores de la
PPNA, el Indice de Vegetacion Normalizado (IVN) y la biomasa acumulada. En un ambiente
heterogéneo en cuanto a fertilidad del suelo se evalu6 la riqueza de especies, el IVN y la biomasa
acumulada. El IVN y la biomasa acumulada se relacionaron positivamente con la riqueza. Las
gramineas erectas y las hierbas mostraron los valores mas altos para riqueza de especies. Por su
parte, las gramineas postradas con tinicamente 4 especies (8% del total) aportaron cerca del 35% de
labiomasa total y explicaron gran parte de la productividad de estos pastizales. Este trabajo brinda
evidencias a favor de una relacion positiva y lineal entre riqueza y productividad primaria.

[Palabras clave: funcionamiento ecosistémico, tipos funcionales de plantas, indice de vegetaciéon
normalizado, biomasa acumulada, Uruguay]

ABsTRACT. Relationship between plant species richness and productivity in natural grasslands:
In the past two decades a considerable debate was generated among ecologists due to differences
in the results of experiments which evaluated the relationship between diversity and ecosystem
functioning. Recent experimental and theoretical work in this area has also led to animated
debates and controversies. A large number of hypotheses linking species richness and ecosystem
functioning have been tested. This relationship has been studied primarily through manipulative
experiments but little is known about descriptive studies. Grasslands and their grazers provide one
of the strongest and widespread cases for studying this relationship. Evidences of both, positive
and negative relationships between species richness and Aboveground Net Primary Productivity
(ANPP) were founded in the Rio de la Plata grasslands. The aim of this paper is to examine the
relationship between species richness and ANPP in natural grasslands under continuous grazing
of the Southern-Central region of Uruguay. We used two estimators of the ANPP, the Normalized
Difference Vegetation Index (NDVI) and the accumulated green biomass. In a heterogeneous
environment in terms of soil fertility, species richness and NDVI were measured in 44 plots of
30 cm of diameter. The plots were harvested to estimate the accumulated green biomass and the
species were grouped in three Plant Functional Types. The results indicated that both descriptors
were positively related to species richness (only the NDVI was significant). Erect grasses and herbs
showed higher values for species richness. On the other hand, the prostrate grasses despite being
a group with only four species (8% of the total species), contribute with abundant biomass (about
35% of the total biomass) and explain much of the productivity of these grasslands. This paper
provides evidence for a linear and positive relationship between species richness and ecosystem
functioning descriptors.

[Keywords: ecosystem functioning, plant functional types, normalized difference vegetation index,
accumulated biomass, Uruguay]
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INTRODUCCION

Las consecuencias de la pérdida de
biodiversidad para el funcionamiento de los
ecosistemas es un tema de debate entre los
ecllogos desde hace més de dos décadas (Mc
Naughton et al. 1989; Vitousek & Hooper 1994;
Naeem et al. 1995; Sala et al. 1996; Rusch &
Oesterheld 1997; Tilman 1999; Loreau et al.
2001; Schmid 2002; Wilsey & Polley 2004;
Zhou et al. 2006; van Ruijven & Berendse
2009). Entre las hipétesis que relacionan la
riqueza de especies con los descriptores del
funcionamiento ecosistémico se destacan: 1)
la hipétesis clasica, que plantea una relacién
lineal y positiva y ha sido mencionada
desde tiempos de Darwin (McNaughton
1994; Vitousek & Hooper 1994; Sala et al.
1996), 2) la hipotesis asintética (“the rivet
hypothesis” Ehrlich & Ehrlich 1981; Vitousek
& Hooper 1994) que propone que la adicién
de especies provoca al inicio un aumento en el
funcionamiento ecosistémico y luego el efecto
disminuye de forma paulatina hasta hacerse
nulo, 3) la hipétesis de especies redundantes
(“redundant species hypothesis” Lawton
& Brown 1994), que destaca la irrelevancia
de la adicién de especies, bajo la condiciéon
de que todos los Tipos Funcionales de
Plantas (TFPs) estén representados, y 4) la
hipétesis de rangos de las especies (“the
species rank - hypothesis”, Sala et al. 1996),
la cual propone que ademads de la riqueza, la
abundancia relativa de las especies retiradas
o agregadas a una comunidad influye sobre la
magnitud de los cambios en el funcionamiento
ecosistémico.

Las evidencias disponibles acerca de la
relacién entre la riqueza de especies y ciertas
variables del funcionamiento ecosistémico
provienen de experimentos manipulativos
realizados en microcosmos o a campo (Naeem
et al. 1995; Tilman et al. 1996; Symstad et al.
1998; Hector et al. 1999), de observaciones a
campo (Rush & Oesterheld 1997; Troumbis
& Memtsas 2000; Thompson et al. 2005) y
de meta-analisis, en los cuales por lo general
se retinen resultados obtenidos con distintos
protocolos de observacién (Balvanera et al.
2006; Cardinale et al. 2007). En la mayoria de
los experimentos manipulativos y de meta-
anélisis se encontré una relacién positiva entre
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la riqueza y la productividad; sin embargo,
esta relacion resulté neutral o negativa en los
pocos estudios realizados a campo (Jiang et
al. 2009).

Los pastizales y sus herbivoros proveen uno
de los casos de estudio mas utilizados para
analizar las relaciones entre la diversidad
y la productividad. Estos constituyen un
sistema que, por el tamafio de los organismos
y los tiempos de respuesta de los procesos,
permite evaluar aspectos ecolégicos basicos.
En la regién de los pastizales del Rio de la
Plata se han realizado estudios acerca de los
efectos estructurales y funcionales que ejerce
la herbivoria sobre las comunidades vegetales.
En la Pampa inundable de Argentina y en la
region Centro-Sur de Uruguay las evidencias
indican que el pastoreo promueve un aumento
en la riqueza de especies de plantas (Rush &
Oesterheld 1997; Rodriguez et al. 2003; Altesor
etal.2005, 2006). En la Pampa, este incremento
se explica por un aumento de hierbas exdticas
con crecimiento invernal (Sala et al. 1986;
Facelli 1988; Chaneton & Facelli 1991; Rush &
Oesterheld 1997), mientras que en Uruguay,
por un aumento de hierbas arrosetadas nativas
(Altesor et al. 1998, 2006; Rodriguez et al. 2003).
Si bien el pastoreo promueve un aumento de
la riqueza de especies en ambas regiones, su
efecto sobre la Productividad Primaria Neta
Aérea (PPNA) parece ser diferente en cada
sitio analizado. Rusch & Oesterheld (1997)
encontraron que en la Pampa el incremento
en la riqueza de especies no promovié un
aumento en la PPNA, que fue siete veces
menor en el pastoreo que en la clausura. En
cambio, en Uruguay se registré un aumento en
la PPNA superior a 50% en el drea pastoreada
con respecto al drea clausurada (Altesor et al.
2005). Los resultados de estos trabajos parecen
indicar que para poder explicar los cambios
en la PPNA, ademds de conocer el nimero
de especies, es importante también conocer
su identidad.

En este trabajo se evalué la relacién
entre la riqueza de especies vegetales y
la productividad primaria neta aérea en
pastizales naturales pastoreados de Uruguay.
Para ello se registrd, en condiciones de campo,
la riqueza y la PPNA de pequefias parcelas
ubicadas en una zona heterogénea en cuanto
a fertilidad del suelo.
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METODOS

Sitio de estudio

El estudio se llevé a cabo en pastizales
naturales de la regién Centro-Sur de Uruguay,
dentro del establecimiento “El Relincho”,
localizado en el departamento de San José
(34°20"17.55” S,56°58'49.69” O). Los promedios
anuales de precipitaciéon y temperatura de
los ultimos 40 afios son de 1099 mm y 17.4
°C, respectivamente (Direccién Nacional de
Meteorologia). En esta region, el pastoreo ha
promovido la presencia de dos estratos en la
vegetacién: uno denso y bajo, que no supera
los 10 cm de altura, en el que predominan las
gramineas C, con crecimiento postrado, y otro
mas alto, con gramineas erectas no palatables y
pequefios arbustos (Soriano 1991; Altesor et al.
2005, 2006). Si bien en el sitio de estudio existen
antecedentes agricolas, hace mas de 25 afios
que se practica exclusivamente la ganaderia
extensiva por ganado vacuno y ovino. Esta
zona es heterogénea desde el punto de vista
edafico, con un rango de valores de materia
orgénica particulada en los primeros 30 cm del
suelo, de 8.4 a 11.6 t/ha (Pifieiro et al. 2009).

Obtencién de datos a campo

Ennoviembre de 2004 se realizé un muestreo
de tipo preferencial (Mateucci & Colma 1982)
que consisti6 en la eleccion de dreas de pastizal
pastoreado con vegetaciéon herbédcea y sin
arbustos cercanos. En estas areas, se ubicaron
44 parcelas circulares de 30 cm de didmetro
a lo largo de un gradiente de fertilidad del
suelo. Se dispuso de datos de materia organica
particulada del suelo tomados de Pifieiro et al.
(2009) para 38 de las 44 parcelas.

Se utilizaron dos estimadores de la PPNA,
el Indice de Vegetacion Normalizado (IVN)
y la biomasa verde acumulada. E1 IVN es un
estimador lineal de la Fracciéon de Radiacion
Fotosintéticamente Activa absorbida por los
tejidos fotosintéticos de las plantas (FRFA)
(Di Bella et al. 2004). La FRFA es el principal
determinante de la PPNA y se relaciona de
forma lineal con ésta para una dada estructura

RIQUEZA VS PRODUCTIVIDAD EN PASTIZALES PASTOREADOS

103

de la vegetacion, en particular en una medicién
acotada en el tiempo (Monteith 1981). E1 [IVN
se calcula como: (IR-R)/(IR+R), donde IR
es la reflectancia en la region del infrarrojo
cercano, en donde las hojas verdes reflejan una
gran proporcién de la radiacién incidente y
R corresponde a la reflectancia en la regién
del rojo y en donde los tejidos fotosintéticos
absorben gran parte de la radiacién incidente
y reflejan una pequefia proporcién (Rouse et
al. 1973 en Paruelo et al. 2009). Para obtener
los valores de reflectancia en cada una de las
parcelas se utilizé6 un radiémetro de mano
Skye con dos canales, uno para IR y otro para
R. Se obtuvieron los valores de la radiacién
incidente y los de la radiacion reflejada por
la vegetacion en cada una de las bandas. A
través del cociente entre el valor reflejado y
el incidente se obtuvo la reflectancia en las
bandas IR y R. La biomasa (una variable de
estado) puede usarse para inferir la PPNA
(un flujo) suponiendo que la herbivoria y
la senescencia son despreciables (Paruelo
et al. 2010). En este caso se consider6 que
la herbivoria fue homogénea para todas las
parcelas. Se cosechd la biomasa vegetal aérea
en cada parcela y se conservo en freezer a -12
°C hasta su procesamiento.

Procesamiento de las muestras

Para cada parcela se determind la riqueza
de especies y la biomasa aérea fue dividida
en biomasa verde y biomasa seca. La
biomasa verde fue clasificada en tres Tipos
Funcionales de Plantas (TFPs) de acuerdo a
uno de los criterios planteados por Lavorel
et al. (1997), que retine a las especies segiin
sus respuestas frente a perturbaciones, en
este caso el pastoreo. Los TFPs utilizados
fueron: Gramineas erectas (Ge: especies cuyos
macollos tienen un dngulo superior a 45° con el
suelo y su crecimiento es erguido); Gramineas
postradas (Gp: especies con propagacién
vegetativa horizontal a través de rizomas o
estolones) y Hierbas (H: especies herbéceas,
por lo general arrosetadas). La biomasa seca
no fue considerada en este estudio por ser
cuantitativamente despreciable. Cada muestra
de biomasa verde fue colocada en bolsas de
papel, etiquetada y luego secada en estufa
a 70 °C durante 48 h. Pasado ese tiempo las
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muestras se pesaron en balanza de precisiéon
para obtener la biomasa acumulada de cada
TFP y la biomasa acumulada total de cada

parcela.
Andlisis de datos

Se realiz6 un andlisis de correlacién de
Spearman entre los valores de materia
organica particulada (Pifieiro et al. 2009) y de
riqueza de especies vegetales para 38 de las 44
parcelas muestreadas. Se utilizaron modelos de
regresion lineal para analizar la relacién entre
la riqueza de especies y los estimadores de la
PPNA (IVN y biomasa acumulada). Ademas,
se realizaron dos analisis de regresién multiple
de tipo “stepwise” utilizando como variables
independientes la riqueza de especies
correspondiente a cada uno delos TFPs y como
variables dependientes el IVN, en un caso, y
la biomasa acumulada, en el otro. También se
realizaron analisis de regresién simple entre la
riqueza de especies de cada uno de los TFPs,
y sus correspondientes biomasas. Por tltimo,
para describir las contribuciones de los TFPs,
en cuanto a nimero de especies y biomasa,
se realizaron comparaciones no paramétricas
(prueba de Kruskal-Wallis) (Zar 1996). Para
esto fue necesario transformar los datos a la
funcién seno para cumplir con el supuesto de
homogeneidad de varianzas.

Z 081 y = 0.0046x + 0.4933
> R*=0.12
.
0.7 1
0.6 1
0.5 ‘ ‘ ‘
10 20 30 40

Riqueza de especies

Figura 1. Relacién entre la riqueza de especies y el
Indice de Vegetacién Normalizado (IVN) para las
44 parcelas muestreadas en pastizales naturales
pastoreados de la region Centro-Sur de Uruguay.

Figure 1. Relationship between species richness and
Normalized Differential Vegetation Index (IVN) for
the 44 plots sampled in grazed natural grasslands
of South-Central region of Uruguay.
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RESULTADOS

La riqueza de especies vegetales estuvo
asociada a la materia organica particulada
(r=0.50; P=0.002). El IVN aumenté de forma
lineal con la riqueza de especies. Se registraron
en promedio 26.95 (+£8.29) especies, con un
rango de riqueza entre 15 y 38 especies,
mientras que el IVN presenté valores entre
0.52 y 0.76 (Figura 1). El modelo de regresién
lineal entre riqueza e IVN fue significativo
y su pendiente fue positiva (R>=0.12; n=44;
P<0.016) (Figura 1). El modelo de regresion
multiple en el que se utilizaron como variables
independientes la riqueza de especies de los
tres TFPs y como variable dependiente el
IVN, fue significativo (R?=0.13; P<0.0001)
(Tabla 1).

La biomasa verde acumulada presenté un
promedio de 220.18 g/m? (+117.28) y el rango
abarcado fue entre 99 g/m?y 559 g/m? La
biomasa aumenté con la riqueza de especies,
pero la relaciéon no fue significativa (R>=0.07;
n=44; P=0.087) (Figura 2a). El modelo de
regresion lineal entre la riqueza de gramineas
postradas y su correspondiente biomasa
fue positivo y el coeficiente de regresion
significativo (R?=0.44; n=44; P<0.00001) (Figura
2b). Las regresiones simples correspondientes
a la riqueza de especies de los restantes TFPs
y sus biomasas no fueron significativas. El
modelo de regresién multiple en el que se
utilizaron como variables independientes
la riqueza de especies de los tres TFPs y
como variable de respuesta la biomasa
verde acumulada, fue significativo (R?=0.28;
P=0.0014) (Tabla 1). La riqueza de gramineas
postradas explicé de forma significativa 28%
de la varianza (P=0.0003; Beta=0.52).

La distribucién de la riqueza de especies
entre los distintos TFPs fue significativamente
diferente (n=132; H=16.68; gl=2 ; P=0.0002)
(Figura 3). Las hierbas y las gramineas erectas
presentaron los mayores valores de riqueza de
especies (R =13.732+3.24, R . =11.11+2.84), en
tanto que las gramineas postradas presentaron
valores mas bajos (RGP=2.1111.17). Las
gramineas en conjunto (erectas + postradas)
contribuyeron con el 49% de la riqueza de
especies de estos pastizales, mientras que
las hierbas representaron el 51% del total
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Tabla 1. Analisis de regresién maltiple del tipo “stepwise” para la relacién entre la riqueza de especies
de cada uno de los Tipos Funcionales de Plantas (TFPs) y los estimadores de la productividad (Biomasa
acumulada e Indice de Vegetacién Normalizado (IVN)) en pastizales de la regién Centro-Sur de Uruguay.
S6lo se muestran los TFP con valores de P<0.15. R, =Riqueza de especies de hierbas y R =Riqueza de

especies de gramineas postradas.

Table 1. Multiple regression analysis of the type stepwise for the relationship between species richness
of each plant functional types (PFT) and productivity estimates (Accumulated biomass and Normalized
Differential Vegetation Index (IVN)) in grasslands of the South-Central region of Uruguay. Shows only
the PFTs with P values <0.15. R, =Herbs grasses species richness and R =Prostrate grasses species

richness.

Estimadores dela  Ordenada al R? TFPs Beta Cambio R? P

productividad origen

Biomasa 108.52 0.28 15.98 0.0014
RGp 0.52 0.28 0.0003

IVN 0.50 0.13 3.07 < 0.0001
RH 0.30 0.07 0.0500
RGp 0.24 0.06 0.1030

de especies. Por su parte, la distribucién
de la biomasa verde fue similar entre los
distintos TFPs y no presentaron diferencias
significativas (n=132; H=1.27; gl=2; P=0. 53)
(Figura 3). Las gramineas en conjunto (erectas
+ postradas) aportaron el 70% de la biomasa
de estos pastizales, mientras que las hierbas
contribuyeron con el 30% restante.

Discusion

El resultado central de este trabajo indica
que ambos estimadores de la Productividad
Primaria Neta Aérea aumentan conforme se
incrementa la riqueza de especies. Ambos
estimadores son complementarios; el IVN
provee una descripcién instantanea, mientras
que la biomasa acumulada integra ganancias
de carbono en el tiempo. Sin embargo, en este
altimo caso, parte de las ganancias pueden no
haberse acumulado por efecto del pastoreo o
la senescencia. Este efecto habria sido similar
para todas las parcelas muestreadas. Varios
estudios manipulativos han demostrado que
la riqueza de especies ejerce un efecto positivo
sobre la productividad (Naeem et al. 1995;
Tilman et al. 1996; Symstad et al. 1998, Hector
etal. 1999). Si bien algunos trabajos realizados
a campo han observado una disminucién de la
productividad con el aumento del niimero de
especies (Rusch & Oesterheld 1997; Thompson
et al. 2005; Jiang et al. 2009), nuestros datos
apoyan lo propuesto por la hipétesis clasica
(Vitousek & Hooper 1994). El patrén descrito

también podria representar la porcién inicial
de la curva asintética (hipétesis de Ehrlich
& Ehrlich 1981), sin alcanzar los valores de
saturacién de la productividad a lo largo del
gradiente de riqueza.

Nuestros resultados coinciden con
trabajos previos en la regién que indican
un aumento en la riqueza de especies a
medida que aumenta la fertilidad del suelo
indicada por la materia organica particulada
(Chaneton et al. 2002; Perelman et al.
2007). Jiang et al. (2009) plantearon que la
diversidad tiene un efecto positivo sobre la
productividad en ambientes homogéneos,
a pequena escala, caracteristicos de los
experimentos manipulativos. Sin embargo,
los autores también sefialan que en ambientes
heterogéneos, a mayor escala, caracteristicos
de los estudios a campo, este efecto positivo
tiende a desaparecer. Nuestro estudio, si
bien fue realizado a pequefia escala, abarcé
una extension de amplio rango de fertilidad
del suelo. En un ambiente heterogéneo desde
el punto de vista edéfico la riqueza tuvo un
efecto positivo sobre la productividad, lo
cual contradice lo discutido por Jiang et al.
(2009). Estos autores también sefialaron que
el efecto de seleccién positiva (i.e., a mayor
riqueza, mayor probabilidad de incorporar
especies mas productivas) es caracteristico
de condiciones experimentales en las que
las especies estdn igualmente representadas.
Por el contrario, en condiciones naturales,
donde las comunidades estdn dominadas
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Figura 2. a) Relacion entre la riqueza de especies
y la biomasa acumulada para las 44 parcelas
muestreadas en pastizales naturales pastoreados
de la region Centro-Sur de Uruguay. b) Relacién
entre la riqueza de especies de gramineas postradas
y su correspondiente biomasa para las 44 parcelas
muestreadas.

Figure 2. a) Relationship between species richness
and accumulated biomass for the 44 plots sampled
in grazed natural grasslands of South-Central
region of Uruguay. b) Relationship between
prostrate grasses species richness and its biomass
for the 44 plots sampled.

por pocas especies muy productivas que en
general tienen amplia distribucién espacial, el
efecto de seleccién positiva desapareceria. Las
comunidades de pastizales donde se realiz6
este estudio estdn dominadas por gramineas
C, con crecimiento postrado, efectivamente
de amplia distribucién (Rodriguez et al. 2003;
Altesor et al. 2005, 2006; Texeira & Altesor
2009). A pesar de esta clara dominancia,
nuestros resultados muestran que el IVN
aument6 de manera lineal con la riqueza de
especies. Por otra parte, el tipo funcional de
las gramineas postradas, representado sélo
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por 4 especies (8% de la riqueza promedio),
fue el tinico que mostré una relacién positiva
y significativa entre riqueza y biomasa. Este
resultado evidencia la importancia de la
identidad de las especies y sus abundancias
relativas, tal como se plantea en la hipétesis
de rangos de las especies (Sala et al. 1996).
Sin embargo, contradice lo planteado en la
hipétesis de las especies redundantes (Lawton
& Brown 1994), ya que la incorporacién de
especies, aun dentro del mismo TFP, contintia
incrementando la productividad.

Otros argumentos sefialados por Jiang et al.
(2009) en relacién a la desaparicion del efecto
positivo de la riqueza sobre la productividad
en condiciones de campo, son el aumento de
la exclusién competitiva y la disminucion del
efecto de la complementariedad entre especies.
Sinembargo, enlos pastizales del Rio delaPlata
la herbivorifa por ganado doméstico es una
perturbacién bidtica permanente que impide
la exclusién competitiva y, en consecuencia,
aumenta la riqueza de especies (Sala et al.
1986; Facelli 1988; Chaneton & Facelli 1991;
Rush & Oesterheld 1997; Altesor et al. 1998,
2006; Rodriguez et al. 2003). Las evidencias
existentes tampoco inducen a pensar en una
disminucion del efecto de complementariedad
entre especies. Por el contrario, los pastizales
pastoreados de Uruguay estan estructurados
como una densa matriz de hierbas y gramineas
perennes, que presentan distintos habitos
de crecimiento (erecto, postrado y roseta)
y de colonizacién y persistencia espacial
(rizomas, estolones y bulbos) (Altesor et al.
1999). Texeira & Altesor (2009) discuten que la
coexistencia de especies se ve favorecida por
la diversidad de estrategias de exploracion
espacial y de fenologias observadas, por lo cual
es probable que exista complementariedad
tanto estructural como funcional entre las
especies.

Nuestros resultados coinciden con otros
registros deriquezay productividad realizados
en la misma zona (Altesor et al. 2005) y en
otras zonas de Uruguay (Lezama 2005; Baeza
et al. 2010). En estos estudios se encontré que
la PPNA fue mayor en las comunidades mas
ricas. Dentro de la region de los pastizales del
Rio de la Plata también existen evidencias
contrarias, donde un aumento de la riqueza
de especies en sitios pastoreados implicé una
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Figura 3. Numero de especies ([_]) y biomasa
acumulada (¢) correspondientes a cada Tipo
Funcional de Planta: Hierbas (Hi), Gramineas
erectas (Ge) y Gramineas postradas (Gp). Las
barras y los rombos corresponden a la mediax1
error estandar.

Figure 3. Number of species ([_]) and accumulated
biomass (¢) for each Plant Functional Type: Herbs
(Hi). Erect grasses (Ge) and Prostrate grasses
(Gp). The bars and the diamonds correspond to
the mean=+1 standard error.

disminucién de la PPNA en comparacién con
los sitios clausurados (Rusch & Oesterheld
1997). En este caso las hierbas invernales
con alta cobertura en sitios continuamente
pastoreados disminuirian los recursos
disponibles para las gramineas estivales,
que son las que tienen mayores tasas de
produccién por unidad de biomasa (Rusch &
Oesterheld 1997).

Los TFPs utilizados en este trabajo, fueron
determinados por el tipo de respuesta que
presentan frente a una perturbacién bidtica
continua: el pastoreo por ganado (Lavorel et
al. 1997). Otra alternativa podria ser clasificar
a las especies de acuerdo a su contribuciéon
al funcionamiento ecosistémico (TFPs de
funcionamiento). En este sentido, el grupo
de las gramineas erectas estd representado
por especies con metabolismo C, y C, y esta
diferenciacién podria arrojar mayor luz sobre
el patrén observado.

El presente trabajo aporta evidencias, con
datos de campo, acerca de una relacién
muy poco explorada en los pastizales
naturales de la region del Rio de la Plata.
Se presentan resultados que indican que la
productividad primaria se ve incrementada
con la riqueza de especies vegetales, lo cual
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apoya la hipétesis cldsica. Sin embargo esta
hipétesis no alcanza a explicar el fuerte
efecto de las gramineas postradas sobre el
funcionamiento ecosistémico observado en
este trabajo, evidencia que se relaciona con
lo planteado en la hipétesis de rangos de
las especies. El funcionamiento ecosistémico
responde no sélo al niimero de especies sino
también a sus abundancias relativas y a la
complementariedad espacial y temporal entre
las especies que coexisten bajo condiciones de
pastoreo.
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