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Se estudió el efecto del pastoreo por ganado doméstico y de distintos tiempos de exclusión sobre la
composición florística y la diversidad, y sobre la dinámica de la biomasa aérea, el contenido de
nitrógeno y la productividad primaria de diferentes formas de vida, en un pastizal semi-natural de
montaña de la provincia de Córdoba. El pastoreo promovió una mayor diversidad de especies, aun-
que la biomasa total y la productividad fueron máximas en el sitio con mayor tiempo de exclusión.
El pastoreo promovió la abundancia de especies rastreras y graminoides. Las gramíneas en pena-
cho sólo aparecen a partir de los 4 años de exclusión y representan más del 90% de la biomasa total
en el sitio excluido del pastoreo por 15 años. No hubo diferencias significativas en la dinámica
estacional de la biomasa en pie ni del nitrógeno de las diferentes formas de crecimiento en los
diferentes sitios estudiados, pero las formas de crecimiento rastreras y graminoides prolongaron su
estación de crecimiento bajo pastoreo, y se observó un mayor contenido de nitrógeno en las plantas
pastoreadas. La productividad primaria neta aérea estuvo limitada a la primavera y el verano, entre
los meses de octubre y marzo. La productividad disminuyó ligeramente luego de la exclusión del
pastizal, pero aumentó significativamente a partir de los 4 años sin pastoreo.
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The effect of grazing and different times of exclosure on floristic composition, biomass, plant nitrogen
concentration and aboveground net plant productivity were studied in a mountain grassland of Cór-
doba, Argentina. Plant diversity was maximum at the grazed site and no invasion of alien species
was recorded at any site, but total standing biomass and aboveground net plant productivity were
maximum at the site excluded from grazing for 15 years. Prostrate, graminoid and annual growth
forms accounted for more than 90% of live biomass at the grazed site. Rosettes increased their
biomass with grazing exclusion and tussock grasses were apparent only after 4 years of exclusion
and accounted for 90% of total biomass after 15 years of exclosure. There was no site effect on
seasonal dynamics of standing biomass and plant nitrogen content of different plant growth forms,
but prostrates and graminoids showed a prolonged growth season under grazing, and plant nitrogen
content was higher in grazed plants. Aboveground net plant productivity (ANPP) was limited to spring
and summer, from October to March. Two years of exclusion from grazing slightly decreased ANPP,
but significatively increased after 4 years without livestock grazing.
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nitrogen, seasonal dynamics.

Recibido: 13/11/97. Aceptado: 19/08/98.



78

INTRODUCCIÓN

Los grandes herbívoros representan un
factor estructurante clave de las comunidades
de pastizales naturales, modificando su com-
posición florística y su diversidad (Belsky,
1992; Milchunas & Lauenroth, 1993; McIntyre
& Lavorel, 1994; Pettit et al., 1995), su bioma-
sa (Milchunas & Lauenroth, 1989; Milchunas
et al., 1989; Coughenour, 1991; Pandey &
Singh, 1992), su productividad primaria neta
aérea (McNaughton, 1979; Coppock et al.,
1983; Beaulieu et al., 1995) y la distribución
de carbono y nutrientes en el sistema suelo-
planta (Coppock et al., 1983). En algunos pas-
tizales del mundo se ha observado que la her-
bivoría favorece el ciclado de nutrientes y au-
menta la concentración de nitrógeno en la
porción aérea de las plantas (McNaughton,
1979; Coppock et al., 1983; Oesterheld, 1992;
Hiernaux & Turner, 1996; Dutoit & Alard, 1997)

La composición florística y la diversidad
de comunidades de plantas sometidas al pas-
toreo pueden cambiar más o menos drástica-
mente dependiendo, entre otras cosas, de la
disponibilidad de agua del sistema (o de su
productividad) y de su historia evolutiva de
pastoreo (Milchunas et al., 1988, 1989; Milchu-
nas & Lauenroth, 1993). Los pastizales de las
Sierras de Córdoba han soportado el pasto-
reo por animales domésticos desde hace más
de 300 años, y es probable que la ocurrencia
de grandes herbívoros nativos, como caméli-
dos, sea aún más antigua (Díaz, 1989; Díaz
et al., 1994). Estos pastizales soportan actual-
mente un régimen de ganadería extensiva, con
cargas moderadas o altas de ganado vacuno
y equino.

El objetivo de este trabajo fue determinar
los efectos que produce el pastoreo por herbí-
voros domésticos y los diferentes tiempos de
exclusión sobre 1) la composición florística y
la diversidad del pastizal, 2) la dinámica esta-
cional de la biomasa aérea y el contenido de
nitrógeno de diferentes formas de vida y 3) la
productividad primaria neta aérea. La hipóte-

sis que se sostiene es que la respuesta del
pastizal frente a la herbivoría se ajuste a lo
esperado para pastizales con una larga histo-
ria de pastoreo (Milchunas et al., 1989; Mil-
chunas & Lauenroth, 1989).

MATERIALES Y MÉTODOS

El sitio de estudio
El área de estudio está ubicada en la alti-

planicie granítica de Pampa de Achala, Sie-
rras de Córdoba, ubicada a 2200 m snm. Abar-
ca una faja orientada en sentido N-S, de unos
60 km de longitud (31° 24' - 31° 50' S) y 8 km
en su parte más ancha (64° 45' - 64° 52' W).

El clima es típicamente de montaña, con
temperaturas bajas en invierno, grandes va-
riaciones térmicas, fuertes vientos, lluvias con-
centradas en la estación más cálida, heladas
frecuentes durante gran parte del año y algu-
nas nevadas (Cabido, 1985). La temperatura
presenta un ritmo anual bien definido, lo que
determina la ocurrencia de un invierno térmi-
co y un verano corto y fresco. Las temperatu-
ras medias de invierno y verano son de 5 y
11,4 °C respectivamente. Las precipitaciones
alcanzan un valor promedio de 850 mm (12
años de registros) (Cabido, 1985). El patrón
de distribución de las lluvias pone en eviden-
cia dos estaciones bien marcadas, una lluvio-
sa, desde octubre a abril, con medias men-
suales superiores a 40 mm, y una relativamen-
te seca, desde mayo hasta setiembre, en la
cual el mes más lluvioso presenta una media
de 26 mm (Cabido et al., 1987).

La Pampa de Achala se encuentra ubica-
da fitogeográficamente en el subpiso superior
de pastizales de altura de las Sierras de Cór-
doba (Luti et al., 1979) dentro del Distrito Cha-
queño Serrano (Cabrera, 1976) aunque la
pertenencia de estos pastizales a la Región
Chaqueña ha sido discutida por Funes & Ca-
bido (1995) y por Cabido et al. (en prensa)
quienes los consideran de linaje andino con
un componente menor de tipo chaqueño.
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La vegetación es un pastizal determinado
climáticamente, sujeto a uso ganadero. A es-
cala local, la distribución espacial de las co-
munidades vegetales se relaciona principal-
mente con la textura del suelo y el régimen
hídrico (Cabido et al., 1987). Las comunida-
des más importantes en el área de estudio son
los pastizales de Deyeuxia hieronymi y Festu-
ca tucumanica, y los céspedes de Alchemilla
pinnata, Relbunium richardianum y Muhlenber-
gia peruviana.

Diseño del muestreo y análisis de los datos
El efecto del pastoreo y de diferentes tiem-

pos de exclusión sobre la composición florís-
tica y la diversidad del pastizal se evaluó du-
rante la estación de crecimiento de los años
1993-1994, en un sitio pastoreado y en sitios
con 2, 4 y 15 años de exclusión de herbívoros
domésticos. En un potrero de 45 ha pastorea-
do con una carga ganadera de 0.5 vaca/ha
durante los últimos 15 años, se instalaron 3
parcelas contiguas de 25 x 25 m en 1978, 1989
y 1991.

Los diferentes sitios presentaban una gran
similitud en la vegetación en el momento de la
instalación de la primera exclusión (Sipowicz
et al., 1978); sin embargo, esto no soluciona
el problema estadístico de la falta de verda-
deras réplicas para los diferentes sitios (Hurl-
bert, 1984), pero aumenta la probabilidad que
diferencias significativas entre sitios se deban
al tiempo de protección contra los herbívoros.

Composición florística y diversidad
En cada uno de los sitios, al final de la

estación de crecimiento del año 1993, se co-
locaron aleatoriamente 10 unidades muestra-
les de 0,25 m2 subdivididos en 25 cuadrados
donde se registró la presencia de todas las
especies.

Para evaluar las principales tendencias de
variación en la composición florística en los
sitios excluidos del pastoreo y en el sitio pas-
toreado, se confeccionó una matriz con los
valores de frecuencia de las especies presen-

tes en las diferentes submuestras de cada si-
tio, la que se sometió a un análisis de DCA
(Hill & Gauch, 1980). La similitud en la com-
posición florística entre los diferentes sitios se
determinó mediante el índice de Sørensen
(Magurran, 1988). La diversidad de especies
de plantas de cada sitio (H’) se calculó para
cada submuestra mediante el índice de Shan-
non-Wiener (Magurran, 1988) utilizando a la
frecuencia como estimador de la abundancia.
La equitatividad (J) se estimó según Pielou
(1975). Las diferencias entre los valores de
los índices de diversidad y equitatividad, y en
el número de especies entre los diferentes si-
tios se evaluaron por medio de análisis de la
varianza y posteriores contrastes ortogonales
de Bonferroni, los que tienen la particularidad
de disminuir los errores aleatorios cuando se
calculan múltiples comparaciones (Norušis,
1992).

Biomasa, productividad primaria neta aérea
y contenido de N

Para conocer los efectos que produce el
pastoreo y su exclusión sobre la biomasa aé-
rea y la productividad primaria neta aérea
anual de diferentes formas de vida, se cose-
chó la biomasa aérea durante diciembre, ene-
ro, febrero, marzo, abril, julio y noviembre du-
rante el período 1993-94 en todos los sitios.

En los sitios excluidos al pastoreo, se re-
colectó la biomasa aérea en cada fecha den-
tro de 10 unidades muestrales de 30x30 cm
ubicadas aleatoriamente. En el sitio pastorea-
do, en cambio, la estimación del consumo y
de la productividad primaria neta aérea debió
realizarse por medio de exclusiones tempora-
rias o jaulas, las que se construyeron con malla
de acero cuadrada de 5 x 5 cm y con unas
dimensiones de 50 x 50 x 50 cm. Para esto,
10 de estas exclusiones temporarias se insta-
laron en forma aleatoria. La biomasa aérea se
recolectó dentro y fuera de dichas exclusio-
nes mediante submuestras de 30x30 cm. Lue-
go de cada muestreo, las exclusiones tempo-
rarias se ubicaron en nuevos sitios. Nunca se



80

colocaron submuestras en sitios previamente
cortados. En el laboratorio se separó la bio-
masa aérea viva y muerta de 5 formas de cre-
cimiento: anuales (sólo 3 especies fueron re-
gistradas, dos gramíneas y una latifoliada) y
las siguientes especies perennes: graminoi-
des (gramíneas de pequeño porte y ciperá-
ceas), gramíneas en penacho (forman maco-
llas de gran tamaño), rastreras (estoloníferas)
y rosetas. Se encontró sólo una especie de
geófito de biomasa despreciable (Nothoscor-
dum inodorum) por lo que se la trató junto a
las graminoides. De cada una de las submues-
tras se recolectó la broza manualmente. El
material separado se lavó con ayuda de tami-
ces de 0,5 y 1 mm de sección y se secó a
60°C hasta peso constante para su posterior
pesado.

Las diferencias de biomasa de las distin-
tas fechas y entre los diferentes sitios se eva-
luaron por medio del análisis de Kruskal-Wa-
llis (Norušis, 1992) y de pruebas de significan-
cia de dos muestras (Mann-Whitney-Wilcoxon,
en Norušis, 1992). Se utilizaron pruebas no
paramétricas debido a que los datos no se
ajustaron a una distribución normal.

La productividad primaria neta aérea, en
los sitios excluidos del pastoreo, se estimó por
medio de la sumatoria de todos los incremen-
tos de la biomasa viva, entre fechas consecu-
tivas de muestreo. En el sitio pastoreado, para
cuantificar el efecto del pastoreo, la producti-
vidad se estimó mediante la sumatoria de las
diferencias en biomasa viva entre el pastizal,
dentro de la exclusión temporaria en tiempo t
y la biomasa del pastizal fuera de la exclusión
(pastoreado) en tiempo t-1. El consumo de los
herbívoros se estimó a través de la sumatoria
de las diferencias en biomasa en pie entre el
interior y el exterior de la exclusión temporaria
en tiempo t. Los métodos utilizados para esti-
mar la PPNA pueden estar sujetos a errores
tendientes a la sobreestimación (Sala et al.,
1988; Biondini et al., 1991).

En los sitios con mayor contraste en sus
historias de uso (sitio pastoreado y sitio con

15 años de exclusión) se determinó el conte-
nido de nitrógeno foliar del material vivo y
muerto de las especies más importantes. Para
esto, se obtuvieron 3 muestras compuestas
de las especies más comunes de cada forma
de crecimiento del material vegetal vivo y
muerto separado y secado para la estimación
de la biomasa aérea. A cada muestra molida,
y homogeneizada se le midió el contenido de
nitrógeno soluble total mediante el método de
Kjelhdal (Henry et al., 1980) con un aparato
Büchi 425-315. Los valores de nitrógeno total
fueron expresados como porcentaje de peso
seco.

Para comparar el contenido de nitrógeno
de las distintas fechas y entre los sitios se uti-
lizó la misma metodología descripta para com-
parar los valores de biomasa.

RESULTADOS

Composición florística y diversidad
del pastizal

En el pastizal estudiado se encontraron
49 especies de plantas vasculares incluyen-
do 1 helecho (Selaginella peruviana) (Tabla 1).
El 32% de las especies presentes son comu-
nes a todos los sitios estudiados. En los dife-
rentes sitios se registró un escaso número de
especies exclusivas y sólo 3 especies cosmo-
politas (Cerastium arvense, Taraxacum offici-
nale y Rumex acetosella). Sólo 3 especies tie-
nen forma de vida anual (una dicotiledónea,
Gentianella parviflora, y 2 gramíneas, Muhlen-
bergia peruviana  y Vulpia myurus  var. mega-
lura).

Las especies con forma de crecimiento
rastrera (Relbunium richardianum, Mitracarpus
cuspidatus y Alchemilla pinnata) y graminoi-
des (Carex fuscula  var. distenta, Agrostis pyro-
gea, Agrostis montevidensis y Eragrostis lu-
gens) disminuyeron su frecuencia al aumentar
el tiempo de protección del pastizal (Tabla 1).
Las especies anuales mostraron sus valores
más altos de frecuencia en los sitios pasto-
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Tabla 1.  Valores medios de frecuencia (n=10; rango=0-25) de las especies presentes en un sitio pastorea-
do y en sitios con diferentes tiempos de exclusión de los herbívoros domésticos, en un pastizal de montaña
de la Provincia de Córdoba, Argentina. Formas de crecimiento: anu, anuales; arb, arbustos; geo, geófitos;
gra, graminoides; ggr, gramíneas en penacho; ras, rastreras y ros, rosetas.

Mean frequency values (n=10; range=0-25) of species present in a grazed site and in sites excluded from
grazing for 2, 4 and 15 years, in a mountain grassland from Córdoba, Argentina. Growth-forms: anu, annuals;
arb, shrubs; geo, geophytes; gra, graminoids; ggr, tussocks; ras, creeping forbs and ros, rosettes.

Sitios                                                                                    formas de        pastoreado                          exclusión
                                                                                             crecimiento                                 2 años        4 años  15 años

número de especies por censo 25.2 23.6 17.3 4.4
número total de especies 38 40 37 23
diversidad de Shannon 2.84 2.83 2.53 0.68

Alternanthera pumila STUTZER ras 0.6
Gnaphalium gaudichaudianum DC. ros 0.3
Oenothera indecora CAMB. ras 0.6
Sorghastrum pellitum (HACK.) PARODI gra 0.9
Stenandrium dulce (CAV.) NEES ros 0.2
Facelis retusa (LAM.) SCH. BIP. ras 0.1 0.3
Luzula hieronymi BUCH. et GRISEB. ros 0.3 0.3
Carex boliviensis van HEURCK et MULL. gra 0.5
Pratia hederacea (CHAM.) DON ras 0.1 0.1
Juncus uruguensis GRISEB. gra 0.6 0.1
Stipa juncoides SPEG. gra 2.6 2.6
Vulpia myurus var. megalura (NUTT.) AUQUIER gra 0.7 0.1
Grindelia globulariaefolia GRISEB. ros 0.4 0.8
Eryngium agavifolium GRISEB. ros 0.9
Baccharis myrtilloides GRISEB. arb 0.5
Poa stuckertii (HACK.) PARODI ggr 2.5
Astragalus parodii JOHNST. ras 0.6 0.2 0.1
Rumex acetosella L. ros 0.3 0.3
Festuca tucumanica E.B. ALEXEEV. gra-ggr 1.0 7.7 10.0
Bromus auleticus TRIN. et NEES gra 3.6 1.9
Alchemilla pinnata R. et P. ras 12.4 8.9 4.7
Cardionema ramosissimum (WEINM.) NELSON  et McBRIDE ras 1.4 0.5 0.3
Chaptalia integerrima (VELL.) BURKART ros 0.7 0.6 0.6
Muhlenbergia peruviana (BEAUV.) STEUDEL anu 12.2 3.7 0.2
Agrostis montevidensis SPRENG. ex NEES gra 6.8 6.7 5.3
Eragrostis lugens NEES gra 7.7 7.4 4.6
Plantago myosuros LAM subsp. myosuros LAM. ros 7.0 6.9 0.9
Nothoscordum inodorum (AIT.) NICHOLSON geo 2.6 0.6 0.1
Alchemilla sp. ras 5.2 6.7 4.0
Gamochaeta spicata (LAM.) CABRERA ros 1.7 1.3 0.0
Sisyrinchium ungiculatum GRISEB. gra 0.9 4.0 3.1
Taraxacum officinale WEB. ros 0.6 0.3 1.0
Mitracarpus cuspidatus DC. ras 16.6 7.8 3.8
Relbunium richardianum (GILL. ex HOOK. et ARN.) HICKEN ras 24.8 21.3 4.5 0.2
Carex fuscula var distenta (BOECK.) KÜKENTHAL gra 10.1 10.1 8.4 1.7
Agrostis pyrogea SPEG. gra 7.3 5.1 0.9 1.1
Selaginella peruviana (MILDE) HIERON. ras 6.8 4.1 3.1 0.5
Poa resinulosa NEES gra 4.6 2.5 3.8 0.1
Gamochaeta filaginea (DC.) CABRERA ros 6.8 5.6 1.9 0.8
Gentianella parviflora (GRISEB.) T. N. HO anu 7.5 18.7 8.0 1.0
Oreomyrrhis andicola (KNUTH) HOOK. ros 12.3 19.3 17.6 2.0
Plantago brasiliensis SIMS gra 3.1 11.6 14.4 1.3
Noticastrum aff marginatum (H.B.K.) CUATRECASAS ros 2.9 4.1 4.0 1.9
Briza subaristata LAM. gra 0.2 5.9 2.9 0.6
Deyeuxia hieronymi (HACK.) TÜRPE gra-ggr 4.9 11.3 9.8 13.3
Eryngium nudicaule LAM. ros 0.5 0.5 1.5 1.4
Stipa nidulans MEZ. gra 2.0 0.8 1.2 0.2
Cerastium arvense L. ras 1.8 0.9 1.1 0.3
Hieracium giganteum var setulosum SLEV. ros 0.7 0.6 1.3 0.3
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reado y excluido por 2 años. Por otro lado, la
exclusión prolongada del pastizal permitió la
instalación de un arbusto (Baccharis myrtilloi-
des), de una gramínea perenne de gran porte
(Poa stuckertii ), y el incremento en los valo-
res de frecuencia de otras gramíneas en pe-
nacho como Deyeuxia hieronymi y Festuca
tucumanica.

El número promedio de especies por sub-
muestra disminuyó significativamente luego de
4 años de protección contra el ganado (F =
72.05, P = 0.00001), mientras que los índices
de diversidad (F = 55.93, P = 0.00001) y equi-
tatividad (F = 19.47, P = 0.00001) disminuye-
ron significativamente sólo después de 15
años de protección del pastizal.

Los sitios con 2 y 4 años de exclusión al
pastoreo mostraron índices de similitud de 0,70
y 0,65, respectivamente, en relación al sitio
pastoreado, mientras que aquel con 15 años
de exclusión sólo alcanzó un índice de 0,15.
Estas diferencias florísticas entre los sitios

Figura 1.  Análisis de ordenación (DCA) de las mues-
tras en función de su composición de especies en
un sitio pastoreado (círculos blancos) y en sitios
excluidos del pastoreo por 2 (círculos negros), 4
(cuadrados blancos) y 15 años (cuadrados negros),
en un pastizal de montaña de la Provincia de Cór-
doba, Argentina.

DCA ordination of samples in relation to their floristic
composition in a grazed site (open circles) and in
sites excluded from grazing for 2 (filled circles), 4
(open squares) and 15 years (filled squares), in a
mountain grassland of Córdoba, Argentina.

pueden observarse en el DCA de la Fig. 1,
donde se aprecia la ubicación de los censos
en función de su composición y abundancia
de las especies. El pastoreo produjo una dis-
tribución espacial de las especies muy homo-
génea, mientras que la exclusión del pastizal,
por el contrario, promovió la creación de par-
ches de baja diversidad dominados por dife-
rentes especies de grandes gramíneas en
penacho.

Biomasa aérea viva, muerta y broza
El aumento en el tiempo de exclusión del

ganado produjo incrementos significativos de
la biomasa en pie (vivo más muerto) alcan-
zando un valor 5 veces mayor en el sitio pro-
tegido por 15 años en comparación con el
pastoreado (X2 = 148,2; P = 0,0001). A pesar
de este incremento paulatino en la biomasa
en pie, la viva aumentó significativamente sólo
a partir de los 15 años de exclusión, mientras
que la biomasa muerta y la broza aumentaron
significativamente a partir de los 2 años de
protección contra el ganado (Fig. 2; Tabla 1,
Apéndice).

Biomasa viva de diferentes formas de vida
En el sitio pastoreado, el 90% de la bio-

masa viva total estaba constituído por plantas
perennes, tanto graminoides (48%) como ras-
treras (32%). Una pequeña proporción de la
biomasa estuvo representada por especies
anuales y arrosetadas. Las especies anuales
disminuyeron significativamente al aumentar
el tiempo de exclusión (X2 = 153,5; P = 0,0001);
las especies con hábitos rastreros y graminoi-
des, en cambio, incrementaron su biomasa los
2 primeros años de exclusión para luego dis-
minuir en tiempos más prolongados de exclu-
sión (X2 = 171,9; P = 0,0001 y X2 = 157,4; P =
0,0001, respectivamente) (Fig. 3; Apéndice,
Tabla 2).

La exclusión prolongada (más de 4 años)
permitió la aparición de una forma de creci-
miento ausente en el pastizal pastoreado, las
gramíneas en penacho, y un aumento signifi-
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Tabla 2. Dinámica estacional de la biomasa de diferentes formas de crecimiento y de la biomasa viva, muerto en pie y broza (g. m-2), en un sitio excluido
del pastoreo por 15 años, en un pastizal de montaña de la Provincia de Córdoba, Argentina. Ultimas dos columnas, resultado del análisis de Kruskal-
Wallis; letras diferentes entre columnas indican diferencias significativas (P<0.05) según pruebas de Mann-Whitney-Wilcoxon.

Seasonal dynamics of different growth-forms and of total live, standing dead and litter (g. m-2), in a site excluded from livestock grazing for 15 years, in a
mountain grassland from Córdoba, Argentina. Last two columns, results from Kruskal-Wallis analysis. Different letters denote significant differences
(P<0.05) according to Mann-Whitney-Wilcoxon tests.

Compartimiento          diciembre          enero               febrero              marzo                abril                  julio          noviembre     Kruskal- Wallis

                                                                                                                              1993-94                                                                                                X2                        P

Formas de crecimiento

anuales 0 0 0.6±0.5 0.8±0.7 0.7±0.5 0 0 10.62 0.101

rastreras 1.2±0.7 0. 7±0.7 4.0±2.5 0.7±0.7 1.6±1.1 0 1.3±0.9            10.58       0.102

graminoides 8.7±2.5 5.0±1.1 23.6±7.0 10.6±3.5 4.1±2.3 6.3±2.4 8.3± 2.9 8.79 0.186

rosetas 9.2±3.6a 12.2±6.6a 59.8±27.7b 19.7±14.1a 16.5±7.4a 0.7±0.5 c 4.1± 3.5 c 14.46 0.025

gramíneas
en penacho 315.6±78.8 288.1±40.9 320.6±88.8 395.2±57.6 360.2±81.2 354.2±56.4 146.8±35.3 10.46 0.106

Materia seca aérea

biomasa viva 334.5±82.3 305.9±44.3 408.7±83.3 426.9±60.9 382.9±80.8 361.3±55.3 160.6±34.9 11.89 0.064

muerto en pie 972.0±262.6 1113.2±137.1 908.5±204.7 1177.3±152.2 1205.6±219.4 1304.7± 170.6 1169.6±167.0 3.55 0.736

broza 923.6±227.4 1591.3±299.9 717.8±191.7 892.7±161.6 553.9±151.1 938.4± 210.6 799.9±256.7 9.10 0.168

biomasa total 1306.7±275.0 1295.3±179.3 1317.2±240.6 1604.3±170.6 1588.5±286.2 1666.0± 218.2 1330.2±170.6 3.57 0.735
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especie de gran tamaño (Eryngium agavifo-
lium) en el sitio excluido por 15 años. Las es-
pecies de gramíneas en penacho (Deyeuxia
hieronymi y Festuca tucumanica) no son es-
pecies exclusivas de este sitio (Tabla 1) sino
que en el sitio pastoreado son mantenidas con
una forma de crecimiento graminoide (por ato-
mización y miniaturización de las macollas) por
los herbívoros.

Dinámica estacional de la biomasa aérea
Los datos de dinámica estacional que se

presentan corresponden a los sitios con his-
toria de uso más contrastantes, sitio pastorea-
do y sitio excluido por 15 años.

En el sitio excluido del pastoreo por 15
años, el único grupo de plantas que mostró
cambios estacionales significativos en su bio-
masa viva fue el grupo de rosetas, que mostró
un pico en febrero, uno de los meses más fa-
vorables (Tabla 2). Sin embargo, a pesar de
no haberse encontrado diferencias estaciona-
les significativas en los demás grupos de plan-
tas, para el caso de rastreras y graminoides
pudieron observarse valores de biomasa viva
comparativamente altos igualmente en el mes
de febrero. Las especies anuales se hicieron
perceptibles en febrero y completaron su ci-
clo en sólo tres meses. El grupo de gramíneas
en penacho mostró un comportamiento bien
diferente al del resto de las especies del pas-
tizal excluido del pastoreo, ya que su biomasa
viva no tuvo cambios importantes a lo largo
del año.

Los compartimientos de biomasa viva y
muerta (sin broza) no mostraron cambios sig-
nificativos a lo largo de la estación de creci-
miento, y la broza mostró un incremento en
enero aunque no significativo.

En el pastizal pastoreado el consumo por
los herbívoros no permitió el desarrollo de gra-
míneas en penacho, en cambio, las mismas
especies mantuvieron una forma de crecimien-
to graminoide (Tabla 3). La ausencia de gra-
míneas de gran porte permitió un incremento
en la biomasa de otros grupos de plantas,
como anuales, rastreras y graminoides y una

cativo de la biomasa de rosetas (X2 = 14,3; P
= 0,002) (Fig. 3). El incremento en la biomasa
de rosetas puede explicarse por el reemplazo
de especies pequeñas en el sitio pastoreado
(Gamochaeta spicata, G. filaginea, Plantago
myosurus, Noticastrum marginatum) por una

Figura 3. Contribución relativa de las diferentes for-
mas de crecimiento en un sitio pastoreado y en si-
tios con 2, 4, y 15 años de exclusión del pastoreo,
en un pastizal de montaña de la Provincia de Cór-
doba, Argentina.

Relative contribution of different plant growth-forms
in  a grazed site and in sites excluded from grazing
for 2, 4 and 15 years, in a mountain grassland of
Córdoba, Argentina.

Figura 2. Biomasa viva, muerto en pie y broza
(g.m-2) en un sitio pastoreado y en sitios con 2, 4, y
15 años de exclusión del pastoreo, en un pastizal
de montaña de la Provincia de Córdoba, Argentina.

Live biomass, standing dead and litter (g.m-2), in a
grazed site and in sites excluded from grazing for 2,
4 and 15 years, in a mountain grassland of  Córdo-
ba, Argentina.

PUCHETA ET AL.
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ampliación de su estación de crecimiento. Las
graminoides mostraron un incremento signifi-
cativo de biomasa viva entre los meses de fe-
brero y abril, y valores más bajos durante el
invierno. Las rosetas, al contrario de lo obser-
vado en el sitio excluido del pastoreo, no mos-
traron cambios significativos en su biomasa
viva, aunque los mayores valores se observa-
ron entre los meses de enero y abril.

La biomasa viva total en el sitio pastorea-
do mostró un pico significativo entre los me-
ses de marzo y abril, al final de la estación de
crecimiento, en tanto que la muerta en pie lo
hizo pasada la estación de crecimiento, entre
julio y diciembre. En febrero y marzo se ob-
servaron los valores más altos de broza,  mo-
mento coincidente con la producción del pico

de biomasa viva en el sitio pastoreado.

Dinámica estacional del nitrógeno foliar
La concentración de nitrógeno de la bio-

masa aérea total fue significativamente ma-
yor en el sitio pastoreado (P < 0,01) (Fig. 4).
No obstante, las variaciones temporales mos-
traron tendencias similares en ambos sitios.
La concentración de nitrógeno de la biomasa
viva, muerto en pie y broza siguió el mismo
patrón que el observado en la biomasa total,
con diferencias significativas en favor del sitio
pastoreado (P < 0,01). Dentro de cada sitio,
no se encontraron diferencias significativas en
la concentración de nitrógeno de cada com-
partimiento de biomasa a lo largo del año
(Fig.4).
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Figura 4.  Dinámica estacional de la concentración de nitrógeno total de a) la biomasa viva, b) muerto en
pie, c) broza y d) biomasa aérea total, en un sitio pastoreado y en un sitio excluido de los herbívoros por 15
años, en un pastizal de montaña de la Provincia de Córdoba, Argentina.

Seasonal dynamics of total nitrogen concentration in a) live biomass, b) standing dead, c) litter, and d) total
aboveground biomass, at a site grazed by cattle and at a site excluded from grazing for 15 years, in a
mountain grassland of  Córdoba, Argentina.
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Figura 5.  Dinámica estacional de la concentración de nitrógeno total de la biomasa viva de diferentes
formas de crecimiento, en un sitio pastoreado y en un sitio excluido de los herbívoros por 15 años, en un
pastizal de montaña de la Provincia de Córdoba, Argentina.

Seasonal dynamics of total nitrogen concentration in live biomass of different plant growth-forms at  a site
grazed by cattle and at a site excluded from grazing for 15 years, in a mountain grassland of  Córdoba,
Argentina.

La concentración de nitrógeno de cada
forma de crecimiento mostró valores mayores
en el sitio pastoreado, aunque las diferencias
no fueron significativas (P > 0,05; Fig. 5), a
excepción del grupo de gramíneas y grami-
noides (P < 0,01) (Fig. 5a). Como se dijo más
arriba, algunas de las especies con forma de
crecimiento graminoide en el sitio pastorea-
do, poseen una forma de crecimiento en pe-
nacho en los sitios con mayor tiempo de ex-
clusión, es por esto que para determinar dife-
rencias en el contenido de N de estas espe-
cies se consideraron ambos grupos en con-
junto. El mayor porcentaje de N en ambos si-
tios, se observó en las especies con forma de
crecimiento arrosetada (Fig. 5d).

Productividad primaria neta aérea (PPNA)
La exclusión del pastizal produjo inicial-

mente una disminución no significativa de la
PPNA, pasando desde 522 ± 45 g.m-2.año-1 en
el sitio pastoreado, hasta valores de 404 ± 40
g.m-2 .año-1 luego de 2 años de exclusión. Lue-
go de 4 años de abandono, el pastizal incre-
mentó significativamente su productividad al-
canzando los 757 ± 53 g.m-2.año-1 (X2 = 15,13;
P = 0,002). El sitio con 15 años de exclusión
al pastoreo tuvo una PPNA de 830 ± 201 g.m-

2.año-1, aunque no representó un cambio sig-
nificativo con respecto a los 4 años de exclu-
sión. La PPNA siguió un patrón similar al de la
biomasa total y opuesto al de la diversidad, la
que se correlacionó inversamente con la PPNA

PUCHETA ET AL.
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Figura 6.  Relaciones entre productividad (g.m-2.año-

1), biomasa total (g.m-2) y diversidad (índice de
Shannon) en un sitio pastoreado y en sitios exclui-
dos de los herbívoros por 2, 4 y 15 años, en un
pastizal de montaña de la Provincia de Córdoba,
Argentina.

Productivity (g.m-2.yr-1), total biomass (g.m-2) and
plant diversity (Shannon index) in a site grazed by
cattle and in sites excluded from grazing for 2, 4
and 15 años, in a mountain grassland of Córdoba,
Argentina.

(r = -0,99; P = 0,006) (Fig. 6).
El consumo de los herbívoros compren-

dió cerca de un 35% de la PPNA (170,1 ± 85,7
g.m-2.año-1).

DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES

Cambios en la composición florística y diver-
sidad del pastizal

Las diferencias en composición de espe-
cies y diversidad entre el sitio pastoreado y
los  excluidos del pastoreo se incrementaron
con el tiempo de exclusión, siendo máxima la
riqueza y diversidad en el pastoreado. No se
registró la presencia de malezas nativas o
exóticas en el sitio pastoreado, a pesar de que
la invasión de especies exóticas ha sido re-
gistrada en pastizales similares sujetos a ro-
turación (Díaz et al., 1990, 1994). Aún más,
especies ruderales de origen europeo son
comunes en el área a lo largo de caminos, en
áreas peridomésticas (E. Pucheta, obs. pers.)
y en el banco de semillas (Funes et al., 1997).

PUCHETA ET AL.

Diferencias florísticas entre sitios pasto-
reados y excluidos del pastoreo y, en general,
un aumento de la diversidad con el pastoreo,
han sido generalmente atribuidos a 1) un cam-
bio desde numerosas especies nativas de ta-
maño menor, tolerantes o evasoras del pasto-
reo en presencia de herbívoros, hacia pocas
especies de gran tamaño en condiciones de
abandono; o 2) la invasión del pastizal por
especies exóticas (Milchunas et al., 1988; Mil-
chunas & Lauenroth, 1993). Los datos sugie-
ren que en el pastizal estudiado ocurre el pri-
mer mecanismo. Resultados similares han
sido observados en pastizales subhúmedos de
Norte América (Coppock et al., 1983) y Africa
(McNaughton, 1979, 1985; Belsky, 1992), en
pastizales semiáridos de Norte América (Mil-
chunas et al., 1989), y en el Mediterráneo (Noy-
Meir et al., 1989; Montalvo et al., 1993). Por el
contrario, se ha observado la invasión por es-
pecies exóticas del pastizal pastoreado en
otros húmedos o subhúmedos argentinos
(Sala et al., 1986; Chaneton et al., 1988; Sala,
1988; Chaneton & Facelli, 1991; Frangi & Bo-
ttino, 1995; Rusch & Oesterheld, 1997) o por
arbustos, en el caso de pastizales de la Sierra
de la Ventana (Frangi & Bottino, 1995; Barre-
ra & Frangi, 1996).

Cambios en la biomasa de diferentes
formas de crecimiento

La distribución de la biomasa de distintas
formas de crecimiento y de vida es diferente
en los sitios pastoreado y excluidos de los
herbívoros domésticos. Las especies con for-
ma de crecimiento postrado y graminoide
(anuales y perennes) predominaron en el sitio
pastoreado, no así especies con forma de cre-
cimiento arrosetado, contrariamente a lo ob-
servado en otros pastizales húmedos de la
Argentina (Rusch & Oesterheld, 1997). El tiem-
po creciente de exclusión, como se ha obser-
vado en numerosos pastizales (McNaughton,
1979; Coppock et al., 1983; Rusch & Oester-
held, 1997), favorece la dominancia de espe-
cies con forma de crecimiento en penacho, las
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que producen una gran acumulación de ma-
teria seca en pie y broza. Contrariamente a lo
sugerido por Knapp & Seastedt (1986), la acu-
mulación de materia muerta no limita la pro-
ductividad del pastizal estudiado. Por otro lado,
el mantenimiento por los herbívoros de “cés-
pedes de pastoreo” de alta diversidad de es-
pecies nativas y con predominio de formas de
crecimiento rastreras y graminoides ha sido
descripto para pastizales africanos (McNaug-
hton, 1979, 1985).

Cambios en la biomasa total y en la
productividad primaria neta aérea

Si bien el pastoreo produjo una reducción
de la biomasa total con respecto al sitio re-
cientemente excluido, la biomasa viva sólo fue
significativamente mayor luego de 4 años de
exclusión del pastoreo. Tanto la biomasa como
la productividad primaria neta aérea fueron
máximas en el sitio con mayor tiempo de ex-
clusión, donde se registró la mínima diversi-
dad. Resultados similares han sido comenta-
dos por Rusch & Oesterheld (1997) para pas-
tizales inundables de la Pampa Deprimida.
Recientemente, Milchunas & Lauenroth (1993)
encontraron que, para un conjunto de datos
de 236 pastizales de diferentes sitios del mun-
do, en la mayoría de los casos la diferencia
entre la PPNA de sitios pastoreados y exclui-
dos del pastoreo fueron negativas, y sólo el
17% de esos estudios mostraron efectos po-
sitivos del pastoreo sobre la PPNA. La esti-
mulación de la PPNA por el pastoreo estuvo
generalmente asociada a pastizales con una
larga historia de pastoreo y una baja producti-
vidad (pastizales semiáridos). Por otro lado,
se predicen efectos negativos del pastoreo
sobre la PPNA en pastizales con larga histo-
ria de pastoreo y alta productividad (pastiza-
les húmedos o subhúmedos).

Cambios en la concentración de N
El pastoreo produjo un incremento en la

concentración de nitrógeno de la biomasa aé-

rea. Este efecto ya ha sido observado en otros
pastizales del mundo (Chapin, 1980; Detling
& Painter, 1983; McNaughton, 1984; Jarami-
llo & Detling, 1988; Coughenour, 1991; Cha-
neton et al., 1996), y podría resultar de la de-
foliación que remueve los tejidos foliares más
viejos, los cuales son reemplazados continua-
mente por jóvenes con tasas fotosintéticas
más altas y mayor contenido de nutrientes
(Floate, 1981; Coughenour, 1991). La concen-
tración de N de la biomasa muerta en pie fue
en ambas situaciones un 40% menor que la
concentración de N de la biomasa viva, por lo
que es posible que las plantas reasignen par-
te del nitrógeno del tejido senescente hacia el
resto de la planta o que exista un fuerte lixivia-
do. El primer mecanismo ha sido descripto por
Chapin (1980), Woodmansee et al. (1981) y
Aerts (1996), y permitiría a las plantas reutili-
zar los nutrientes evitando que una parte, al
menos, pase hacia los descomponedores.

Los resultados obtenidos coinciden con
las conclusiones de varios autores para dis-
tintos ecosistemas del mundo con larga histo-
ria de pastoreo, en cuanto a que los herbívo-
ros modifican positivamente la calidad de los
recursos alimenticios (Coppock et al., 1983;
McNaughton, 1984; Fryxell, 1991).

CONSIDERACIONES FINALES

Las respuestas del pastizal al pastoreo y
a diferentes tiempos de exclusión estudiadas
permiten considerar a los herbívoros como una
pieza clave permitiendo, entre otras cosas, el
mantenimiento de una máxima diversidad sin
la invasión de especies exóticas. En el pasti-
zal de montaña estudiado el pastoreo promue-
ve el aumento de la concentración de nitróge-
no de las plantas y de la biomasa de especies
con formas de crecimiento rastrera y grami-
noide, sobre los cuales los herbívoros concen-
tran sus actividades alimentarias.
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Tabla 2. Biomasa en pie de diferentes formas de crecimiento en un sitio pastoreado por ganado doméstico
y en sitios excluidos del pastoreo por diferente tiempo, en un pastizal de montaña de la Provincia de
Córdoba, Argentina. Las últimas 2 columnas, resultados del ANOVA de Kruskal-Wallis; letras diferentes
indican diferencias significativas (P<0.05) según pruebas de Mann-Whitney-Wilcoxon.

Standing biomass of different growth-forms, in a grazed site and in sites excluded from livestock grazing for
2, 4, and 15 years, in a mountain grassland from Córdoba, Argentina. Last two columns, results from
Kruskal-Wallis analysis. Different letters denote significant differences (P<0.05) according to Mann-Whitney-
Wilcoxon tests.

                                      Pastoreado                              Exclusión                                      Kruskal-Wallis
Formas de crecimiento                           2 años            4 años                 15 años            X2               P

anuales 28.2±2.4a sin datos 5.3±0.6b 0.3±0.1c 153.5 0.0001
rastreras 85.6±7.8a 125.1±11.3b 21.2±2.3c 3.6±1.2d 171.9 0.0001
graminoides 129.3±6.3a 253.9±16.6b 166.2±10.5a 18.2±3.2c 157.4 0.0001
rosetas 26.6±2.1a 27.3±3.6a 26.4±2.2a 34.2±7.6b 14.3 0.002
grandes gramíneas 0 0 224.1±27.3a 1405.5±85.2b 86.0 0.0001
total 269.7±8.4a 406.3±21.7b 443.2±24.0b 1461.9±83.3c 148.2 0.0001

A pesar de que la exclusión del pastizal
durante los 2 primeros años produjo un im-
portante aumento de la biomasa en pie, esto
último no se vió reflejado en un incremento
equivalente de la productividad primaria neta
aérea, indicando que frente al pastoreo la re-
lación productividad/biomasa es mayor. Sin
embargo, luego de 4 años de exclusión tanto
la biomasa cuanto la productividad aumenta-
ron significativamente.

La hipótesis que los pastizales de monta-
ña del centro de la Argentina poseen una lar-
ga historia de pastoreo parece ajustarse a lo
observado en relación a los efectos que pro-
duce actualmente el pastoreo por ganado do-
méstico sobre la estructura y el funcionamiento
de los mismos.
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APÉNDICE - APPENDIX

Tabla 1. Biomasa viva, muerto en pie y broza en un sitio pastoreado por ganado doméstico y en sitios
excluidos del pastoreo por diferente tiempo, en un pastizal de montaña de la Provincia de Córdoba, Argen-
tina. Ultimas dos columnas, resultado del análisis de Kruskal-Wallis; letras diferentes indican diferencias
significativas (P<0.05) según pruebas de Mann-Whitney-Wilcoxon.

Live biomass, standing dead, and litter, in a grazed site and in sites excluded from livestock grazing for 2,
4, and 15 years, in a mountain grassland from Córdoba, Argentina. Last two columns, results from Kruskal-
Wallis analysis. Different letters denote significant differences (P<0.05) according to Mann-Whitney-Wilcoxon
tests.

                            Pastoreado                                         Exclusión                                      Kruskal-Wallis

Compartimiento                                 2 años                 4 años               15 años                X2             P

biomasa viva  162.8 ±8.3ab 144.5±12.8b 179.3±  9.2a  338.7± 26.3c 44.9 0.0001
muerto en pie 106.9±5.0a 261.8±15.1b  263.9± 19.8b 1123.2± 71.6c 163.7 0.0001
broza  15.5±2.0a  64.0± 7.1b 137.3±  8.7c  882.4± 85.5d 176.5 0.0001
total 269.7±8.4a 406.3±21.7b 443.2 ± 24.0b 1461.9± 83.3c 148.2 0.0001
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