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RESUMEN 
El objetivo de la presente tesis es evaluar los efectos de la competencia y la 

defoliación sobre la productividad y la composición botánica de dos estratos estructurales 

(matas de paja y tapiz intermata) en un pastizal dominado por paja amarilla y analizar el papel 

de las variables morfogenéticas de las especies dominantes de ambos estratos en las 

decisiones de manejo del pastizal. Estimamos en campo la productividad primaria neta aérea 

(PPNA), la composición botánica y el porcentaje de biomasa verde de ambos estratos en 

respuesta a la coexistencia y a la época de defoliación. Los resultados revelaron que existe 

competencia y facilitación en diferentes momentos del año y que las épocas de disturbios 

ocasionaron diferentes respuestas de los estratos. La remoción de las matas y las 

defoliaciones aumentaron la PPNA anual, el porcentaje de biomasa verde y la riqueza de la 

intermata. Sin embargo, los cortes en verano y la ausencia de disturbios aumentaron la PPNA 

invernal en ambos estratos más que los cortes en invierno y que las remociones. Asimismo, 

estimamos la temperatura base de crecimiento (8,11 °C y 7,45 °C), el filocrono (125 GD y 

500 GD), la tasa de aparición foliar (0,008 y 0,002 hojas.GD-1), la vida media foliar (650 

GD y 1450 GD) y la tasa de elongación foliar (0,80 y 0,76) para Paspalum notatum 

(dominante en la intermata) y Sorghastrum setosum (mata dominante) respectivamente. En 

conclusión, las interacciones de competencia y facilitación, así como el momento en el que 

se realizan los cortes sobre el pastizal, provocan cambios en la dinámica de crecimiento de 

los estratos. Estos hallazgos nos permiten desarrollar estrategias de manejo que maximicen 

la PPNA de nuestros sistemas ganaderos cuidando el desarrollo del estrato más deseable del 

pastizal. 

Palabras claves: Coexistencia, corte en invierno, corte en verano, fisonomía, Chaco húmedo.  
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ABSTRACT 
The aim of this thesis is to assess the effects of competition and defoliation on the 

productivity and botanical composition of two structural strata (bunches and inter-bunch 

carpet) in a grassland dominated by paja Amarilla and to analyze the role of morphogenetic 

variables of the dominant species of both strata in grassland management decisions. We 

conducted field estimations of aboveground net primary productivity (ANPP), botanical 

composition, and the percentage of green biomass for both strata in response to coexistence 

and defoliation timing. The results revealed the presence of both competition and facilitation 

at different times of the year, with disturbances causing varied responses in the strata. 

Removal of bunches and defoliation increased annual ANPP, the percentage of green 

biomass, and inter-bunch richness. However, summer cuts and the absence of disturbances 

enhanced winter ANPP in both strata more than winter cuts and removals. Furthermore, we 

estimated the base growth temperature (8.11°C and 7.45°C), phyllochron (125 GD and 500 

GD), leaf appearance rate (0.008 and 0.002 leaves.GD-1), leaf lifespan (650 GD and 1450 

GD), and leaf elongation rate (0.80 and 0.76) for Paspalum notatum (dominant in inter-

bunch) and Sorghastrum setosum (dominant bunches) respectively. In conclusion, the 

interactions of competition and facilitation, along with the timing of cuts in the grassland, 

induce changes in the growth dynamics of strata. These findings allow us to develop 

management strategies that maximize ANPP in our livestock systems while preserving the 

development of the most desirable stratum in the grassland. 

Keywords: Coexistence, winter cutting, summer cutting, physiognomy, Humid Chaco. 
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CAPITULO 1: La competencia y la defoliación como modeladores de la 

estructura de los pastizales tropicales 
 

 

1.1 Distribución de los pastizales en el mundo 

 

Los pastizales cubren gran parte de la superficie terrestre y están adaptados a 

diferentes climas y regiones (Lieth & Whittaker, 1975). A lo largo de los años, este bioma 

fue definido de diferentes maneras (Coupland, 1979; Suttie et al., 2005; Boval & Dixon, 

2012). Una definición aceptada es que son biomas que tienen al menos un 10% de cobertura 

vegetal, están dominados o co-dominados por Poáceas y otras plantas herbáceas y su 

superficie está libre de agua al menos en algún momento del año. Pueden incluir un dosel de 

una sola capa de árboles o arbustos con menos del 10 % de cobertura y 5 m de altura (en 

climas templados) o menos del 40 % de cobertura y 8 m de altura (en climas tropicales) 

(Dixon et al., 2014). Los pastizales cubren alrededor del 37 % del área terrestre (Loveland et 

al., 2000; Conant, 2010; O’Mara, 2012). Se encuentran pastizales en todos los continentes y 

latitudes, por lo que se observa una gran variabilidad climática entre regiones. Esto determina 

similitudes y diferencias tanto en los factores que moldean la estructura de la vegetación 

como en su Productividad Primaria Neta Aérea (PPNA) (Lieth & Whittaker, 1975; 

Lauenroth, 1979; Olson et al., 2001; Yang et al., 2008). Así, se diferenciaron 9 tipos de 

formaciones vegetales distintas incluidas en el bioma pastizal (Dixon et al., 2014), basados 

en la clasificación internacional de la vegetación (Faber-Langendoen et al., 2014) y las 

ecorregiones del mundo (Olson et al., 2001; ver Apéndice 1) (Cuadro 1.1).  
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Cuadro 1.1: Superficie estimada de los 9 tipos de formaciones vegetales (Dixon et al., 2014) y el 

número de regiones con ese tipo de formación vegetal. El asterisco (*) indica el tipo de formación 

vegetal predominante en la región donde desarrolle esta tesis. 

 

 La región del planeta con mayor superficie ocupada por pastizales es el 

continente africano en donde crece el 31 % de los pastizales del mundo, seguido por Eurasia 

con 29 %, Sudamérica con 15 %, Norteamérica con 12 % y Oceanía con 11 %. 

Superponiendo el mapa de Dixon et al., (2014) con el de los grupos climáticos de 

Köppen (Kottek et al., 2006), se observa que la mayor proporción de pastizales se desarrolla 

en climas áridos (44 %). Éstos, sumados a los pastizales de climas continental y polar, 

constituyen el 76 % de los pastizales del mundo y son en general poco productivos (Lieth & 

Whittaker, 1975). Por otro lado, el restante 24 % se desarrolla en climas tropicales y 

templados con altas precipitaciones anuales y mejores condiciones de temperatura para las 

plantas. Sudamérica es el único subcontinente que presenta mayor proporción de pastizales 

tropicales y templados (74 %) que áridos, continentales o polares. Por el contrario, en los 

demás continentes y subcontinentes las regiones áridas, continentales y polares son las que 

albergan a la mayoría de los pastizales. Por esa razón, como la PPNA de los pastizales 

depende en gran medida de la disponibilidad de agua para las plantas (Sala et al., 1988; 

McNaughton et al., 1991; Yang et al., 2008) y de las temperaturas (Still et al., 2003; Javadian 

et al., 2020), los pastizales sudamericanos se encuentran entre los más productivos del mundo 

(Figura 1.1). 

Tipo de formación vegetal Superficie (km2) N° de Regiones Clima Koppen

Matorrales, pastizales y sabanas de tierras bajas tropicales 13.227.843 27 Tropical

Pastizales templados, prados y matorrales 8.109.284 37 Templado

Matorrales y praderas semidesérticas frescas 5.662.546 23 Seco

Matorrales semidesérticos cálidos y pastizales 3.047.749 6 Seco

Matorrales alpinos, herbazales y pastizales 3.010.764 17 Continental

Matorrales mediterráneos, pastizales y praderas herbáceas 1.598.913 13 Seco

Matorrales montanos tropicales, pastizales y sabanas 595.048 17 Seco

Pantano tropical de agua dulce, praderas húmedas y matorrales * 467.162 3 Tropical

Pastizales, praderas y matorrales boreales 245.263 2 Polar

Total 35.964.571 145
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Figura 1.1: Mapa mundial de la distribución de 9 estructuras de los pastizales de Dixon et al. (2014) 

y la distribución de los grupos climáticos de Köppen (Kottek et al., 2006). 
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1.2 Panorama global de la producción de carne sobre pastizales húmedos 

 

Cada vez más superficies de pastizales son reemplazadas por cultivos para cubrir la 

creciente demanda de alimentos (Ramankutty et al., 2008). Un informe de las Naciones 

Unidas de 2022 (UN, 2022) predice que para el año 2050 la población mundial será de 9,7 

mil millones de habitantes. A su vez, debido al crecimiento demográfico y al aumento de la 

riqueza y de la esperanza de vida, se estima que para esa época la demanda mundial de 

alimentos aumentará en un 60 % (Alexandratos & Bruinsma, 2012). Al ritmo de tal aumento 

de la demanda general de alimentos crece también la demanda de carne, y con ella su 

producción (Ritchie & Roser, 2019). Para sostener esta creciente producción de carne se 

emplea el 77 % de la producción agrícola como alimento para animales de granja (Ritchie & 

Roser, 2013). Por lo tanto, para aumentar la producción agrícola se avanza sobre selvas y 

pastizales de zonas fértiles, ya que son aptas para los cultivos (Oldeman, 1991; Ritchie & 

Roser, 2019). El problema se agudiza si consideramos que los suelos en todo el mundo están 

bajo amenaza debido a diferentes factores antrópicos y ambientales (Montanarella et al., 

2015). Actualmente los países más vulnerables frente a la degradación de las tierras 

cultivables son también los mayores productores de alimentos (Prăvălie et al., 2021). Esta 

situación potencia la búsqueda de nuevas tierras cultivables, volviéndose una amenaza de 

destrucción y desplazamiento de los hábitats naturales. 

El principal problema del aumento de la producción ganadera global es la 

degradación de los pastizales a causa del sobrepastoreo (Oldeman, 1991; Asner et al., 2004). 

Esto ocurre cuando la capacidad de carga, entendida como la cantidad de animales que el 

ambiente es capaz de soportar, se ve excedida por la carga animal (Suttie et al., 2005). Entre 

el 2001 y el 2015 disminuyó el 27 % de las áreas con pastizales principalmente en Europa y 



5 
 

 
 

el sureste de Brasil debido a la conversión a tierras agrícolas o urbanas. Por otro lado, en 

Sudán-Sahel y algunas partes de Sudamérica aumentó el 15 % de las áreas con pastizales 

debido al cambio climático, aunque presentan una gran variabilidad interanual en su 

productividad (Piipponen et al., 2022). Por otro lado, la capacidad de resiliencia de un 

pastizal está estrechamente relacionada a la disponibilidad de agua y a los regímenes de 

disturbios (Buisson et al., 2019). En este punto, los pastizales tropicales y templados húmedos 

de Sudamérica se ven favorecidos al disponer de una alta resiliencia, permitiendo sostener 

altas cargas durante determinados períodos de tiempo (Fischer et al., 2019; Buisson et al., 

2021; Piipponen et al., 2022). 

Si bien los propósitos de explotación de los pastizales alrededor del mundo son 

diversos, principalmente son utilizados como fuente de alimento para animales domésticos 

(Kruska et al., 2003; Kitzes et al., 2007; Boval & Dixon, 2012; O’Mara, 2012). La producción 

animal sobre pastizales depende en gran medida de factores como la PPNA (McNaughton et 

al., 1991; Oesterheld, 1992), la calidad del forraje verde (Irisarri et al., 2014, 2022), la 

acumulación de biomasa seca en pie (Cingolani et al., 2005), la estacionalidad de la 

producción (Golluscio et al., 2015) y el tipo de sistema productivo (Ash et al., 1997; Kruska 

et al., 2003). A su vez, todos estos factores están estrechamente relacionado a las 

precipitaciones y su distribución a lo largo del año debido a que influyen en gran medida en 

la PPNA y su estacionalidad (Sala et al., 1988; Yang et al., 2008; Golluscio et al., 2015). La 

variabilidad interanual de la PPNA supone un importante factor ambiental que limita la 

producción ganadera a campo (Irisarri & Oesterheld, 2020; Irisarri et al., 2022). 

Para reducir los efectos negativos tanto de la variabilidad intraanual como de la 

interanual de la PPNA, se emplean estrategias de manejo y de insumos que ayudan a sostener 
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una producción animal estable en el tiempo (Boval & Dixon, 2012). En climas húmedos, una 

estrategia muy extendida para amortiguar la variabilidad intra y/o interanual de la PPNA es 

la suplementación con alimentos derivados de la agroindustria (Ash et al., 1997). Esta forma 

de producción se denomina "mixta", ya que más del 10 % de la materia seca con la que se 

alimenta a los animales proviene de subproductos agroindustriales de cultivos, por lo cual 

más del 10 % del valor total de la producción proviene de actividades no ganaderas. En estos 

sistemas los animales se alimentan de los pastizales y de alimentos agroindustriales a lo largo 

de su vida, alternando la importancia relativa de cada uno en determinados momentos 

(Kruska et al., 2003). En algunos casos también se utiliza el riego como forma de estabilizar 

la producción de forraje y cultivos (Derib et al., 2011). Sin embargo, particularmente en 

África y Sudamérica alrededor del 50% de la superficie ganaderas dependen principalmente 

de los pastizales de secano como fuente de alimentos (Kruska et al., 2003) (Figura 1.2). 

 

Figura 1.2: Superficies de sistemas ganaderos en pastizales húmedos a pasto, con irrigación y con 

suplementación en África, Asia y Sudamérica-Caribe. Se consideran regiones húmedas en donde la 

humedad del suelo disponible de secano es mayor que la mitad de la evapotranspiración potencial 

con temperaturas superiores a 5 °C durante un período de crecimiento superior a 270 días. Los 
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sistemas ganaderos a pasto son aquellos en donde más del 90 % de la materia seca con la que se 

alimenta a los animales proviene de pastizales, pastos, forrajes anuales y alimentos comprados y 

menos del 10 % del valor total de la producción proviene de actividades no ganaderas. Los sistemas 

irrigados son aquellos en los que, complementariamente a la disponibilidad del agua de lluvia, los 

pastos son irrigados. Por último, los sistemas con suplementación son aquellos que se desarrollan en 

regiones donde complementariamente se alimenta a los animales con productos o subproductos de la 

agricultura. Modificado por Kruska et al. (2003). 

 

El conocimiento de los consumidores sobre el impacto de la agricultura en el 

ambiente inclina la balanza hacia una demanda de carnes producidas en pastizales, con poco 

uso de suplementos y agroquímicos (Sánchez-Sabaté et al., 2019; Biscarra-Bellio et al., 

2023). Esto potencia la búsqueda de alternativas de manejo que permitan aumentar la 

productividad ganadera en cada ambiente, disminuyendo la dependencia de insumos 

externos. La energía extraída de los cultivos mejora la eficiencia trófica del ganado, 

aumentando el consumo de los pastos (Kucseva & Balbuena, 2003). Por otro lado, esta 

eficiencia trófica depende en gran medida de si se trata de pastizales de regiones húmedas o 

áridas, ya que, a igualdad de temperatura, los pastos de regiones húmedas suelen tener mayor 

calidad que los de las regiones áridas y a igualdad de humedad los pastos de regiones cálidas 

tienen menor calidad que los de regiones más frescas (Irisarri et al., 2014). Por estos motivos, 

la PPNA, la calidad y la estacionalidad de los pastos en los sistemas naturales tienen un gran 

impacto sobre la producción ganadera. Bajo estas circunstancias, la producción ganadera 

sostenible y amigable con el ambiente es clave para la conservación de los pastizales y la 

seguridad alimentaria. 

 

1.3 Características de los pastizales tropicales húmedos y templados cálidos 

 

El principal problema en los pastizales tropicales y templados para aumentar la carga 

animal no es necesariamente la PPNA de los pastizales, de por sí alta, sino la disponibilidad 
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de proteínas y la calidad forrajera de la comunidad (Irisarri et al., 2014, 2022). 

Históricamente los pastizales fueron desplazados por plantas leñosas, con mayor o menor 

intensidad, según su ubicación en un gradiente de luminosidad y de disponibilidad de agua 

(Lieth & Whittaker, 1975; Archer et al., 1995; Junk & da Cunha, 2012). Sin embargo, los 

regímenes naturales o antrópicos de disturbios como el fuego interrumpen parcialmente la 

invasión de las leñosas (Barbosa et al., 1999; Grime, 1998; Kunst, 2011; Preliasco, 2013) y 

conservan las áreas de pastizales tropicales abiertos (Ash et al., 1997; Ginzburg & Adámoli, 

2005; Kunst, 2011; Buisson et al., 2019, 2021). Como contrapartida, los incendios no sólo 

frenan la invasión de plantas leñosas y remueven la biomasa muerta, sino que también liberan 

toneladas de CO2 a la atmósfera, causando además grandes daños en la fauna (Barbosa et al., 

1999; Kunst, 2011). La frecuencia con la que se dan los incendios está estrechamente 

relacionada con el exceso de biomasa seca que no fue consumida por los herbívoros (Barbosa 

et al., 1999). Esto ocurre cuando la carga animal es menor a la capacidad de carga del sitio y 

la biomasa muerta se acumula en los sitios menos apetecidos por los herbívoros (Amaral et 

al., 2012; Ash et al., 1995, Ash & Corfield, 1998; Bernardis, 1998; Carvalho de Faccio et al., 

2001, 2008, 2010; Kucseva & Balbuena, 2003; Cingolani et al., 2005; Gonçalves et al., 2009; 

Neves et al., 2009; Kurtz, 2016; Sánchez-Sabaté et al., 2019). Por este motivo, es necesario 

desarrollar estrategias que aprovechen toda la biomasa producida en los pastizales, para 

aumentar la producción ganadera y reducir la frecuencia de incendios. 

Los pastizales tropicales y templados cálidos se caracterizan por estar dominados por 

especies perennes de la familia de las Poáceas (Ash et al., 1995; Still et al., 2003; Dixon et 

al., 2014). Si bien la mayoría de las Poáceas tiene la ruta fotosintética C3, en esa familia se 

encuentran la mayoría de las especies existentes con sistemas fotosintéticos C4 (Aliscioni et 
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al., 2012). Las Poáceas C4 son dominantes en los pastizales tropicales y subtropicales por 

tener mayor eficiencia en el uso del agua a altas temperaturas que las C3 (Ehleringer, 1978; 

Still et al., 2003; Watcharamongkol et al., 2018). Estos pastizales tienen una alta PPNA (Ash 

et al., 1997, 2004; Luisoni, 2010; Fischer et al., 2019). Por otro lado, existen grandes 

diferencias en los valores nutricionales de las especies que componen a las diferentes 

comunidades de los pastizales tropicales (Winter et al., 1989; Kephart & Buxton, 1993; 

Scheirs et al., 2001; Balbuena et al., 2003; McIvor, 2007; Slanac et al., 2011). Sin embargo, 

en términos generales la calidad forrajera de la comunidad depende principalmente de la 

calidad de la especie dominante (Bernardis, 1998; Grime, 1998; Balbuena et al., 2003; 

Bernardis et al., 2005; Andueza et al., 2016) y las especies C4 dominantes tienen menor 

relación proteína/fibra que las especies C3 (Ash et al., 1995). 

La estructura de la vegetación tiene una gran influencia sobre la calidad del forraje 

producido, así como en el consumo del forraje y en la ganancia de peso de los animales que 

pastorean los pastizales (Carvalho de Faccio et al., 2001, 2008, 2010; Gonçalves et al., 2009; 

Amaral et al., 2012). Es común encontrar en los pastizales diferentes estratos vegetales que 

cubren el suelo en diferentes proporciones (Coupland, 1979; Ash et al., 1997; Machado et 

al., 2013; Kurtz, 2016; Kurtz et al., 2018; Fischer et al., 2019; Tessi, 2021). Así, por ejemplo, 

podemos encontrar pastizales con pastos cortos, matas de paja y arbustos con patrones de 

distribución variable sobre la matriz del suelo. Esta heterogeneidad en la distribución espacial 

de los estratos se debe tanto a factores intrínsecos de la comunidad vegetal (i.e. competencia 

por recursos: MacDougall et al., 2009), como a factores extrínsecos a la comunidad, como 

los factores ambientales (disponibilidad de agua, luz y nutrientes) (Lieth & Whittaker, 1975; 



10 
 

 
 

Epstein et al., 1996) así como el pastoreo, entre otros (Sala et al., 1986; Sternberg et al., 2000; 

Fischer et al., 2019).  

Entre las especies de pastos C4 podemos encontrar diferentes arquitecturas 

morfológicas, como los pastos altos y los pastos cortos, asociadas a características 

nutricionales diferentes (Balbuena et al., 2003; Bernardis et al., 2005, 2017; Slanac et al., 

2011; Mulisa et al., 2021). Las especies de pastos altos se caracterizan por tener macollos de 

crecimiento erecto con vainas y láminas largas, que se agrupan en matas, las cuales requieren 

desarrollar abundante tejido de sostén y altas concentraciones de lignina para soportar el peso 

de sus hojas largas. Por otra parte, las especies de pastos cortos desarrollan menos estructura 

de sostén y en general tienen mayores valores nutricionales que los pastos altos (Griffin & 

Jung, 1983; Forwood & Magai, 1992; Balbuena et al., 2003; Bernardis et al., 2017). 

Los pajonales son un claro ejemplo de pastizales tropicales y templados húmedos, 

con dos estratos de vegetación muy diferenciados. El estrato superior, dominante, está 

constituido generalmente por una sola especie distribuida en parches y el estrato inferior, 

subordinado, está conformado por varias especies con diferentes patrones de crecimiento 

(Begon et al., 1986; Fuhlendorf & Engle, 2004). El estrato superior dominante está 

conformado por matas, cuyos macollos están estrechamente agrupados y crecen de forma 

vertical. Por lo general las matas de paja tienen bajos valores nutricionales, una altura 

superior a 1,5 m y hojas largas y finas (Griffin & Jung, 1983; Bernardis et al., 2005). En 

cambio, en el estrato inferior, se encuentra un grupo heterogéneo de especies de crecimiento 

rastrero o postrado, rizomatosas o estoloníferas, que componen el tapiz intermata (Contreras 

et al., 2015; Andueza et al., 2016). El nombre de tapiz intermata hace referencia a que la zona 

de mayor crecimiento de este estrato se encuentra entre las matas y crece subordinada a ellas 
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(Preliasco, 2013). Dentro de este diverso grupo, encontramos especies de mayor calidad 

nutricional y receptividad forrajera para el ganado que el que presentan las matas (Ash et al., 

1995). Por este motivo, la receptividad de los pajonales es baja debido a la mala calidad de 

las matas dominantes (D`Agostini, 1997). Una alternativa para modificar esta condición es 

alterar el entorno mediante disturbios para mejorar las condiciones de crecimiento en 

beneficio de las especies más deseables (MacDougall & Turkington, 2007). 

A los pajonales podemos encontrarlos tanto en las grandes planicies norteamericanas 

(Epstein et al., 1996; Wilmer et al., 2018), como en los pastizales tropicales africanos 

(Archibald & Bond, 2004), australianos (Ash et al., 1997; Ash & Corfield, 1998), asiáticos 

(Pemadasa, 1990; Chen et al., 2020) y sudamericanos (Massa et al., 2014; Oyarzábal et al., 

2018; Fischer et al., 2019). Una comunidad bastante extendida en el continente americano en 

regiones húmedas tropicales y subtropicales son los pajonales de "Paja amarilla" 

(Sorghastrum setosum (Griseb.) Hitchc.). La especie S. sesotum es perenne de crecimiento 

primaveral-estivo-otoñal y porte erecto que mide entre 80 y 180 cm de altura (Dávila, 1988). 

La comunidad de especies herbáceas que crece entre las matas de la paja dominante ("tapiz 

intermata") contiene otras especies de crecimiento primavero-estivo-otoñal, pero de porte 

postrado (Maturo et al., 2005; Neves et al., 2009; Preliasco, 2013; Kurtz et al., 2018), que 

presentan en general calidades superiores a las de las matas (Balbuena et al., 2003; Bernardis 

et al., 2005, 2017). Por su abundancia y dominancia en la intermata se destaca Paspalum 

notatum Flüggé, una especie nativa de Sudamérica que fue introducida en América del Norte 

y luego en el resto del mundo al inicio del siglo 20 por su valor forrajero (Gates et al., 2004). 

Esta estructura de la comunidad genera la oportunidad de usar los disturbios de manera que 

disminuyan la dominancia de las matas de S. setosum, mejorando las condiciones para el 
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desarrollo de especies más deseables como P. notatum. Ambas especies superponen sus áreas 

de distribución principalmente en la región subtropical de América del Sur (Figura 1.3). 

 

Figura 1.3: Mapas de la distribución sobre los grupos climáticos de Köppen (Kottek et al., 2006) de 

Paspalum notatum (verde y azul) con 4202 registros reportados (GBIF.org, 2023b) y Sorghastrum 

setosum (amarillo y marrón) con 397 registros reportados (GBIF.org, 2023c). Paolo Sussini, 

elaboración propia. 

 

Los pulsos de disturbios (Forwood & Magai, 1992; Cuomo et al., 1998; Lemaire et 

al., 2009), así como la competencia por los recursos (Graham et al., 1988; Keddy & Shipley, 

1989; Tilman, 1990), generan las condiciones ambientales que moldean la estructura de la 

vegetación hacia una fisonomía u otra (Benson & Hartnett, 2006; Neves et al., 2009; 

Preliasco, 2013; Kurtz et al., 2018; Wilmer et al., 2018; Fischer et al., 2019). Por esa razón 

esta tesis se centrará en el estudio de los efectos de la competencia y los disturbios sobre la 
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estructura y funcionamiento de los pajonales de la región del Chaco Húmedo (Dixon et al., 

2014; Figura 1.4). 

1.4 La competencia como modelador de la estructura del pastizal 

 

La abundancia de las matas y las especies que componen la intermata puede variar 

entre pajonales densos, dominados por las matas de paja, y praderas de pastos cortos, 

dominadas por las especies rastreras de la intermata (D`Agostini, 1997; Brockway et al., 

2002; Fidelis & Blanco, 2014; Oyarzábal et al., 2018). La predominancia de un estrato sobre 

el otro es producto de la interacción entre las especies, de las condiciones ambientales y de 

factores externos como los disturbios (Begon et al., 1986; MacDougall & Turkington, 2007). 

Así, por ejemplo, sobre un gradiente de humedad, las matas son dominantes principalmente 

en climas húmedos y los pastos cortos en climas más áridos (Epstein et al., 1996). Sin 

embargo, la dominancia de las matas en climas húmedos puede cambiar hacia praderas de 

pastos cortos debido al tipo y la intensidad de los disturbios (Forwood & Magai, 1992; 

Fuhlendorf & Engle, 2004; MacDougall et al., 2009; Fischer et al., 2019; Novak et al., 2021). 

Esto, sumado al programa morfogenético que les confiere a las especies capacidades 

competitivas diferenciales frente a determinadas condiciones ambientales (Gatti et al., 2012), 

influye en la plasticidad estructural de los pajonales. 

Dentro de una comunidad, las especies interactúan entre sí, así como con su entorno, 

moldeando la estructura de la vegetación (Tilman, 1990, 2007; Tilman & Wedin, 1991). Las 

interacciones pueden tener consecuencias positivas, neutras, o negativas sobre el desempeño 

de los individuos (Begon et al., 1986; MacDougall et al., 2009). La competencia es una 

interacción biológica negativa que se produce entre dos o más individuos cuando un recurso 

necesario se encuentra en cantidades limitadas respecto a su demanda (Bazzaz, 1996). Es un 
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proceso activo que tiene sus efectos más importantes en la capacidad de los individuos 

competidores de sobrevivir, reproducirse y generar biomasa (Tilman & Wedin, 1991). Por 

otro lado, la mayoría de las veces la competencia entre plantas es asimétrica, es decir que uno 

de los estratos se ve más afectado por la presencia del otro (Begon et al., 1986; Keddy & 

Shipley, 1989). Los tipos de influencias pueden variar entre una interferencia directa al 

acceso a un recurso no limitante (competencia de interferencia) y la reducción de la 

disponibilidad de un recurso (competencia de explotación) (Begon et al., 1986). Un ejemplo 

de competencia de interferencia se da en los pajonales húmedos, en donde la luz es uno de 

los principales recursos que se tornan limitantes por la competencia de interferencia (Lieth 

& Whittaker, 1975). En estas comunidades, las matas, al ser el estrato superior, interceptan 

la luz antes que la intermata, disminuyendo la cantidad y la relación rojo: rojo lejano de la 

luz que llega a los estratos inferiores, provocando así una reducción en la PPNA y la tasa de 

macollaje de las plantas subordinadas (Graham et al., 1988). 

La competencia interespecífica es la que ocurre entre diferentes especies dentro de la 

comunidad, en donde dos especies competidoras pueden coexistir en proporciones variables 

o una excluir a la otra bajo determinadas condiciones (Begon et al., 1986). Una de las 

determinantes de la coexistencia o la exclusión es la superposición de los nichos (Begon et 

al., 2009; MacDougall et al., 2009). Cuanto más similares sean los nichos, más probable es 

que la especie con mayor habilidad competitiva excluya a la otra. Una manera de evaluar 

dicha superposición es analizar si cada especie es capaz de utilizar todos los recursos que se 

liberan al eliminar a su competidora o solo una parte (Sala et al., 1989). El resultado de la 

competencia interespecífica puede variar a lo largo del tiempo debido al ajuste de cada 

población a la presencia de la otra (Tilman & Wedin, 1991). Esta interacción afecta más 
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severamente el crecimiento (Lemaire et al., 2009) cuanto menor sea la plasticidad 

morfogenética de las especies (Gatti et al., 2012, 2013).  

Los procesos morfogenéticos muestran plasticidad en respuesta a señales ambientales 

como la luz y el suministro de nutrientes (Graham et al., 1988; Wilson & Tilman, 1993). 

Estas respuestas a menudo están influidas por los vecinos y varían entre las cohortes de 

macollos (Gatti et al., 2012). A menudo, los macollos de mayor jerarquía restringen la 

respuesta de los macollos subordinados debido a la asignación preferencial de carbono y 

nitrógeno a los meristemas de los brotes principales, y esto va en detrimento del crecimiento 

de los macollos subordinados (Lemaire & Millard, 1999). Como consecuencia, el macollaje 

disminuye o se inhibe en condiciones de poca luz (Wilson & Tilman, 1993). Esta plasticidad 

juega un papel importante en la capacidad competitiva del individuo dentro del dosel 

(Lemaire & Millard, 1999). Estos mecanismos son determinantes de la ocupación espacial y 

condicionan así la futura composición florística de la comunidad vegetal (Bélanger, 1995; 

Gatti et al., 2013). Por estas razones, conocer las relaciones competitivas entre especies 

dominantes y subordinadas, y sus respectivas variables morfogenéticas, resulta en 

información valiosa para predecir la dinámica estructural de los pastizales frente a 

determinadas condiciones ambientales y disturbios (fuego, pastoreo, cortes, etc.). 

 

1.5 Los disturbios como modeladores de la estructura del pastizal 

 

De acuerdo con el tipo, el momento y la frecuencia de los disturbios, el tapiz vegetal 

de los pajonales tenderá a estar dominado por matas o por pastos cortos de la intermata. Los 

disturbios modifican las capacidades competitivas de las plantas, disminuyendo la 

abundancia de algunas especies y aumentando la de otras (Wilson & Tilman, 1993; 
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MacDougall et al., 2009) dado que cambian las condiciones ambientales en las que 

normalmente crecen (Gardiner & Hassall, 2008) generando así nuevas condiciones para la 

competencia (Hassell, 1984; Keddy & Shipley, 1989). Estos cambios reducen la cobertura 

de ciertas plantas, liberando recursos que serán aprovechados por los individuos adyacentes 

a los más damnificados por los disturbios (Begon et al., 2009; MacDougall et al., 2009). Por 

otro lado, las condiciones ambientales propicias para el desarrollo de las matas y de los pastos 

cortos son diferentes (Epstein et al., 1996; Cuomo et al., 1998). Por estos motivos, los 

disturbios pueden modificar la estructura de la comunidad aumentando o disminuyendo la 

PPNA de los estratos (Sampson & Knopf, 1994; Briske & Richards, 1995; Brockway et al., 

2002; Archibald & Bond, 2004; Ash et al., 2004; Pavlovic et al., 2011; Novak et al., 2021).  

Un buen ejemplo de disturbio, que ocurre de forma tanto natural como antrópica a lo 

largo de la historia, es el de los incendios, que en la actualidad son ampliamente utilizados 

por los ganaderos como herramientas para manejar la estructura del tapiz vegetal (Fuhlendorf 

& Engle, 2004; Kunst, 2011; Preliasco, 2013). Los incendios cambian las condiciones 

ambientales del pastizal removiendo la biomasa aérea, promoviendo principalmente el 

rebrote de las especies ya establecidas y en menor medida la germinación del banco de 

semillas del suelo (Benson & Hartnett, 2006). Bajo estas condiciones, el tapiz vegetal 

responde ajustando la dinámica sucesional hacia comunidades compuestas por especies más 

competitivas en esas condiciones (Begon et al., 2009; MacDougall et al., 2009). Por lo tanto, 

las especies tolerantes a los incendios se verán beneficiadas con las quemas, mientras que las 

que no lo son se verán perjudicadas (Barbosa et al., 1999; Kunst, 2011).  

El pastoreo es otra forma de disturbio que tiene un alto impacto sobre la estructura de 

la vegetación por diferentes razones. Por un lado, la distribución del pastoreo sobre el tapiz 
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vegetal es irregular, ya que está influenciada por factores como la estructura de la vegetación, 

distancia a dormideros, sombra y agua, calidad del forraje y factores sociales de la manada 

(Sala et al., 1986; Tallowin et al., 1995; Sowell et al., 2000; Fuhlendorf & Engle, 2004; 

Cingolani et al., 2005; Fischer et al., 2019). Otros factores del pastoreo que repercuten en la 

dinámica de la estructura de la vegetación son la selectividad en el consumo de ciertas 

especies forrajeras, la distribución de las excreciones y el pisoteo (Carvalho de Faccio et al., 

2001; Gonçalves et al., 2009). En estas condiciones, las especies evasoras o tolerantes al 

pastoreo se ven beneficiadas por la remoción de los vecinos que reciben una mayor presión 

de pastoreo (Tallowin et al., 1995; Sowell et al., 2000; Sternberg et al., 2000; Fischer et al., 

2019). 

Un tipo adicional de disturbio son los disturbios mecánicos, que involucran el uso de 

maquinarias agrícolas como herramientas para modificar la estructura del tapiz vegetal. El 

corte por medio de desmalezadoras es quizás el disturbio mecánico que aporte más beneficios 

debido a que mejoran la riqueza de la comunidad y a la vez no liberan grandes cantidades de 

CO2 a la atmósfera (Forwood & Magai, 1992; Briske & Richards, 1995; Luisoni, 2010). Sin 

embargo, el impacto que tiene en la PPNA y en la fenología de la comunidad varía en relación 

con el momento de su aplicación (Smith, 1960). De forma similar a lo que ocurre con el 

pastoreo, donde ciertas especies se ven mayormente defoliadas por la preferencia animal, la 

altura y la frecuencia de los cortes tienen un efecto selectivo sobre la estructura de la 

vegetación (Bricca et al., 2020). Esto es así porque a una misma altura de corte el porcentaje 

de biomasa removida es mayor en los pastos altos como las matas que en los pastos cortos 

de la intermata (Mueggler, 1967; Forwood & Magai, 1992; Fidelis & Blanco, 2014). Aunque 

es difícil de implementar a gran escala por sus costos y por la heterogeneidad topográfica del 
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terreno, los cortes mecánicos son una buena alternativa para manejar la biomasa forrajera del 

tapiz vegetal en muchas circunstancias. Alternativamente, en menor medida, se han ensayado 

disturbios que involucran el manejo del agua superficial (Aiello & Marino, 2015) o insumos 

químicos como herbicidas (Tommasone, 2006) que buscan aumentar la cobertura de las 

especies rastreras en detrimento de las matas. 

Sea cual fuere el tipo de disturbio del que se trate, la época del año en que ocurra 

reviste una importancia fundamental. En efecto, existe una relación entre la dinámica de la 

estructura de la comunidad y el estado fenológico en el que se encontraban las plantas al 

momento en el que ocurrieron los disturbios (Howe, 1994; Pavlovic et al., 2011). Muchas 

especies de estas comunidades son mayormente afectadas si los disturbios suceden poco 

antes o durante su pico de floración (Howe, 1994; Benson & Hartnett, 2006; Preliasco, 2013). 

Teniendo en cuenta que las especies dominantes en los pajonales son Poáceas C4 que florecen 

a medida que los días se van alargando (Nelson & Moser, 1994; Craine et al., 2012), los 

disturbios que sucedan durante esta época disminuirán la dominancia de estas especies sobre 

las subordinadas (Mueggler, 1967; Preliasco, 2013; Novak et al., 2021). Por ejemplo, de 

forma intencional se realizan quemas, generalmente en parches, sobre los pajonales a la salida 

del invierno o en menor medida durante el verano (Howe, 1994; Cuomo et al., 1998; 

Archibald & Bond, 2004). En el primer caso, la quema se realiza con el propósito de reducir 

la biomasa muerta en pie para mejorar la entrada de luz al canopeo, induciendo así el rebrote 

primaveral de los pastos desde el comienzo de la estación húmeda (Benson & Hartnett, 2006; 

Buisson et al., 2019; Fidelis & Blanco, 2014). En el segundo caso, las quemas se realizan en 

verano, ya que existen indicios que sugieren que las quemas ese momento afectarían en 

mayor medida a las especies dominantes dando lugar al crecimiento a las especies 
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subordinadas (Archibald & Bond, 2004; Benson & Hartnett, 2006; Fidelis & Blanco, 2014; 

Novak et al., 2021). Algunos autores recomiendan las quemas estivales como alternativa para 

modificar la estructura de la comunidad desde un pajonal denso hacia un tapiz de pastos 

cortos de mayor calidad y diversidad florística (Balbuena et al., 2003; Preliasco, 2013; Fidelis 

& Blanco, 2014; Novak et al., 2021). Sin embargo, realizar quemas durante el verano en los 

años de sequía entraña grandes riesgos potenciales debido a la gran cantidad de biomasa 

combustible disponible y a las altas temperaturas (Cuomo et al., 1998; Barbosa et al., 1999; 

Fidelis & Blanco, 2014). 

 

1.6 La morfogénesis y su relación con la PPNA de los pastizales 

 

La morfogénesis es el desarrollo de las partes de una planta en el espacio, en donde 

la forma que finalmente tome resultará del crecimiento de las distintas partes a partir de los 

meristemas y su actividad coordinada (Lemaire & Millard, 1999). La velocidad con la que 

se desarrolla el programa morfogenético de cada planta determina su tasa de crecimiento y 

por ende el éxito o fracaso en su establecimiento sobre su nicho (Gatti et al., 2013). Los 

rasgos morfogenéticos como la tasa de aparición foliar, el filocrono, la tasa de elongación 

foliar, la vida media foliar (Lemaire & Agnusdei, 2000) y la tasa de aparición de macollos 

(Hirata & Pakiding, 2002) tienen consecuencias en las interacciones competitivas entre 

especies coexistentes (Tallowin et al., 1995). Estas variables determinan la velocidad del 

desarrollo del área foliar y posteriormente la intercepción de la luz fotosintéticamente activa 

(Bélanger, 1995), la cual en los climas tropicales y templados cálidos es un recurso por el 

que existe mucha competencia (Lieth & Whittaker, 1975; Lauenroth, 1979; Epstein et al., 

1996).  
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Conocer las variables morfogenéticas y cómo éstas son afectadas por las condiciones 

ambientales, resulta fundamental para determinar los manejos más adecuados para cada 

especie. Por ejemplo, en especies Poáceas C3 el período entre pastoreos debe ser menor que 

la vida media foliar, resultante del cociente entre el número de hojas vivas por macollo y la 

tasa de aparición foliar, y la duración del período de pastoreo debe ser menor al filocrono 

(Gatti et al., 2013). Por esa razón, el conocimiento de esas variables morfogenéticas es clave 

para diseñar el método de pastoreo (rotativo o continuo) más adecuado para cada especie. En 

especies C4 como las que nos ocupan, las relaciones no son matemáticas porque entra en 

consideración la acelerada pérdida de calidad asociada al desarrollo de tejido estructural de 

las hojas (Slanac et al., 2011) y a la expandida etapa reproductiva que tiene sus inicios a 

mediados de primavera a medida que los días se van alargando y finaliza a fines de otoño 

(Craine et al., 2012). Sin embargo, sin duda el efecto diferencial de un determinado régimen 

de disturbios sobre distintas componentes de la comunidad dependerá en gran medida de sus 

respectivas tasas de aparición y elongación foliar y de la vida media foliar de las hojas. Todo 

lo anterior permitirá optimizar la producción y calidad de las especies deseadas en función 

de las condiciones ambientales. Por ende, la capacidad de competir que tengan las plantas 

bajo estas condiciones dependerá de la dinámica entre el crecimiento aéreo de las plantas y 

su interacción con los disturbios (Graham et al., 1988; Keddy & Shipley, 1989; MacDougall 

& Turkington, 2007; Begon et al., 2009; Lemaire et al., 2009; Gatti et al., 2012). Tal 

información resulta muy valiosa para lograr un mejor aprovechamiento y persistencia de las 

especies deseables por su dominancia o por su calidad forrajera. 
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1.7 Objetivos e hipótesis del trabajo 

 

1.7.1 Objetivo general 

 

El objetivo de la presente tesis es evaluar los efectos de la competencia y la 

defoliación sobre la PPNA y la composición botánica de dos componentes estructurales 

(matas de paja y tapiz intermata) de un pastizal dominado por paja amarilla considerando 

la variabilidad interanual y analizar el papel de las variables morfogenéticas de las especies 

dominantes de ambos estratos en las decisiones de manejo del pastizal. 

1.7.2 Objetivos específicos 
 

Objetivo 1 

Determinar los efectos de la competencia entre estratos sobre la productividad 

primaria neta aérea (PPNA) y la composición botánica de la comunidad. 

Hipótesis 1: Existiría competencia entre los dos estratos de la vegetación en 

pastizales biestratificados que disminuirían la PPNA del estrato subordinado y excluirían 

especies de la comunidad. 

Predicción 1.1: Se espera que, al eliminar el estrato superior (las matas), la PPNA 

del estrato herbáceo inferior en los espacios de la intermata aumenten, generando a la vez 

un incremento en la diversidad florística. Sin embargo, se prevé que estos valores no 

superarán a la PPNA total del sistema sin disturbios. 

Predicción 1.2: Por otro lado, al eliminar el estrato herbáceo inferior en los espacios 

de la intermata, aumentará la PPNA de las matas en comparación con el sistema sin 

disturbios, pero estos valores no superarán a la PPNA total del sistema sin disturbios. 
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Objetivo 2: 

Evaluar los efectos de la defoliación de Sorghastrum setosum en verano e invierno 

sobre la PPNA, el porcentaje de biomasa verde y senescente de la biomasa y la composición 

botánica de la comunidad considerando la variabilidad interanual. 

Hipótesis 1: Los cortes realizados en verano en los pastizales biestratificados 

tropicales húmedos, aumentaran en mayor medida que aquéllos realizados en invierno la 

PPNA, el porcentaje de biomasa verde y la diversidad florística anual del estrato inferior. 

Predicción 1: Los cortes realizados en verano aumentan la entrada de luz y la 

disponibilidad de recursos edáficos en la intermata en un momento de activo crecimiento, lo 

cual le permite a la intermata aumentar la PPNA anual, el porcentaje de biomasa verde y la 

diversidad florística en mayor medida que los cortes realizados en invierno. 

Hipótesis 2: Los cortes realizados en verano en los pastizales biestratificados 

tropicales húmedos, aumentaran la PPNA y el porcentaje de biomasa verde del estrato 

inferior durante otoño-invierno en mayor medida que aquéllos realizados en invierno. 

Predicción 2: Los cortes realizados en verano mejoran la entrada de luz en los estratos 

inferiores justo antes de entrar en letargo, lo que mejora las condiciones para el rebrote de las 

plantas de los estratos inferiores hacia el otoño, aumentando la PPNA y el porcentaje de 

biomasa verde invernal de la intermata en mayor medida que los cortes realizados en 

invierno. 

Hipótesis 3: Los cortes realizados en verano en los pastizales biestratificados, 

aumentarán la PPNA y el porcentaje de biomasa verde durante otoño-invierno en el estrato 

superior más que con los cortes realizados en invierno. 
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Predicción 3: Los cortes realizados en verano favorecen más a la PPNA y al 

porcentaje de biomasa verde invernal de las matas que aquéllos realizados en invierno 

debido a que reducen la proporción de macollos florales y la biomasa muerta acumulada 

en las matas durante el período de activo crecimiento. 

Objetivo 3: 

Cuantificar las variables morfogenéticas de Sorghastrum setosum y Paspalum 

notatum y analizar las implicancias que tienen sobre las decisiones de manejo del pastoreo. 

Hipótesis: Las especies del estrato inferior en pastizales biestratificados (o las 

especies estoloníferas o de similar morfología), tendrán variables morfogenéticas más 

compatibles con una alta tasa de crecimiento que las especies del estrato superior (o las 

especies cespitosas). 

Predicción: Los macollos de Paspalum notatum, al ser una especie estolonífera, 

producen una mayor cantidad de hojas por unidad de tiempo que los macollos de S. 

setosum, por lo que tendrán un filocrono más corto, una mayor tasa de aparición foliar y 

una menor vida media foliar. 

 

1.8 Descripción del sitio de estudio 
 

El sitio de estudio está ubicado en la porción de la provincia fitogeográfica Chaqueña 

correspondiente al Chaco Húmedo dentro de la Provincia fitogeográfica Chaqueña, 

perteneciente a la unidad fisonómica – florística “Mosaico de Bosque de xerófitas, de 

mesófitas, Sabana y Selva de albardón” (Oyarzábal et al., 2018). Junto al Pantanal, son las 

dos formaciones que constituyen los pantanos tropicales de agua dulce de Sudamérica, los 

cuales se extienden sobre un área de 467162 km2 (Figura 1.4) (Olson et al., 2001; Dixon et 
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al., 2014; Oyarzábal et al., 2018) (Cuadro 1.1). Los pantanos tropicales sudamericanos se 

caracterizan por la presencia de pajonales, compuestos principalmente por matas que están 

rodeadas por especies de menor tamaño que generalmente tienen mejores valores 

nutricionales para el ganado. Los pastizales del Chaco húmedo están compuestos 

principalmente por especies del orden Poales (D`Agostini, 1997; Bernardis, 1998; Maturo et 

al., 2005; Machado et al., 2013; Contreras et al., 2015). Entre ellas se destacan las 468 

especies de Poáceas registradas en los pantanos tropicales de agua dulce de todo el mundo 

(GBIF.org, 2023a). Factores climáticos, topográficos y edáficos generaron diferentes tipos 

de comunidades de pastizales que muchas veces están dominadas por Poáceas C4 que forman 

matas llamadas vulgarmente como “pajas” (D`Agostini, 1997). 

 

Figura 1.4. Pantano tropical de agua dulce, praderas húmedas y matorrales. En negro la región del 

Pantanal y en gris la región del Chaco húmedo. Modificado de Dixon et al. (2014). Proyección Goode 

Homolosine. Paolo Sussini, elaboración propia. 
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La producción media de los pastizales tropicales húmedos se encuentra entre los 5900 

y los 7300 kg MS.ha-1.año-1, siendo mayor que la de los pastizales templados, cuya PPNA 

ronda los 3500-6500 kg MS.ha-1.año-1 (Sala et al., 1988; D`Agostini, 1997; Oyarzábal, 2022). 

En términos de la cantidad de carbono (C) que es acumulado por la vegetación, se estima que 

en los pastizales tropicales húmedos se capturan entre 800 a 1500 kg C.ha-1.año-1 y en los 

templados entre 600 a 900 kg C.ha-1.año-1 (Javadian et al., 2020). Sin embargo, la 

receptividad animal de los pastizales subtropicales está por debajo de la de los pastizales 

templados (Vecchio et al, 2008; Kurtz et al, 2018; Pizzio et al, 2021). Factores como la 

calidad del forraje verde (Irisarri et al. 2014), la acumulación de biomasa seca en pie 

(Cingolani et al., 2005) o la estacionalidad de la producción (Golluscio et al., 2015) pueden 

llegar a tener más importancia que la PPNA como controles de la densidad animal (Golluscio 

et al., 2015). El valor nutricional de los pajonales del Chaco húmedo es máximo en primavera 

y luego disminuye a medida que las plantas maduran, aumentando el contenido de lignina y 

disminuyendo el de proteínas (Sampedro et al., 2004). El problema alcanza su mayor 

magnitud durante el invierno, cuando el contenido de proteína bruta desciende al 4-6 % 

(Slanac et al., 2011) y la digestibilidad in vitro al 25,3 % (Bernardis, 2005). Dicha caída del 

valor forrajero invernal es más pronunciada debido a la mala calidad de las matas de la 

especie dominante y la casi despreciable presencia de especies de crecimiento invernal 

(Rossengurtt, 1979). La escasa calidad y la alta estacionalidad de la producción forrajera, 

provoca el deterioro de la productividad del rodeo al disminuir la fertilidad de las vacas, que 

llegan al servicio con baja condición corporal (Boetto & Melo, 2004). Por otro lado, algunas 

de las especies de la intermata, como Paspalum notatum, que crecen como co-dominantes en 

estos ambientes, presentan mejores valores nutricionales y alta PPNA forrajera (Balbuena et 

al., 2003; Bissio, 2014). 
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En las últimas décadas en Argentina, el desplazamiento de la ganadería hacia el 

noreste del país aumentó la presión de pastoreo sobre los pastizales naturales (Milano, 2011). 

En esta zona, las existencias ganaderas se concentran principalmente sobre la región húmeda 

(SAGyP, 2022). Actualmente, el 15 % del stock nacional se encuentra en las provincias que 

comparten parte de esta región, principalmente en sistemas de cría (SAGyP, 2022). Se estima 

que en la región la superficie ganadera es del 66 %, cubierta en un 93,5 % por pastizales 

naturales y un 6,5 % con pasturas implantadas (Oyarzábal, 2022). Los pastizales son la 

principal fuente de alimento para el ganado bovino en la región (Bernardis, 1998; Islam & 

Hirata, 2005; Luisoni, 2010; Santos et al., 2013). Teniendo en cuenta que el mayor factor de 

degradación de los pastizales es el sobrepastoreo (Oldeman, 1991) y que a su vez están 

experimentando una disminución de su PPNA (Irisarri & Oesterheld, 2020), probablemente 

el aumento de la presión de pastoreo sea responsable de las consecuencias negativas sobre la 

productividad y la sostenibilidad de los sistemas ganaderos. 

1.9 Estructura de la tesis 

 

Capítulo 1: La competencia y la defoliación como modeladores de la estructura de los 

pastizales tropicales. Objetivos e hipótesis. 

Capítulo 2: Competencia por interferencia entre los principales estratos de un pajonal 

dominado por Sorghastrum setosum (Griseb.) Hitchc. 

Capítulo 3: Efectos de la defoliación sobre los principales estratos del pastizal en 

momentos de letargo y de activo crecimiento.  

Capítulo 4: Variables morfogénicas de las especies clave de dos estratos de un pajonal 

subtropical – Su implicancia en las decisiones de manejo del pastizal. 

Capítulo 5: Discusión general. 
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CAPITULO 2: Competencia por interferencia entre los principales estratos de 

un pajonal dominado por Sorghastrum setosum (Griseb.) Hitchc. 
 

 

2.1 Introducción 

 

Las especies que crecen dentro de una comunidad interactúan entre sí, lo cual resulta 

clave tanto para la estructura como para la organización de estas comunidades vegetales 

(Hassell, 1984). Estas interacciones pueden tener consecuencias positivas, neutras o 

negativas sobre el desempeño de los individuos (Bazzaz, 1996). Tal vez una de las 

interacciones más importantes sea la de competencia, definida como la interacción biológica 

negativa que se produce entre dos o más individuos cuando un recurso necesario se encuentra 

en cantidades limitadas respecto a las demandas de los organismos (Hassell, 1984; Keddy & 

Shipley, 1989). La competencia es un proceso activo que tiene sus efectos más importantes 

sobre la capacidad de los individuos competidores de sobrevivir, reproducirse y generar 

biomasa (Begon et al., 1986). Los tipos de efectos de un individuo sobre otro pueden variar 

entre una interferencia directa al acceso a un recurso (competencia de interferencia) y la 

reducción de la disponibilidad de un recurso (competencia de explotación) (Begon et al., 

1986). La competencia es intraespecífica cuando ocurre entre miembros de la misma especie 

e interespecífica cuando ocurre entre miembros de diferentes especies. A escala de población, 

la competencia interespecífica influye sobre la dinámica de ambas poblaciones y puede 

afectar desde la distribución espacial hasta la evolución de las especies, según la escala de 

tiempo considerada (Begon et al., 2009; MacDougall et al., 2009).  

Dos poblaciones de especies competidoras pueden coexistir en proporciones 

variables o una de ellas excluir a la otra bajo determinadas condiciones ambientales de 

acuerdo con el grado de diferenciación de sus nichos y las diferencias entre sus habilidades 
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competitivas. La exclusión competitiva es una de las principales amenazas a la persistencia 

de las especies y será más probable cuanto más superpuestos estén los nichos y cuanto más 

difieran en sus habilidades competitivas (Begon et al., 2009; MacDougall et al., 2009). En 

cambio, cuanto más diferentes sean los nichos y más parecidas las habilidades competitivas, 

más complementarias serán y mayor será la probabilidad de coexistencia. Finalmente, 

cuando interactúan dos poblaciones con nichos ecológicos y habilidades competitivas 

similares (situación cercana al punto 0,0 de la Figura 2.1), el desalojo de una u otra dependerá 

de la densidad de individuos con la que inicien la interacción ambas (Figura 2.1).  

 

Figura 2.1: Resultados posibles de la interacción competitiva entre dos poblaciones (A y B). 

Exclusión de una o la otra, coexistencia y exclusión condicional de la que tiene menor densidad 

poblacional (situación cercana al punto 0,0 dentro del círculo punteado). Adaptado de Begon et al. 

(2009) y MacDougall et al. (2009). 

  

El resultado de esta interacción puede variar a lo largo del tiempo debido al ajuste de 

cada población a la presencia de la otra. Un rasgo muy frecuente de la competencia 
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interespecífica es la asimetría, que se da cuando las consecuencias no son iguales para ambas 

poblaciones (Begon et al., 1986). Por otra parte, las relaciones competitivas entre poblaciones 

pueden verse modificadas por los disturbios, ya sea morigerando la superioridad de la especie 

más competitiva en esas condiciones o exacerbándola, según la especie más competitiva sea 

la más o la menos afectada por el disturbio, respectivamente (Wilson & Tilman, 1993).  

En los pastizales coexisten diferentes estratos como árboles, arbustos, hierbas, pastos 

altos erectos y pastos cortos de crecimiento rastrero. En una resolución poco detallada, el 

patrón de distribución de los diferentes estratos está marcado por las precipitaciones y las 

temperaturas (Lieth & Whittaker, 1975). Por ejemplo, los pastizales dominados por pastos 

altos se encuentran principalmente en regiones húmedas donde coexisten con pastos cortos 

subordinados que son menos eficientes en la competencia por la luz (Epstein et al., 1996). 

Asimismo, la abundancia de Poáceas C3 o C4 depende principalmente de la temperatura, ya 

que las plantas C3 predominan en regiones frías y las C4 en regiones cálidas (Still et al., 2003; 

Watcharamongkol et al., 2018). En los pastizales tropicales húmedos coexisten especies C4 

de pastos altos dominantes y pastos cortos subordinados (Carvalho de Faccio et al., 2001; 

Neves et al., 2009; Herrera et al., 2014; Contreras et al., 2015; Fynn et al., 2015; Arthan et 

al., 2022). La dominancia de uno u otro estrato depende del régimen y tipo de disturbios, así 

como de las capacidades competitivas de las especies (MacDougall et al., 2009; MacDougall 

& Turkington, 2007; Fischer et al., 2019). 

En general las matas de pastos altos tienen menores valores nutricionales para el 

ganado que los pastos cortos debido a su mayor proporción de tallos y tejidos de sostén con 

altas concentraciones de lignina (Bernardis,1998, 2005, 2017; Hempson et al., 2015; Kurtz, 

2016; Dato & Mullik, 2020; Thapa et al., 2021). La dominancia de las matas sobre las 
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especies de la intermata tiene consecuencias negativas sobre la productividad ganadera 

debido a que los bajos valores nutricionales que aportan están por debajo de los 

requerimientos de los animales (Griffin & Jung, 1983; Mathis et al., 2000; Fynn et al., 2015; 

Andueza et al., 2016; Thapa et al., 2021). 

La dominancia de las matas de pastos altos disminuye la diversidad florística de la 

intermata por efecto de la supresión del crecimiento de las especies de la intermata, lo cual 

tiene consecuencias negativas sobre la fauna silvestre (Thapa et al., 2021; Pírez & Aldabe, 

2022). El régimen habitual de disturbios, como las quemas a la salida del invierno y el 

pastoreo continuo, hace que los pastos altos vuelvan a ser dominantes en pocos años 

(Fuhlendorf & Engle, 2004; Fidelis & Blanco, 2014; Hempson et al., 2015; Novak et al., 

2021). Pese a la importancia global y local del problema, no se ha dilucidado aún si existe o 

no competencia entre ambos estratos, así como tampoco la simetría o asimetría de esa 

competencia. No está claro si la competencia es por interferencia o por explotación y si se 

mantiene a lo largo de todo el año. Por último, tampoco existe evidencia que indique si ambos 

estratos comparten la totalidad de los recursos o sólo una parte. Este capítulo intentará echar 

luz sobre algunas de esas cuestiones. 

 

2.2 Objetivo 

 

Determinar los efectos de la competencia entre estratos sobre la Productividad 

Primaria Neta Aérea (PPNA) y la composición botánica de la comunidad. 

Hipótesis 1: Existiría competencia por luz y nutrientes entre los dos estratos de la 

vegetación en pastizales biestratificados que disminuirían la PPNA del estrato subordinado 

y excluirían especies de la comunidad. 
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Predicción 1.1: Se espera que, al eliminar el estrato superior (las matas), la PPNA 

del estrato herbáceo inferior en los espacios de la intermata aumenten, generando a la vez 

un incremento en la diversidad florística. Sin embargo, se prevé que estos valores no 

superarán a la PPNA total del sistema sin disturbios. 

Predicción 1.2: Por otro lado, al eliminar el estrato herbáceo inferior en los espacios 

de la intermata, aumentará la PPNA de las matas en comparación con el sistema sin 

disturbios, pero estos valores no superarán a la PPNA total del sistema sin disturbios. 

 

2.3 Materiales y Métodos 

 

2.3.1 Sitio de estudio 

 

El experimento fue realizado en ausencia de pastoreo sobre un stand de pastizal 

dominado por Sorghastrum setosum de la EEA INTA Colonia Benítez (Chaco - Argentina) 

(27º18´ S; 58º56´ O). Las precipitaciones medias fueron de 1262 mm anuales, concentradas 

alrededor del 70 % en los meses de octubre a marzo. La temperatura media anual fue de 21,5 

°C, con una máxima media de 27,1 °C en el mes de enero y una mínima media de 15,8 °C en 

julio (Datos climáticos de la estación meteorológica de la EEA INTA Colonia Benítez para 

el período 1968-2019) (Figura 2.2).  
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Figura 2.2: Climograma de Colonia Benítez. La línea continua gris indica las precipitaciones 

promedio (+/- 1 desvío estándar) para cada mes entre los años 1968 y 2019. La línea discontinua 

indica la temperatura promedio diaria para cada mes. 

 

El suelo del sitio experimental corresponde a la serie Tragadero, el cual es de origen 

aluvial de permeabilidad moderada a lenta, drenaje imperfecto, anegable y con mediano 

contenido de materia orgánica (Ledesma & Zurita, 1995). Durante el desarrollo del 

experimento, las precipitaciones fueron superiores al promedio histórico en ambos semestres 

de 2019 e inferiores en el último semestre, entre otoño e invierno de 2020 (Figura 2.3). 
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Figura 2.3: Precipitaciones acumuladas de los períodos de crecimiento durante el desarrollo del 

experimento. Las barras grises representan las precipitaciones acumuladas durante otoño-invierno y 

primavera-verano desde el 2018 al 2020. La línea sólida representa el porcentaje de precipitaciones 

acumulada respecto al promedio histórico. La línea discontinua indica el 100 % de las precipitaciones 

acumuladas respecto a la media histórica. El promedio histórico de las precipitaciones acumuladas 

fue calculado con datos de la estación meteorológica de la EEA INTA Colonia Benítez tomados desde 

1968 al 2021. 

 

2.3.2 Diseño Experimental 

 

Se realizó un experimento tendiente a evaluar el cambio en la PPNA de la comunidad 

y de sus dos estratos en respuesta a la eliminación de cada uno de ellos y el cambio en la 

diversidad florística del estrato intermata ante la eliminación de las matas (el estrato de matas 

tuvo la misma composición florística con y sin intermata: Sorghastrum setosum). Se utilizó 

un diseño completamente aleatorizado en campo con 3 tratamientos: Sin Mata (SM), Sin 

intermata (SI) y Testigo (T), con n = 5. Se utilizaron parcelas de 100 m2 de pastizal en 

ausencia del pastoreo de herbívoros domésticos. Con el fin de disminuir la heterogeneidad 

ambiental de la comunidad debido al relieve y el microclima, se instalaron las parcelas en los 
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lugares donde convivían Sorghastrum setosum y Paspalum notatum Flüggé, los cuales 

cubrían alrededor del 50 % y el 26 % de la superficie respectivamente de las parcelas al inicio 

del experimento (Imagen 2.1). Durante el mes de julio del 2018 se eliminaron todas las matas 

de S. setosum de las parcelas del tratamiento “SM” por medio de cortes con motoguadaña 

equipada con sierra circular. Posteriormente se aplicó glifosato con una concentración del 

0,03 % sobre el rebrote de las matas cuando alcanzaron tamaños de entre 30 y 40 cm de altura 

sobre el suelo. La aplicación se hizo con una mochila pulverizadora manual equipada con 

una campana antideriva. Durante el mismo período en el tratamiento “SI”, se eliminó la 

intermata mediante la aplicación de glifosato con la misma concentración que en el caso 

anterior. Para ello también se utilizó una mochila pulverizadora manual con una campana 

antideriva. 

 

Imagen 2.1: A) Ubicación de las parcelas experimentales sobre un stand de pastizal dominado por 

Sorghastrum setosum en la Estación Experimental del INTA de Colonia Benítez (27º18´ S; 58º56´ 

O) y B) distribución de las parcelas experimentales: en blanco las del tratamiento sin matas (SM), en 

rojo sin intermata (SI) y en negro las del tratamiento testigo (T). Paolo Sussini a partir de Google 

Earth, imagen de septiembre del 2018. 

 
Las variables de respuesta fueron la PPNA de las matas y de la intermata, la 

composición botánica de la intermata (salvo en las parcelas sin intermata).  
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2.3.3 Muestreo de biomasa 
 

Los muestreos se realizaron en invierno (julio-agosto) y verano (febrero-marzo) entre 

los años 2018 y 2020. Para estimar la PPNA se recolectó de forma separada la biomasa aérea 

de dos estratos: por un lado, una mata entera de Sorghastrum setosum y por el otro los pastos 

circundantes, denominados matas e intermata respectivamente dentro de un cuadro de 1 m2 

centrado en la mata. Los sitios muestreados fueron señalizados para evitar muestrearlos 

nuevamente. Las muestras de cada estrato fueron separadas en biomasa verde y senescente 

en pie. Luego fueron secadas en estufa de circulación forzada a 70 °C hasta peso constante. 

Finalmente se calculó la PPNA de cada estrato a partir de los valores de materia seca (MS) 

de la fracción Verde (V) y Senescente (S) de la biomasa aérea por el método de cosechas 

sucesivas de Sala y Austin (2000).  

La diferencia entre la MS de una fecha y la anterior, representa la variación de la MS 

de las fracciones V y S (ΔV y ΔS respectivamente). Cuando los valores de ΔV y ΔS eran 

positivos, la suma entre ambos fue considerada como la PPNA durante un período i de la 

parcela j (PPNAij). En el caso en que solamente ΔV fue positivo, la PPNAij estuvo dada por 

ΔV. Por último, cuando ΔV era negativa y ΔS positiva, se consideró como PPNAij a la suma 

algebraica entre ΔV y ΔS, pero solo cuando la misma fue positiva (Sala & Austin, 2000) 

(Cuadro 2.1).  

 

Cuadro 2.1: funciones para calcular la PPNA en los casos en que las diferencias de las fracciones 

verdes (ΔV) y senescente (ΔS) son positivas (+) o negativas (-), dónde i representa el período de 

crecimiento y j las parcelas. 

 

 Si ΔV
+
 y ΔS

+ => PPNAij = ΔV+ +  ΔS+

Si ΔV
+
 y ΔS

- => PPNAij = ΔV+

Si ΔV
-
 y ΔS

+ => PPNAij = (ΔV- + ΔS+)+

Cálculo de PPNA



36 
 

 
 

En las parcelas testigo, la PPNA total del sistema fue calculada como la suma de la 

PPNA de la mata y de la intermata. La PPNA anual se calculó como la sumatoria de las 

PPNAij durante un año.  

La eficiencia de cada estrato en el uso de los recursos liberados al remover al otro se 

calculó como la proporción del aumento en la producción de la forma de vida que no fue 

removida respecto a la misma creciendo en coexistencia, sobre la producción de la otra forma 

de vida que crece en coexistencia en las parcelas control donde ninguna de las dos formas de 

vida fue removida (Sala et al., 1989). 

E = (α – β)/δ 

E: Eficiencia de uso de los recursos liberados. 

α: Productividad del estrato creciendo sin competencia. 

β: Productividad del mismo estrato creciendo bajo competencia. 

δ: Productividad del otro estrato creciendo bajo competencia. 

 

2.3.4 Registro de la composición botánica 

 

Con el propósito de evaluar los efectos de los tratamientos sobre la composición 

botánica de la intermata, se realizaron censos en las parcelas durante verano e invierno. 

Aquellas especies que no pudieron ser identificadas a campo fueron herborizadas y 

fotografiadas para su identificación en el Instituto de Botánica del Nordeste (IBONE). La 

composición botánica de las parcelas y su cobertura fueron registradas sobre una superficie 

de 1 m2 por el método de Braun-Blanquet (Mueller-Dombois & Ellenberg, 1974). Este 

método consiste en asignar a cada especie un valor que describe su cobertura – abundancia y 

sociabilidad (Cuadro 2.2).  
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Cuadro 2.2: Escala de abundancia-cobertura y sociabilidad de Braun-Blanquet 

 

 

Las variables fueron trasformadas a una escala numérica (modificada por Batista et 

al., 2014): r → 0,1; + →0,5; 1→2,5; 2→15; 3→35; 4→65 y 5 →85. Luego, se estimaron los 

valores de riqueza, equitatividad y diversidad de Shannon – Weaver usando las ecuaciones 

que se detallan en la Cuadro 2.3. 

Cuadro 2.3: Ecuaciones para el cálculo de Riqueza (r), Equitatividad (Eq) y diversidad de Shannon – 

Weaver (H´). Ln = Logaritmo natural; i = cada especie; s = número total de especies; Pi = Abundancia 

relativa de cada especie en la comunidad.  
 

 

 

2.3.5 Análisis de los datos 

 

El modelo lineal utilizado para realizar las comparaciones de PPNA anual fue Yik = 

 + i + ik, con donde Yik es la PPNA promedio anual del tratamiento i en la parcela k,  es 

la PPNA promedio anual del sistema, i es el efecto i-ésimo del tratamiento i y ik es el error 

aleatorio asociado a cada observación Yik. Se utilizó el mismo modelo estadístico tanto en 

las comparaciones de la PPNA total de los tres tratamientos, como en las comparaciones de 

la PPNA de las matas entre el tratamiento sin intermata y el testigo, y de la intermata del 

tratamiento sin matas y el testigo.  

Riqueza (r) Equitatividad (Eq) Diversidad de Shannon (H´)

r = N° especies Eq = H´/Ln(r) H´= -∑s
i=1 pi x Ln pi



38 
 

 
 

El modelo estadístico utilizado para comparar la PPNA total del sistema y de los 

estratos entre los tratamientos durante primavera-verano y otoño-invierno fue Yijk =  + i + 

j + i x j + ijk donde Yij corresponde al valor observado de la PPNA del tratamiento i en la 

época j en la parcela k,  es la media general, i es el efecto del i-ésimo tratamiento, j es el 

efecto de la j-ésima época, i x j es la interacción entre el tratamiento i y la época j y ijk es 

el error aleatorio asociado a la observación Yijk. Se utilizó el mismo modelo estadístico tanto 

en las comparaciones de la PPNA total de los tres tratamientos, como en las comparaciones 

de la PPNA de las matas entre el tratamiento sin intermata y el testigo, y de la intermata del 

tratamiento sin matas y el testigo. Todos los ANVA se realizaron mediante un modelo lineal, 

las pruebas de hipótesis se hicieron con α = 0,05 y las comparaciones múltiples a posteriori 

se realizaron mediante el test de Tukey.  

La riqueza florística, la diversidad de Shannon y la equitatividad entre el tratamiento 

testigo y el sin matas se compararon por medio de un ANVA utilizando un modelo lineal Yijk 

= +i * βj +ijk, donde Yijk son las observaciones de riqueza, diversidad y equitatividad 

respectivamente del tratamiento i del año j en la parcela k,  es la media general de cada 

variable, i es el efecto i-ésimo del tratamiento i, βj es el efecto del j-ésimo año y ijk el término 

de error aleatorio asociado a cada una de las observaciones Yijk. Las pruebas de hipótesis se 

realizaron con α = 0,05 y las comparaciones múltiples a posteriori se realizaron mediante el 

test de Tukey. Todos los análisis fueron realizados con el software R (R Core Team, 2022), 

con la función “lm" del paquete stats (R Core Team, 2022). 
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2.4 Resultados 

 

2.4.1 Productividad primaria neta aérea 

 

La remoción de las matas aumentó la PPNA de la intermata pero la misma fue inferior 

a la PPNA que tenían las matas del tratamiento testigo. Debido a eso, la remoción de las 

matas causó una reducción de la PPNA total. Por su parte, la remoción de la intermata tendió 

a aumentar la PPNA de las matas, pero dicho incremento no fue significativo (p = 0,14). 

Como consecuencia, la remoción de la intermata no aumentó la PPNA total (Figura 2.4).  

 

Figura 2.4: Productividad Primaria Neta Aérea (PPNA) anual promedio de 2 años de los tratamientos 

Testigo (T), Sin intermata (SI) y Sin matas (SM) respectivamente. Las barras negras y blancas 

representan la PPNA de las matas de Sorghastrum setosum y de la intermata respectivamente. Las 

barras apiladas del tratamiento T representa la PPNA acumulada de las matas y de la intermata. Las 

barras de error indican el error estándar de la PPNA acumulada en T, de las matas en SI y de la 

intermata en SM. Las letras mayúsculas diferentes indican diferencias estadísticas en la PPNA total 

del sistema (matas + intermata) (p < 0,05). Las letras minúsculas negras diferentes, indican diferencias 

estadísticas en la PPNA en la intermata (p < 0,05). Letras minúsculas blancas diferentes, indican 

diferencias estadísticas en la PPNA en la intermata (p < 0,05). El signo negativo (+) indica una 

tendencia estadística de diferencias en la PPNA con p < 0,15. El cuadro inserto muestra los valores 

de F de Snedecor y la significancia del ANVA del efecto de la remoción sobre la PPNA total, de las 

matas y de la intermata. Los asteriscos indican la significancia de las diferencias (ns = p > 0.05; * = 

p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001). 
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Pese a que la remoción de la intermata no tuvo efectos significativos sobre la PPNA 

de las matas, las mismas fueron capaces de usar el 120 % de los recursos liberados por la 

intermata. Lo contrario ocurrió con la eliminación de las matas debido a que la intermata 

aumentó significativamente su PPNA, pero solo fue capaz de utilizar el 27 % de los recursos 

liberados por las matas (Cuadro 2.4). 

Cuadro 2.4: Eficiencia de uso de recurso de las matas y de la intermata propuesto por Sala et al., 

(1989). 
 

 

 

Analizando lo ocurrido durante los períodos de crecimiento de primavera-verano y 

otoño-invierno, se encontró un efecto significativo de la interacción entre la remoción y la 

época (p = 0,01). En general, la PPNA total en los tres sistemas fue mayor durante primavera-

verano que en otoño-invierno, pero los patrones de PPNA fueron diferentes en ambas 

estaciones. En primavera-verano se observó un patrón de crecimiento similar al que tuvo la 

PPNA anual, aunque en este caso, el tratamiento de remoción de la intermata tuvo una mayor 

PPNA total que el tratamiento testigo (F = 9,3; p = 0,009). Por otro lado, tal como ocurriera 

con la PPNA anual, en primavera-verano la PPNA de la intermata fue mayor en el tratamiento 

de remoción de las matas que en el tratamiento testigo (F = 7,2; p = 0,007), pero la PPNA de 

las matas de los tratamientos sin intermata y testigo no mostró diferencias estadísticas. En 

cambio, durante otoño-invierno, testigo tuvo una mayor PPNA total que los tratamientos sin 

intermata y sin mata respectivamente (F = 30,3, p = 2,6e-07) y a su vez tuvo mayor PPNA 

de las matas (F = 27,7; p = 1,4e-07) y la intermata (F = 6,5; p = 0,01) (Figura 2.5). 

Matas 120%

Intermata 27%

Eficiencia en el uso de los recursos liberados
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Figura 2.5: Productividad Primaria Neta Aérea (PPNA) total estacional promedio de los tratamientos 

Testigo (T), Sin intermata (SI) y Sin mata (SM) desde el año 2019 al 2020. En el eje de las abscisas 

se ubican los tratamientos para el período de primavera-verano y otoño-invierno respectivamente. 

Las barras rayadas, negras y blancas representan la PPNA total de los tratamientos Testigo (matas + 

intermata), Sin intermata (solo matas) y Sin matas (solo intermata) respectivamente. Las barras de 

error indican el error estándar. Las letras distintas indican diferencias estadísticas en la PPNA total 

de las interacciones entre los tratamientos de remoción y las épocas con p < 0,05. El cuadro inserto 

muestra los valores de F de Snedecor y la significancia del ANVA de los efectos de la remoción, la 

época y su interacción sobre la PPNA total. Los asteriscos indican la significancia de las diferencias 

(ns = p > 0.05; * = p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001). 

 

La PPNA de las matas mostraron una alta estacionalidad tanto en coexistencia con la 

intermata (T) como cuando crecieron en ausencia del otro estrato (SI), sin embargo, no se 

encontró diferencias entre los tratamientos ni en su interacción con la época (Figura 2.6 A). 

Por otro lado, la intermata tuvo la mayor PPNA en ausencia de las matas (SM) durante 

primavera – verano, pero durante invierno la PPNA fue mayor en coexistencia con las matas 

(T) (Figura 2.6 B). 
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Figura 2.6: Productividad Primaria Neta Aérea (PPNA) promedio de las matas (A) y de la intermata 

(B) durante primavera - verano y otoño - invierno respectivamente desde el año 2019 al 2020. En el 

eje de las abscisas se ubican las épocas de crecimiento primavera-verano y otoño-invierno. Las barras 

negras de la figura “A” representan la PPNA promedio de las matas de los tratamientos Testigo y Sin 

intermata para ambas épocas de crecimiento. Las barras rayadas y blancas en la figura “B” representan 

la PPNA de la intermata del tratamiento Testigo y del tratamiento Sin matas respectivamente. Las 

barras de error indican el error estándar. Los positivo (+) y negativo (-) indican diferencias estadísticas 

en la PPNA de las matas entre épocas con p < 0,0001. Las letras distintas indican diferencias 

estadísticas en la PPNA de la intermata de la interacción entre los tratamientos (Testigo y Sin 

intermata) y las épocas con p < 0,0001. Los cuadros insertos muestran los valores de F de Snedecor 

y la significancia del ANVA de los efectos de remoción, época y su interacción sobre la PPNA de las 

matas en “A” y de la intermata en “B”. Los asteriscos indican la significancia de las diferencias (ns 

= p > 0.05; * = p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001). 

 

2.4.2 Composición florística 

 

La riqueza y la diversidad fueron menores en 2020 respecto a 2019, tanto en las 

parcelas con matas como en aquellas sin matas. En cambio, la eliminación de las matas 

provocó un aumento de la riqueza florística (Δ 4 Spp) pero no en la diversidad. Por su parte, 

la equitatividad no sufrió cambios entre tratamientos ni entre años por efecto de la 

eliminación de las matas (Figura 2.7). 
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Figura 2.7: Riqueza, Diversidad de Shannon-Wiener y Equitatividad de la intermata. Las barras 

negras representan la intermata del tratamiento Testigo (T) y las blancas al Sin matas (SM). Las barras 

de error indican el error estándar. Los cuadros insertos muestran los valores de F de Snedecor y la 

significancia del ANVA de los efectos de la remoción de las matas (desmatado), los años y su 

interacción sobre la riqueza, diversidad y equitatividad respectivamente. Los asteriscos indican la 

significancia de las diferencias (ns = p > 0.05; * = p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001). 

 

 

2.5 Discusión 

 

La remoción de las matas de Sorghastrum setosum produjo un aumento del 78 % en 

la PPNA (T = 2708 y SM = 4828 kg MS.ha-1.año-1) y del 43 % en la riqueza de especies (T 

= 7,9 y SM = 11,3 especies) de la intermata. En cambio, la eliminación de la intermata hizo 

que la PPNA de las matas tendieran a aumentar, pero ese aumento no fue significativo (Figura 

2.4). El aumento registrado en la PPNA de la intermata al eliminar las matas, sin embargo, 

sólo permitió alcanzar una PPNA total menor a la mitad de la que producen los demás 

sistemas (T = 10674, SI = 11209 y 4828 kg MS.ha-1.año-1). Eso se debió a que la intermata 

fue poco eficiente en el uso de los recursos liberados por las matas de S. setosum (Figura 2.4 

y Cuadro 2.4). La eliminación de las matas aumentó la PPNA de la intermata, pero a la vez 

redujo la producción global, mientras que la eliminación de la intermata provocó un aumento 
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muy marginal en la PPNA de las matas, suficiente sin embargo para mantener la PPNA total 

del sistema. 

Los resultados apoyaron la hipótesis de que las matas y el tapiz intermata compiten. 

Esta competencia es asimétrica porque comparten solo una porción de los recursos que 

utilizan: la intermata aumento su PPNA en ausencia de las matas, pero las matas no 

aumentaron su PPNA en ausencia de la intermata. Sin embargo, la eficiencia de uso de los 

recursos liberados al remover al otro estrato fue superior para las matas, pero no aumentaron 

su PPNA. Las matas fueron capaces de utilizar casi la totalidad de los recursos liberados por 

la intermata, mientras que la intermata solo pudo usar alrededor de la cuarta parte de los 

recursos liberados al remover a las matas.  

La PPNA anual obedeció principalmente a lo ocurrido durante la estación de 

crecimiento, dado que durante otoño-invierno la PPNA fue muy baja. Durante el invierno, la 

presencia de ambos estratos parecería tener un papel “protector” o facilitador sobre el otro. 

En efecto, en otoño-invierno la PPNA de las parcelas con solo uno de los estratos fue mucho 

menor que la de las parcelas intactas (Figura 2.2).  

Los valores promedio de PPNA de las matas de S. setosum hallados en el tratamiento 

testigo (Figura 2.1), fueron similares a los ~ 7500 kg MS.ha-1.año-1 reportados por 

D`Agostini, (1997) luego de realizar un solo corte anual. Los valores promedio de PPNA de 

la intermata (Figura 2.4) fueron similares a los ~ 4500 kg MS ha-1.año-1 acumulados bajo 

cortes trimestrales y superiores a los de la intermata (~ 250 kg MS.ha-1.año-1) bajo un solo 

corte anual en un pajonal dominado por Panicum prionitis Nees (Massa et al., 2014). La 

riqueza del tratamiento sin matas (Figura 2.6) fue similar a la reportada por Massa et al. 
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(2014) y tuvo una disminución similar a la registrada por dichos autores luego de un año en 

ausencia de disturbio (10 especies al inicio y 7 al siguiente año).  

 

2.5.1 Competencia por interferencia y por explotación 

 

En los pastizales de regiones tropicales y templadas húmedas y cálidas, donde el agua 

no siempre es la principal limitante, las plantas tienden a competir por la luz (Lieth & 

Whittaker, 1975; Epstein et al., 1996). Las asimetrías en la competencia se deben a que los 

estratos recurren a diferentes estrategias. Por un lado, las matas al ser el estrato superior 

restringen la entrada de luz a los estratos inferiores (i.e. competencia por interferencia), 

disminuyendo la PPNA de la intermata que crece bajo su influencia (Graham et al., 1988; 

Scholes & Archer, 1997). Por otro lado, la presencia de la intermata probablemente reduce 

el agua y/o los nutrientes disponibles para el crecimiento de las matas, limitando su PPNA 

(i.e. competencia por explotación) (Zhang & Schilling, 2006).  

La eficiencia del uso de los recursos liberados por la ausencia del otro estrato (Sala 

et al., 1989) fue muy asimétrica entre estratos. Las matas produjeron el 120 % de la biomasa 

que la intermata produciría con esos recursos, mientras que la intermata solamente fue capaz 

de producir un 27 % de la biomasa que producirían las matas en las mismas condiciones. 

Esta mayor eficiencia de las matas podría estar explicada por una mayor densidad y 

profundidad de raíces (Craine et al., 2003), que les conferiría una rápida tasa de absorción de 

agua en los momentos de disponibilidad (Ehlers et al., 1991). En cambio, la PPNA de la 

intermata podría estar limitada por una falta de defoliación ya que existen evidencias que 

señalan que las plantas de crecimiento rastrero responden positivamente a altas frecuencia de 

defoliación (Briske & Richards, 1995; Fischer et al., 2019). Sucede lo contrario con la PPNA 
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de los pastos altos, como las matas, que, al aumentar la frecuencia de las defoliaciones, 

disminuyen su PPNA (D`Agostini, 1997; Cuomo et al., 1998; Fischer et al., 2019; Koncz et 

al., 2020). 

Nuestros resultados fueron en el mismo sentido que los observados en las sabanas 

africanas, donde el estrato superior se ve beneficiado con la ausencia de disturbios y el estrato 

inferior por la remoción del estrato superior. El estrato superior se ve favorecido con la 

ausencia de disturbios debido a que intercepta la luz antes que el estrato inferior (competencia 

por interferencia). En tanto el estrato inferior recibe más energía solar y cuenta con más 

recursos edáficos cuando el estrato superior es removido (competencia por explotación) 

(Scholes & Archer, 1997). Sin embargo, en un estudio similar realizado sobre un pastizal 

árido de la Patagonia, se demostró que la remoción de los pastos causaba un aumento en la 

PPNA de los arbustos ya que aumentaba la disponibilidad de agua a mayores profundidades, 

pero que la remoción de los arbustos no causaba aumentos en la PPNA de los pastos (Sala et 

al., 1989). Estos resultados contrastan con los nuestros debido a que uno de los principales 

factores limitantes para el crecimiento de las plantas en los climas áridos es el contenido de 

humedad del suelo y no la luz (Lieth & Whittaker, 1975; Sala et al., 1988; Yang et al., 2008). 

En conclusión, la competencia entre estratos revela respuestas asimétricas en la eficiencia del 

uso de recursos. Nuestros resultados concuerdan con patrones observados en climas 

tropicales húmedos, pero contrastan con estudios de climas áridos donde las limitantes para 

el crecimiento son principalmente hídricas. 
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2.5.2 Facilitación entre estratos 

 

Un hecho inesperado fue la mayor PPNA invernal de la intermata del tratamiento 

testigo respecto al  tratamiento donde se removió a las matas. Esto pudo deberse en primer 

lugar a que las matas protegieron a la intermata de las heladas al cubrirlas con sus hojas 

largas. Esto posibilita el desarrollo de un microclima bajo el dosel con mayor humedad y 

temperaturas más cercanas a las del suelo (Smith, 1960; Ewing & Engle, 1988; Wan et al., 

2002). El aumento de temperatura habría extendido los ciclos, anticipando las temperaturas 

propicias para el crecimiento al final del invierno y postergando las temperaturas 

desfavorables al final del otoño. Otra posibilidad es que el período de activo crecimiento se 

haya prolongado debido a que la competencia muchas veces retrasa el desarrollo de las 

plantas, desplazando el crecimiento hacia otoño (Nelson & Moser, 1994).  

 

2.5.3 Recomendaciones 

 

1. Se desaconseja la eliminación de las matas del sistema debido a la significativa 

disminución de la PPNA del sistema y la baja PPNA invernal de la intermata, lo cual 

supera los beneficios asociados. 

2. Considerar la reducción de la dominancia de las matas como estrategia para aumentar la 

PPNA de la intermata. 

3. Implementar disturbios controlados que modifiquen las relaciones de competencia entre 

las matas y la intermata, buscando conservar o aumentar la riqueza de especies. 

4. Buscar un equilibrio entre mejorar la calidad forrajera del pastizal y no disminuir 

excesivamente su PPNA total. 
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Factores tales como la época en la que se realizan los disturbios y su influencia sobre 

los estratos se desarrollarán en mayor profundidad más adelante en esta tesis en el Capítulo 

3.  

 

2.6 Conclusiones 
 

5. Las matas de Sorghastrum setosum fueron más competitivas que la intermata en ausencia 

del pastoreo y de disturbios.  

6. La remoción de la intermata tendió a promover la PPNA de las matas y mantuvo la PPNA 

global anual del sistema.  

7. La remoción de las matas promovió la PPNA anual de la intermata pero redujo la PPNA 

total del sistema.  

8. El patrón anual de crecimiento obedeció a lo ocurrido con la PPNA de primavera-verano; 

en cambio ambas remociones redujeron la PPNA durante otoño-invierno.  

9. La remoción de las matas promovió un aumento en la riqueza florística de la intermata 

pero no produjo cambios en la diversidad y la equitatividad. 

10. Las matas son capaces de utilizar todos los recursos liberados por la eliminación de la 

intermata, mientras que la intermata sólo parece capaz de utilizar la cuarta parte de los 

recursos liberados por la eliminación de las matas en ausencia de disturbios. 

11. Se hipotetiza una competencia asimétrica, donde las matas interfieren la llegada de luz a 

la intermata mientras que la intermata explota los mismos recursos edáficos que las matas 

12. Se hipotetiza un efecto facilitador de las matas a la intermata durante la temporada otoño-

invernal. 
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CAPITULO 3: Efectos de la defoliación sobre los principales estratos del 

pajonal en momentos de letargo y de activo crecimiento  
 

 

3.1 Introducción 

 

Los disturbios naturales y antropogénicos moldean la estructura y composición de las 

comunidades vegetales de los pastizales naturales. Los pastizales no alterados por actividades 

humanas, como agricultura o sobrepastoreo, se distinguen por su composición de especies 

perennes de vida prolongada y una elevada diversidad botánica (Veldman et al., 2015). Se 

ubican en lugares donde factores edáficos limitan el crecimiento de árboles y su composición 

botánica está moldeada por el régimen de disturbios naturales que soportan (Lieth & 

Whittaker, 1975; Lauenroth, 1979). En los sistemas ganaderos, el hombre utiliza diferentes 

tipos de disturbios para mejorar el tapiz vegetal como cortes, manejo del agua y quemas 

prescriptas.  

Según Weaver & Grime (1980), los disturbios son aquellos factores que limitan la 

biomasa vegetal mediante su destrucción parcial o total, lo cual puede afectar negativa o 

positivamente la biodiversidad y heterogeneidad del ecosistema (Brambilla et al., 2010). Esos 

disturbios moldean la estructura de las comunidades vegetales, y con ello sus atributos 

(Heringer & Ávala Jaques, 2001; Behnke, 2021; Buisson et al., 2019). Entre esos atributos 

se destacan la productividad primaria neta aérea (PPNA), el porcentaje de biomasa verde y 

senescente de la biomasa aérea y la composición botánica. Todos estos atributos son 

afectados por los disturbios, ya que las plantas compiten dinámicamente por establecerse en 

áreas con recursos disponibles después de tales perturbaciones.  

Diferentes tipos de disturbios generan distintas respuestas en el crecimiento de las 

comunidades (MacDougall & Turkington, 2007). Esto resulta en parte por la manera en la 
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que los disturbios modifican las interacciones entre las especies debido al cambio que 

provocan en las condiciones ambientales (Wilson & Tilman, 1993). Estos cambios impulsan 

a las plantas a competir por los recursos que previo al disturbio fueron limitantes, pero que 

luego se encuentran disponibles (Begon et al., 1986). En esta situación, las plantas que se 

establezcan primero obtendrán mejores condiciones para su desarrollo (Keddy & Shipley, 

1989; Tilman, 1990; Gatti et al., 2013).  

El origen de los disturbios puede ser antropogénico, como es el caso de las quemas 

prescriptas o el pastoreo de animales domésticos (Sternberg et al., 2000; Archibald & Bond, 

2004), o natural, como los incendios espontáneos (Barbosa et al., 1999; Kunst, 2011). En los 

sistemas ganaderos se practican diferentes disturbios como alternativa para el mejoramiento 

del tapiz vegetal, ya sea por métodos químicos (Tommasone, 2006), cortes mecánicos 

(Smith, 1960; Mueggler, 1967; Forwood & Magai, 1992; Altesor et al., 2005; Luisoni, 2010), 

manejo del agua (Aiello & Marino, 2015) o quemas (Barbosa et al., 1999; Archibald & Bond, 

2004; Kunst, 2011). A continuación, debido a su importancia como herramientas para el 

manejo del tapiz vegetal en sistemas ganaderos sobre pastizales naturales, se describen las 

principales características de los disturbios de quema, corte mecánico y pastoreo. 

La quema es el disturbio más utilizado por los ganaderos para eliminar la biomasa 

aérea seca en climas templados cálidos y tropicales, por tratarse de un método económico 

(Ash et al., 1997; Buisson et al., 2019, 2021). La época y la frecuencia de las quemas 

prescriptas varían de acuerdo con las condiciones socio culturales de cada región (Buisson et 

al., 2019). Generalmente las quemas prescriptas se realizan a la salida del invierno con la 

intención de remover la biomasa seca en pie para dar lugar a los rebrotes tiernos en las 

estaciones lluviosas de primavera y verano (Smith, 1960; Brockway et al., 2002; Kunst, 2011; 
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Preliasco, 2013). Sin embargo, muchas veces las frecuencias y épocas de quema difieren 

mucho de los regímenes naturales de incendio, generando transiciones vegetales distintas a 

las que comúnmente ocurren en esos lugares (Buisson et al., 2019).  

Las quemas influyen sobre todos los estratos de la comunidad vegetal (pastos altos, 

pastos cortos, especies herbáceas y arbustos), beneficiando más a las especies que dependen 

de los incendios para persistir que a las que son susceptibles al fuego (Fuhlendorf & Engle, 

2004; Buisson et al., 2019). Luego de las quemas, las plantas colonizan el suelo en más de 

un 99 % de la biomasa por medio del rebrote y en menos del 1 % a través del banco de 

semillas del suelo (Benson & Hartnett, 2006; Fidelis et al., 2016). En este sentido, es de 

esperarse que las especies dominantes de estos ambientes probablemente sean las mismas 

que terminen colonizando las zonas quemadas después de un tiempo (Le Stradic et al., 2018). 

Esa situación se replica en los pastizales dominados por Sorghastrum setosum (Griseb.) 

Hitchc. con Paspalum notatum Flüggé como especie subordinada (Fernández et al., 2011).  

Los cortes afectan a las comunidades de manera diferente a las quemas en aspectos 

sucesionales, nutricionales, fenológicos y en la PPNA, pero de forma similar en la tasa 

fotosintética post disturbio. Los cortes se realizan mediante maquinaria o equipos para 

controlar el crecimiento vegetal, afectando principalmente a las especies de crecimiento 

erecto debido a que remueven la biomasa aérea sin llegar a tocar el suelo (Cuomo et al., 1998; 

Huhta, 1998). Los valores nutricionales del pastizal son mayores luego de los cortes que 

luego de las quemas (Heringer et al., 2002). Además, los cortes, a diferencia de las quemas, 

tienden a disminuir el número de especies que florecen luego del disturbio (Fidelis & Blanco, 

2014). Sin embargo, los cortes y las quemas, al menos al corto plazo, no representan 

diferencias en sus tasas fotosintéticas post disturbios (Feldman et al., 2004).  
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La remoción de los estratos superiores mejora la disponibilidad de recursos para las 

especies cuya mayor proporción de biomasa se encuentra cerca del nivel del suelo y, por lo 

tanto, se ven menos afectadas por los cortes (Mueggler, 1967; Briske & Richards, 1995; 

Luisoni, 2010). La frecuencia de los cortes necesarios para provocar cambios significativos 

en la cobertura de los estratos no es uniforme en todas las comunidades (Forwood & Magai, 

1992; D`Agostini, 1997; Cuomo et al., 1998; Koncz et al., 2020). Por ejemplo, en un pastizal 

de clima mediterráneo invadido y dominado por Brachypodium rupestre, una especie de 

pasto alto que forma matas, lograron reducir su dominancia con tan solo dos cortes anuales 

(Bricca et al., 2020). Un ejemplo opuesto son las comunidades dominadas por Paspalum 

intermedium, en donde la biomasa acumulada anual fue la misma tanto para un solo corte 

anual como para 13 cortes anuales (D`Agostini, 1997). La defoliación que realizan los 

herbívoros es otro tipo de disturbio, menos severo y más selectivo, que las quemas y los 

cortes mecánicos. En efecto, el pastoreo afecta principalmente a las especies de plantas más 

preferidas y sólo en casos de cargas animales muy altas compromete a las especies menos 

preferidas (Cingolani et al., 2005; Fischer et al., 2019).  

En nuestro sitio de estudio coexiste un estrato de pastos altos dominantes y poco 

preferidos, vulgarmente conocido como “pajas” o “matas”, compuesto por de S. setosum 

(“Paja amarilla”), con un estrato más bajo o “intermata”, de pastos cortos como ciperáceas y 

dicotiledóneas mucho más preferidas (Ver Descripción del sitio de estudio del Capítulo 1). 

Como se mostró en el capítulo 2 de esta tesis, existen relaciones de competencia entre las 

matas de S. setosum y el tapiz intermata. Sin embargo, dicha competencia es asimétrica, ya 

que las matas fueron capaces de utilizar casi todos los recursos liberados por la intermata, 

pero la intermata solo pudo utilizar el 27 % de los mismos. Asimismo, se encontró que las 
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matas ejercieron cierta facilitación sobre la intermata durante la época invernal, que es la 

época en la que el forraje producido en estos pastizales escasea. En efecto, la PPNA de ambos 

estratos tendió a hacerse nula en invierno cuando se eliminó el otro estrato. A la luz de esas 

evidencias, con el propósito de mejorar la calidad del pastizal se debería debilitar a las matas, 

pero no eliminarlas, ya que disminuiría mucho la PPNA del sistema completo e incluso la 

del tapiz intermata en la época de mínima oferta forrajera. 

En la región, como en gran parte de los pajonales de nuestro país, tradicionalmente 

se realizan quemas –a veces cortes– a la salida del invierno, lo cual permite aumentar el 

porcentaje de materia verde tanto de las matas como de la intermata durante la primavera. 

Este manejo es clave para mejorar la calidad de la dieta de las vacas de cría entre fin de la 

gestación y comienzos de la lactancia (Fernández et al., 2011; Kunst, 2011). Sin embargo, 

existen evidencias que indican que los disturbios realizados en momentos de activo 

crecimiento podrían resultar en una disminución en el crecimiento de las matas (Howe, 1994; 

Altesor et al., 2005; Whittington et al., 2015) y de esa manera dar lugar a un mayor 

crecimiento de la intermata, que es el estrato de mayor calidad forrajera (Balbuena et al., 

2003; Bernardis et al., 2005; Preliasco, 2013; Tessi, 2021). Además, los cortes pueden inducir 

a un crecimiento compensatorio o sobre-compensatorio en algunas especies al aumentar su 

PPNA y su calidad forrajera, dada por su porcentaje de materia verde (Richards & Caldwell, 

1985; Briske & Richards, 1995; Altesor et al., 2005). De hecho, en S. setosum los cortes 

aumentan notablemente el porcentaje de proteína bruta (D`Agostini, 1997) y mantienen la 

digestibilidad de los rebrotes por más de 45 días (Slanac et al., 2011). Asimismo, los cortes 

también pueden aumentar la diversidad florística de la comunidad al promover la abundancia 
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de especies de alta calidad sobre todo en la intermata (Smith, 1960; Mueggler, 1967; Fidelis 

& Blanco, 2014).  

 

3.2 Objetivo 

 

Evaluar los efectos de la defoliación de Sorghastrum setosum en verano e invierno 

sobre la PPNA, el porcentaje de biomasa verde y senescente de la biomasa y la composición 

botánica de la comunidad considerando la variabilidad interanual. 

Hipótesis 1: Los cortes realizados en verano en los pastizales biestratificados 

tropicales húmedos, aumentaran en mayor medida que aquéllos realizados en invierno la 

PPNA, el porcentaje de biomasa verde y la diversidad florística anual del estrato inferior. 

Predicción 1: Los cortes realizados en verano aumentan la entrada de luz y la 

disponibilidad de recursos edáficos en la intermata en un momento de activo crecimiento, lo 

cual le permite a la intermata aumentar la PPNA anual, el porcentaje de biomasa verde y la 

diversidad florística en mayor medida que los cortes realizados en invierno. 

Hipótesis 2: Los cortes realizados en verano en los pastizales biestratificados 

tropicales húmedos, aumentaran la PPNA y el porcentaje de biomasa verde del estrato 

inferior durante otoño-invierno en mayor medida que aquéllos realizados en invierno. 

Predicción 2: Los cortes realizados en verano mejoran la entrada de luz en los estratos 

inferiores justo antes de entrar en letargo, lo que mejora las condiciones para el rebrote de las 

plantas de los estratos inferiores hacia el otoño, aumentando la PPNA y el porcentaje de 

biomasa verde invernal de la intermata en mayor medida que los cortes realizados en 

invierno. 
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Hipótesis 3: Los cortes realizados en verano en los pastizales biestratificados, 

aumentarán la PPNA y el porcentaje de biomasa verde durante otoño-invierno en el estrato 

superior más que con los cortes realizados en invierno. 

Predicción 3: Los cortes realizados en verano favorecen más a la PPNA y al 

porcentaje de biomasa verde invernal de las matas que aquéllos realizados en invierno debido 

a que reducen la proporción de macollos florales y la biomasa muerta acumulada en las matas 

durante el período de activo crecimiento. 

 

3.3 Materiales y Métodos 

  

3.3.1 Sitio de estudio 

 

El experimento se desarrolló en la Estación Experimental Agropecuaria del INTA de 

Colonia Benítez sobre el mismo stand del pastizal de Sorghastrum setosum utilizado en el 

capítulo 2 (27º18´ S; 58º56´ O). Las precipitaciones medias en la zona de estudio son de 1262 

mm anuales, concentradas casi en un 70 % en los meses de octubre a marzo. La temperatura 

media anual es de 21,6 °C, variando entre un máximo de 27,17 °C en el mes de enero y un 

mínimo de 15,7 °C en julio. Prácticamente no hay déficit hídrico en ningún mes del año, pero 

sí hay marcados excesos durante la estación de lluvias (Figura 2.1). La PPNA de estos 

pastizales alcanza sus valores más altos en las estaciones más lluviosas y es mínima cuando 

las precipitaciones son mínimas durante el invierno (Lieth & Whittaker, 1975; Sala & Austin, 

2000; Yang et al., 2008; Golluscio et al., 2015; Irisarri & Oesterheld, 2020). Este patrón de 

distribución de las precipitaciones a lo largo de las estaciones no sólo influye sobre la PPNA 

de los pastizales, sino que también se ve reflejado en índices espectrales como el NDVI 
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(normalized difference vegetation index), el cual está estrechamente vinculado con la PPNA 

(Monteith, 1972) o incluso en modelos de estimaciones del porcentaje de proteína bruta 

(Irisarri et al., 2022). En efecto, en una comunidad de pajonal dominada por S. setosum 

ubicada en un campo adyacente a la EEA INTA Colonia Benítez (27°30´ S; 58°93´ O) se 

encontró que el invierno fue la estación más seca en una serie de 10 años (Javadian et al., 

2020) y eso se reflejó tanto en el NDVI (Yin et al., 2020) como en el porcentaje de proteína 

bruta (PB) (Irisarri et al., 2022) (Figura 3.1).  

 

 
 

Figura 3.1: Gráfico de cajas del promedio histórico de precipitaciones acumuladas (Pp), del índice de 

vegetación normalizado (representado según sus siglas en inglés; NDVI) y el porcentaje de Proteína 

Bruta (PB) de un pastizal abierto dominado por Sorghastrum setosum ubicado en la Región del Chaco 

húmedo (27°30´ S; 58°93´ O) para cada estación del año desde 2010 hasta el 2019. La línea central 

en cada caja indica la mediana del conjunto de datos, y la caja en sí abarca el rango intercuartil, que 

representa el 50% central de las observaciones. Los extremos de los 'bigotes' indican la dispersión 

general de los datos. Los resultados de un ANVA mediante un modelo lineal se utilizaron para evaluar 

las diferencias estadísticas entre estaciones para cada parámetro. Las letras diferentes indican 

diferencias estadísticas entre estaciones de cada parámetro con p < 0,05 (test de Tukey). Fuentes de 

datos: Pp (Javadian et al., 2020), NDVI (Yin et al., 2020) y PB (Irisarri et al., 2022).  
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3.3.2 Diseño experimental 

El experimento se hizo usando 15 parcelas experimentales, de las cuales se instalaron 

10 parcelas de 10 x 10 metros, con un diseño DCA, correspondiente a los siguientes 

tratamientos de defoliación mecánica de Sorghastrum setosum y de la intermata: corte a la 

salida del invierno (CI) y corte a la salida del verano (CV) con n = 5. Para contrastar los 

resultados fueron utilizadas las 5 parcelas del tratamiento testigo (T) descriptas en el capítulo 

2. 

Durante el desarrollo del experimento la variabilidad en las precipitaciones fue alta 

debido a que en los primeros 18 meses superaron en hasta un 40 % la media histórica, 

mientras que en los meses subsiguientes estuvieron por debajo del 60 % del promedio 

histórico (Figura 3.2). Estas condiciones contrastantes nos dieron la oportunidad de evaluar 

los efectos de los disturbios en la dinámica del desarrollo de ambos estratos abarcando un 

mayor rango de variabilidad ambiental. 
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 Figura 3.2: Precipitaciones acumuladas en milimetros en los 6 meses de cada período de crecimiento 

durante el desarrollo del experimento. Las barras representan las precipitaciones acumuladas durante 

otoño-invierno y primavera-verano desde el 2018 al 2021. La línea sólida representa el porcentaje de 

precipitaciones acumuladas respecto al promedio histórico. La línea discontinua indica el 100% de 

las precipitaciones acumuladas respecto a la media histórica. El promedio histórico de las 

precipitaciones acumuladas fue calculado con datos desde 1968 al 2021de la estación meteorológica 

de la EEA INTA Colonia Benítez (MAGyP, 2022). 

 

Los tratamientos consistieron en cortes hechos con motoguadaña equipada con 

cuchilla metálica, a una altura de 10 cm sobre el suelo y retirando todo el material cortado de 

las parcelas. Se realizó un único corte anual durante el invierno para CI y el verano para CV. 

Se dio inicio al experimento el 15/8/2018 realizando cortes en CI a la salida del invierno, 

coincidiendo con la época tradicional de quemas que se realiza en la región (Preliasco, 2013; 

Fidelis & Blanco, 2014; Buisson et al., 2019; Kunst, 2011). Los cortes en verano fueron 

realizados durante la segunda quincena de febrero, coincidiendo con el pico de floración de 

S. setosum (D`Agostini, 1997; Bernardis et al., 2005). Las parcelas del tratamiento testigo no 

fueron modificadas y las tratadas lo fueron durante 3 años. Los tratamientos de cortes en 

invierno y verano tuvieron dos efectos: (1) la eliminación del follaje vivo y senescido, 
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principalmente de las especies de crecimiento erecto; y (2) la exposición de la superficie del 

suelo a la radiación solar durante la temporada de lluvias estivales y sequías invernales. 

 

3.3.3 Muestreo de biomasa 

 

Para estimar la PPNA se realizaron, durante 3 años, muestreos de la biomasa aérea 

durante invierno (julio) y verano (febrero), coincidentes con los momentos de mínima y 

máxima PPNA de los pastizales. Antes de aplicar los tratamientos de cortes en las parcelas, 

se tomaron las muestras de biomasa de las matas de S. setosum y de la intermata por separado. 

Luego, la biomasa de ambos estratos fue separada en sus fracciones verde y senescente y 

secada en estufa a 70 °C hasta peso constante para estimar la materia seca. Debido a la 

remoción de la biomasa aérea producida por los cortes en los tratamientos CI y CV, se calculó 

la PPNA en dos períodos para cada año. Durante los primeros 6 meses de crecimiento luego 

de realizar los cortes, se consideró como PPNA a toda la biomasa aérea producida debido a 

la eliminación de la biomasa aérea de las parcelas. Durante el segundo período de 

crecimiento, el cálculo de la PPNA se realizó por el método de cosechas sucesivas de Sala & 

Austin (2000) detallado en el Capítulo 2, utilizando las fracciones verde y senescente de la 

biomasa que creció en los 6 primeros meses.  

Durante marzo de 2020, debido a dificultades de acceso al sitio experimental producto 

de la cuarentena por el Covid-19, no se pudieron realizar los muestreos en 5 parcelas 

experimentales que debieron ser estimadas. Por otra parte, también hubo que estimar la 

biomasa de las parcelas del tratamiento CV durante el invierno del 2020, ya que todas las 

parcelas de este tratamiento fueron pastoreadas por vacas que irrumpieron de forma 

inesperada en el sitio experimental (Imagen 3.1). No se encontraron evidencias (heces, 
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pisoteo, plantas caídas, etc.) de que las parcelas de los demás tratamientos hayan sido 

pastoreadas. La selectividad de los animales por las parcelas del tratamiento CV pudo deberse 

principalmente a que eran las que poseían mayor proporción de biomasa verde durante ese 

período (ver resultados). Las estimaciones de la biomasa durante ese período se realizaron 

con base en los datos tomados en las mismas parcelas durante el invierno de años anteriores 

y posteriores. 

 

Imagen 3.1: Fotografías de las parcelas de los tratamientos testigo (T), Corte en invierno (CI) y Corte 

en verano (CV) tomadas el día 23/07/2020, donde se observa que las únicas parcelas pastoreadas 

fueron las del tratamiento CV. 

 

3.3.4 Registro de composición botánica 

 

La composición botánica de las parcelas fue registrada durante el verano y el invierno 

sobre una superficie de 1 m2 en cada parcela. Aquellas especies que no pudieron ser 

identificadas en campo fueron herborizadas y fotografiadas para su identificación en el 

Instituto de Botánica del Nordeste (IBONE). La cobertura de las distintas especies registradas 
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fue cuantificada por el método de Braun-Blanquet (Mueller-Dombois & Ellenberg, 1974). 

Este método consiste en identificar a las especies asignándoles un valor que describe su 

cobertura-abundancia y sociabilidad (ver Cuadro 2.2 en el capítulo anterior). Durante el 

verano del 2020 no se registró la composición florística en algunas parcelas debido a 

dificultades de acceso al sitio experimental a causa de la pandemia del Covid-19. Por lo tanto, 

la cobertura de las especies de esas parcelas fue estimada promediando las coberturas de 

veranos de años anteriores y posteriores. 

Para estimar los valores de riqueza, equitatividad y diversidad de Shannon-Weaver 

se modificó la abundancia-cobertura asignada en campo según la escala numérica modificada 

por Batista et al. (2014): r → 0,1; + →0,5; 1→2,5; 2→15; 3→35; 4→65 y 5 →85 usando las 

ecuaciones que se detallan en el Cuadro 2.3 del Capítulo 2. 

 

3.3.5 Análisis de los datos 

 

Para comparar el efecto de los cortes en momentos de letargo y de activo crecimiento 

de S. setosum sobre la PPNA anual y estacional total del sistema (matas + intermata), así 

como de cada estrato por separado entre tratamientos, se realizó un análisis de la varianza 

(ANVA) mediante un modelo lineal con α = 0,05. Para el análisis de la PPNA anual se utilizó 

el modelo: Yijk =  + i + j + i x j + ijk donde Yijk corresponde al valor observado de la 

variable en las observaciones del tratamiento i en el año j en la parcela k,  es la media 

general, i es el efecto del i-ésimo tratamiento, j es el efecto del j-ésimo año, i x j es la 

interacción entre el tratamiento i y el año j y ijk es el error aleatorio asociado a la observación 

Yijk. Para el análisis de la PPNA estacional se utilizó el mismo modelo planteado 
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anteriormente, pero sustituyendo el factor año por el de época de crecimiento (primavera-

verano y otoño-invierno). 

 El efecto de los cortes sobre el porcentaje de biomasa verde anual, en verano y en 

invierno, de los estratos entre tratamientos se comparó mediante un ANVA de un modelo 

lineal con test de Tukey con α = 0,05. Para el análisis del porcentaje de biomasa verde anual 

se utilizó el modelo: Yijk =  + i + j + i x j + ijk donde Yijk corresponde a las observaciones 

del tratamiento i en el año j en la parcela k,  es la media general, i es el efecto del i-ésimo 

tratamiento, j es el efecto del j-ésimo año, i x j es la interacción entre el tratamiento i y el 

año j y ijk es el error aleatorio asociado a la observación Yijk. Para las comparaciones entre 

tratamientos en cada época (verano e invierno) se utilizó el mismo modelo planteado 

anteriormente, pero sustituyendo el factor año por el de la época (verano e invierno). 

Para analizar el efecto de los cortes sobre la dinámica de la composición florística se 

realizó un ordenamiento de los tratamientos de acuerdo a la cobertura de las distintas 

especies, transformada según Batista et al. (2014), mediante un Análisis de Componentes 

Principales (ACP), incluyendo los registros de ambas estaciones de muestreo (invierno y 

verano) entre los años 2020 al 2021. Este procedimiento dio como resultado una matriz de 

60 “filas” (15 parcelas por 2 estaciones por 2 años) por 20 especies presentes en al menos 

10% de las parcelas en al menos un censo florístico (Perelman et al., 2005). La misma 

aproximación anterior se utilizó para el análisis de la cobertura en las parcelas de las clases 

fisonómicas donde todas las especies registradas se agruparon en 4 clases fisonómicas 

(Pastos altos, Pastos cortos, Ciperáceas y Herbáceas) y la cobertura de cada clase fisonómica, 

resultó de la suma de las coberturas de las especies que la componen. Se realizó un ACP de 

las parcelas de los tratamientos durante el año 2020 y el 2021 sobre la cobertura de las clases 
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fisonómicas con el propósito de detectar desplazamientos en el tiempo en los tipos de 

coberturas. 

Para estudiar el efecto de los tratamientos sobre la riqueza, la diversidad Shannon-

Weaver y la equitatividad, se realizaron comparaciones entre tratamientos, años y su 

interacción mediante un ANVA usando el siguiente modelo lineal generalizado (R Core 

Team, 2022): Yijk =  + i + j + i x j + ijk, donde Yijk corresponde a las observaciones del 

tratamiento i en el año j en la parcela k,  es la media general, i es el efecto del i-ésimo 

tratamiento, j es el efecto del j-ésimo año, i x j es la interacción entre las observaciones 

del tratamiento i en la parcela j con el efecto del j-ésimo año y ijk es el error aleatorio asociado 

a la observación Yijk. 

Los análisis estadísticos de modelos lineales y multivariados fueron realizados 

utilizando el software Infostat (Di Rienzo et al., 2008). Los análisis de modelos lineales 

generalizados para comparar los índices biológicos (riqueza, diversidad de Shannon-Weaver 

y equitatividad) se realizaron usando el software estadístico R (R Core Team, 2022). 

 

3.4 Resultados 

 

3.4.1 Productividad Primaria Neta Aérea 

 

Aunque se registró interacción entre los tratamientos de defoliación y los años en la 

PPNA total de los sistemas, la prueba de contraste de Tukey no tuvo la suficiente potencia 

para encontrar diferencias entre cada caso. Los cortes originaron un aumento significativo 

respecto al testigo en la PPNA de la intermata, levemente mayor cuando el corte se realizó 

en verano que cuando tuvo lugar en invierno. Por último, se encontraron diferencias 
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significativas en la PPNA entre años para la intermata pero no para las matas ni para la PPNA 

total (Cuadro 3.1 y Figura 3.3). 

 

Cuadro 3.1: PPNA total del sistema (matas + intermata), de las matas y de la intermata. Se presentan 

los valores de F de Snedecor correspondientes a los factores defoliación, año y su interacción 

(defoliación x año). Los asteriscos indican la significancia de las diferencias del ANVA (ns = p > 

0.05; * = p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001). 

 

 

 

 
Figura 3.3: Productividad Primaria Neta Aérea (PPNA) en (A) total del sistema (mata + intermata), 

(B) de las matas de S. setosum y (C) de la intermata para los tratamientos de corte en verano (CV), 

corte en invierno (CI) y testigo (T), respectivamente. Las barras de error indican el error estándar. 

Las líneas discontinuas conectan la PPNA de un mismo tratamiento entre años. Las letras minúsculas 

negritas distintas indican diferencias estadísticas en la PPNA entre tratamientos y las letras 

mayúsculas entre años. Aunque se encontraron interacciones significativas entre las defoliaciones y 

los años (Cuadro 3.1), la prueba de contrastes no tuvo potencia suficiente para encontrar las 

diferenciar entre cada caso. 
 

Se encontró una interacción significativa en la PPNA entre los tratamientos de 

defoliación y los años en la intermata durante el crecimiento de primavera-verano y en las 

matas durante el de otoño e invierno (Cuadro 3.2). Durante primavera-verano, las parcelas 

n = 45

PPNA Anual F p F p F p

Total 0,1 0,8
ns

2,8 0,07
ns

3 0,02*

Matas 0,9 0,4
ns

3,1 0,05
ns

2,2 0,08
ns

Intermata 4,5 0,01* 26<0,0001*** 1,3 0,27
ns

Defoliación Def. x AñoAño
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sometidas a los tratamientos de corte en invierno mostraron la máxima PPNA en la intermata 

en el 2019, manteniendo valores similares al de corte en verano hasta el 2020. En primavera-

verano la intermata del tratamiento testigo mostró los valores más bajos de PPNA a partir del 

2020 al 2021, aunque en el 2021 la PPNA de todos los tratamientos fueron bajos (Figura 3.4 

E).  

Durante otoño-invierno, la PPNA de las matas de los tratamientos de corte en verano 

mantuvieron valores similares a lo largo del experimento y fueron superiores a los 

encontrados en el de corte en invierno durante los dos primeros años. En cambio, la PPNA 

del tratamiento testigo mostró grandes fluctuaciones entre años (Figura 3.3 D). Durante 

otoño-invierno, la PPNA de la intermata fue más alta en los tratamientos testigo y corte en 

verano que en el de corte en invierno (Figura 3.4 F). Esto último también se vio reflejado en 

la PPNA total durante otoño invierno, en donde nuevamente los tratamientos testigo y corte 

en verano mostraron los mayores valores respecto al corte en invierno (Figura 3.4 B).  

El patrón general de aumento de la PPNA de la intermata en respuesta a los cortes se 

debió principalmente a la PPNA durante primavera-verano. Los cortes en invierno tendieron 

a reducir la PPNA total, respecto al testigo y a los cortes en verano, durante otoño-invierno, 

tanto en las matas como en la intermata (Figura 3.4 E y F).  

Cuadro 3.2: Resumen del ANVA de la PPNA total del sistema, de las matas y de la intermata durante 

primavera-verano y otoño-invierno. Se presentan los valores de F de Snedecor correspondientes a los 

factores Defoliación, Año y su interacción del ANVA de la PPNA total, de las matas y de la intermata. 

Los asteriscos indican la significancia de las diferencias (ns = p > 0.05; * = p < 0,05; ** = p < 0,01; 

*** = p < 0,001). 
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Figura 3.4: Productividad Primaria Neta Aérea (PPNA) durante primavera-verano (izquierda) y 

otoño-invierno (derecha) de los tratamientos de corte en verano (CV), corte en invierno (CI) y testigo 

(T), respectivamente. Las barras de error indican el error estándar. En los paneles “A” y “B” se 

presenta los efectos de las defoliaciones y los años en la PPNA total en primavera-verano y en otoño-

invierno respectivamente. En los paneles “C” y “D” se presenta los efectos de las defoliaciones y los 

años en la PPNA de las matas en primavera-verano y en otoño-invierno respectivamente. En los 

paneles “E” y “F” se presenta los efectos de las defoliaciones y los años en la PPNA de la intermata 

en primavera-verano y en otoño-invierno respectivamente. Las líneas discontinuas conectan la PPNA 

de un mismo tratamiento entre años. Las letras minúsculas distintas indican diferencias estadísticas 

n = 45

PPNA Anual F p F p F p F p F p F p

Total 0,7 0,5
ns

5 0,01** 2,1 0,09
ns

7,1 0,002** 4,1 0,02* 2,1 0,09
ns

Matas 0,5 0,6
ns

5 0,01** 1,9 0,13
ns

3,5 0,04* 6,5 0,003** 3,4 0,01*

Intermata 16<0,0001*** 23<0,0001*** 2,7 0,04* 4,3 0,02* 4,3 0,02* 1 0,4
ns

primavera-verano otoño-invierno

Defoliación Año Def. x Año Defoliación Año Def. x Año
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en la PPNA de las interacciones entre las defoliaciones y los años. Las letras minúsculas en negrita a 

la izquierda de las líneas indican diferencias estadísticas entre tratamientos. Las letras mayúsculas 

diferentes en la parte superior de los paneles indican diferencias estadísticas entre años.  
 

3.4.2 Porcentaje de biomasa verde 
 

En el caso particular de las matas, se detectó una interacción significativa entre 

tratamientos y años para el porcentaje de biomasa verde promedio anual (Cuadro 3.3). En 

este caso, en los tres años evaluados las parcelas sometidas a un corte en verano mostraron 

mayores porcentajes de biomasa verde que las sometidas a un corte en invierno y al 

tratamiento testigo, (Figura 3.5 A). La intermata mostró diferencias estadísticas entre los 

tratamientos de defoliación y los años (Cuadro 3.3). Los cortes en verano generaron los 

mayores porcentajes de biomasa verde en la intermata, pero a medida que pasaron los años 

los porcentajes de biomasa verde fueron disminuyendo en todos los tratamientos (Figura 3.5 

B). 

Cuadro 3.3: Resumen del ANVA del porcentaje de biomasa verde promedio anual de las matas y de la intermata. 

Se presentan los valores de F de Snedecor correspondientes a los factores Defoliación, Año y su interacción en 

las matas e intermata respectivamente. Los asteriscos indican la significancia de las diferencias (ns = p > 0.05; 

* = p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001). 

 

 

 

N = 90

% MS Verde F p F p F p

Matas 115 0,0001*** 2,3 0,1
ns

2,8 0,03*

Intermata 19 0,0001*** 20 0,0001*** 0,6 0,6
ns

Defoliación Año Def. x Año
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Figura 3.5: Porcentaje de biomasa verdes promedio por anual de las matas (A) y la intermata (B) de 

los tratamientos de corte en verano (CV), corte en invierno (CI) y testigo (T) respectivamente. Las 

barras de error indican el error estándar. En el eje de las abscisas se indican los años y en el eje de las 

ordenadas el porcentaje de biomasa verde promedio anual de cada estrato. Las letras distintas indican 

diferencias estadísticas de las interacciones entre tratamientos y años para las matas con p < 0,05. 
 

Se encontraron interacciones significativas entre tratamientos y años en el porcentaje 

de biomasa verde registrada en invierno (Cuadro 3.4). El tratamiento de corte en verano 

mostró los mayores valores de porcentaje de biomasa verde en los tres años evaluados tanto 

en las matas como en la intermata (Figura 3.6). Por otro lado, en verano se encontraron 

diferencias estadísticas entre tratamientos y en años para las matas y para la intermata 

(Cuadro 3.4).  

 

Cuadro 3.4: Resumen del ANVA del porcentaje de biomasa verde promedio en verano e invierno de 

las matas y de la intermata. Se presentan los valores de F de Snedecor correspondientes a los factores 

Defoliación, Año y su interacción en las matas e intermata respectivamente. Los asteriscos indican la 

significancia de las diferencias (ns = p > 0.05; * = p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001). 

 

 

 

N = 45

% MS Verde F p F p F p F p F p F p

Matas 29 <0,0001*** 4,5 0,02* 2,5 0,06
ns

388 <0,0001*** 14 <0,0001*** 3,5 0,01*

Intermata 12 <0,0001*** 15 <0,0001*** 1,4 0,2
ns

58 <0,0001*** 42 <0,0001*** 4,2 0,0065**

Verano Invierno

Defoliación Año Def. x Año Defoliación Año Def. x Año
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Figura 3.6: Porcentaje de biomasa verde invernal entre el 2019 y el 2021 de las matas de Sosrghastrum 

setosum (A) y de la intermata (B) de los tratamientos de corte en verano (CV), corte en invierno (CI) 

y testigo (T) respectivamente. Las barras de error indican el error estándar. En el eje de las abscisas 

se indican los años y en el eje de las ordenadas el porcentaje de biomasa verde de cada tratamiento. 

Las letras minúsculas distintas indican diferencias estadísticas en las pruebas de contraste de las 

interacciones entre tratamientos y años para las matas y la intermata respectivamente usando el 

método de Tukey con p < 0,05. 

 

 En verano, el porcentaje de biomasa verde en las matas fue mayor con los cortes en 

verano que con los cortes en invierno en las parcelas sin cortar. El porcentaje de biomasa 

verde de las matas en verano fue diferente entre años (Figura 3.7 A). El porcentaje de biomasa 

verde de la intermata fue mayor para los tratamientos bajo cortes en verano e invierno con 

respecto al testigo. En este estrato también se encontraron diferencias en el porcentaje de 

biomasa verde entre años (Figura 3.7 B). 
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Figura 3.7: Porcentaje de biomasa verde en verano entre el 2019 y el 2021 de las matas de 

Sosrghastrum setosum (A) y de la intermata (B) de los tratamientos de corte en verano (CV), corte 

en invierno (CI) y testigo (T) respectivamente. Las barras de error indican el error estándar. En el eje 

de las abscisas se indican los años y en el eje de las ordenadas el porcentaje de biomasa verde de cada 

tratamiento. Las letras minúsculas en negrita distintas indican diferencias estadísticas entre 

tratamientos y las letras mayúsculas entre años usando el método de Tukey con p < 0,05. 

 

Las matas bajo cortes en verano tuvieron un mayor porcentaje de biomasa verde que 

los demás tratamientos tanto en verano como en invierno. La intermata de parcelas sometidas 

a cortes en verano también mostraron un mayor porcentaje de biomasa verde tanto en 

invierno como en verano. Las parcelas sujetas a cortes en invierno también presentaron 

porcentajes de biomasa verde en verano superior a las de las parcelas testigo y similares a las 

encontradas con los cortes en verano (Figura 3.6 y 3.7).  

 

3.4.3 Dinámica de la composición botánica 

  

Se registraron 44 especies en las parcelas experimentales, pero sólo 20 de ellas se 

encontraron en al menos el 10% de las parcelas en por lo menos en una fecha de muestreo 

durante el 2020 y el 2021. Sólo S. setosum se encontró en todos los censos de todas las fechas 

de muestreo. El análisis de componentes principales dio como resultado 12 proyecciones que 

representan a los tratamientos (corte en verano, corte en invierno y testigo) de acuerdo al 



71 
 

 
 

momento del muestreo (invierno y verano) durante 2 años (2020 y 2021), en donde el 

componente principal 1 representó el 26,6 % de la variabilidad y el componente principal 2 

el 18,2 %, representando entre ambos el 44,8 % de la variabilidad. Las especies que tuvieron 

más peso positivo (autovector > 0,30) en orden decreciente en el componente principal 1 

fueron Paspalum notatum, Dolichopsis paraguariensis, Paspalum plicatulum, Axonopus sp, 

Desmodium Incanum y Marsilea sp; mientras que en el componente principal 2 fueron 

Steinchisma laxum y Eryngium ebracteatum. El ordenamiento sugiere que hubo cambios en 

la cobertura de las especies en los tratamientos con el transcurso del tiempo (Figura 3.8). 

Durante el invierno los tratamientos se comportaron de manera similar entre sí, pero en 

verano las parcelas sometidas a cortes mostraron diferencias en la composición botánica con 

respecto al testigo, cuya composición florística se mantuvo similar a la que mostraban los 

tres tratamientos durante el invierno. Los cortes en verano provocaron los mayores cambios 

en la cobertura de las especies entre años durante el verano, se observándose un fuerte 

desplazamiento negativo sobre el componente principal 1 y positivo en componente principal 

2 entre el 2020 y el 2021. 
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Figura 3.8: Biplot del Análisis de Componentes Principales de la cobertura de especies en verano e 

invierno de los tratamientos durante el 2020 y el 2021. Los círculos, cuadrados y triángulos 

representan el promedio de la cobertura de las especies en 5 parcelas de los tratamientos corte en 

verano (CV), corte en invierno (CI) y testigo (T) respectivamente durante el invierno (lleno) y el 

verano (vacío) de los años 2020 y 2021. El análisis se hizo usando la cobertura de 20 especies que 

estuvieron presentes en al menos el 10 % de las parcelas muestreadas en cada fecha de muestreo. La 

matriz resultante consta de 12 combinaciones de épocas de muestreo, años y tratamientos, y 60 

registros de cobertura de especies (15 parcelas x 2 muestreos anuales x 2 años). Los números 

corresponden a las especies: 1. Axonopus sp., 2. Cynodon dactylon, 3. Cypella peruviana, 4. Cyperus 

affinis, 5. Cyperus entrerianus, 6. Cyperus virens, 7. Desmodium incanum, 8. Dolichopsis 

paraguariensis, 9. Eleocharis bonariensis, 10. Eleocharis montana, 11. Eryngium ebracteatum, 12. 

Leersia hexandra, 13. Marsilea sp., 14. Paspalum notatum, 15. Paspalum plicatulum, 16. Paspalum 

urvillei, 17. Rhynchospora scutellata, 18. Setaria parviflora, 19. Steinchisma laxum y 20. Vicia 

epetiolaris. Se señalan con un asterisco aquellas especies con autovector > 0,30. 
 

 El análisis de componentes principales de la cobertura de los grupos fisonómicos en 

los tratamientos durante el verano y el invierno en el 2020 y el 2021, representó el 41,3 % de 

la variación en el componente principal 1 y el 31,1 % en el componente principal 2, 

representando entre ambos el 72 % de la variabilidad del sistema. En el componente principal 

1 los autovectores > 0,50 fueron los pastos erectos (0,68), seguido de las herbáceas (0,58); y 

en el componente principal 2 las Ciperáceas (0,77) (Figura 3.11). Como en el caso anterior 
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se registró un patrón de movimiento de los tratamientos de defoliación entre el invierno y el 

verano; mostrando similares composiciones fisonómicas entre tratamientos durante invierno, 

pero diferenciándose en el verano. Ese hecho se refleja en que en los censos de verano los 

distintos tratamientos se diferenciaron en el componente principal 1, que es el que explica el 

mayor porcentaje de la variación, mientras que en el invierno sólo se diferenciaron en el 

componente principal 2. Así, durante el verano de los dos años analizados, las parcelas sujetas 

a los dos tratamientos de corte mostraron mayor cobertura de pastos, tanto erectos como 

cortos, y herbáceas que las parcelas testigo. En cambio, durante el invierno todos los 

tratamientos sufrieron una disminución de la cobertura de ciperáceas entre el 2020 y el 2021.  

 

Figura 3.9: Análisis de componentes principales de la sumatoria de las coberturas de todas las especies 

registradas en las parcelas experimentales agrupadas en 4 clases fisonómicas (Ciperáceas, Pastos 

cortos, Pastos erectos y Herbáceas; ver detalles en Cuadro 3.5). Los círculos, cuadrados y triángulos 

representan el promedio de la cobertura de las clases fisonómicas de 5 parcelas de los tratamientos 

de corte en verano (CV), corte en invierno (CI) y testigo (T), respectivamente durante el invierno 

(lleno) y el verano (vacío) de los años 2020 y 2021. Se señalan con un asterisco aquellas especies con 

autovector > 0,50. 
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Cuadro 3.5: 44 especies registradas en la intermata agrupadas en 4 clases fisonómicas (Ciperáceas, 

Pastos cortos, Pastos erectos y Herbáceas) 

 

 

 

Se encontró interacción entre tratamientos y años en la diversidad florística de 

Shannon-Weave, en donde el tratamiento testigo del 2019 y el de corte en invierno del 2021 

mostraron los mayores valores (Figura 3.10 B). La riqueza (número de especies) fue máxima 

en las parcelas sometidas a corte en invierno seguida por los cortes en verano y por último el 

testigo, siendo el 2019 el año con mayores valores (Figura 3.10 A). La equitatividad fue 

menor con los cortes que con la ausencia de disturbios y fue más alta en el año 2021 que en 

el 2019 (Figuras 3.10 C). 

Clase fisonómica Epecie Clase fisonómica Epecie

Ciperáceas Cyperus affinis Pastos erectos Panicum sp

Cyperus entrerianus Paspalum plicatulum

Cyperus eragrostis Paspalum urvillei

Cyperus haspan Schizachyrium microstachyum

Cyperus odoratus

Cyperus virens Herbáceas Aeschynomene americana

Eleocharis bonariensis Aeschynomene denticulata

Eleocharis elegans Baccharis grisebachii

Eleocharis montana Brachiaria sp

Rhynchospora confinis Commelina diffusa

Rhynchospora scutellata Cuphea carthagenensis

Cypella peruviana

Pastos cortos Desmodium incanum

Axonopus sp Dolichopsis paraguariensis

Cynodon dactylon Eryngium ebracteatum

Eragrostis trichophora Fimbristylis sp

Eragrostis curvula Hydrolea eliator

Leersia hexandra Hyptis lappacea

Paspalum conjugatum Ludwigia bonariensis

Paspalum notatum Marsilea sp

Setaria parviflora Poligonum punctatum

Steinchisma laxum Senecio grisebachii

Taraxacum sp

Vernonia incana

Vicia epetiolaris
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Figura 3.10: (A) Riqueza florística, (B) Diversidad de Shannon-Weaver, y (C) Equitatividad de los 

tratamientos de corte en verano (CV), corte en invierno (CI) y testigo (T) durante los años 2019 y 

2021. Las barras de error indican el error estándar. En el eje de las abscisas se indican los años y en 

el eje de las ordenadas en el panel (A) la diversidad de Shannon-Weave, en el panel (B) el número de 

especies y en el panel (C) el valor de equitatividad. Las letras minúsculas distintas indican diferencias 

estadísticas entre las interacciones entre tratamientos y años. Las letras minúsculas en negrita distintas 

indican diferencias estadísticas entre tratamientos y las letras mayúsculas entre años. En todos los 

casos se usó el método de Tukey con p < 0,05. 

 

3.5 Discusión 

 

Nuestro experimento de defoliación mecánica de las matas en verano e invierno, 

realizado en un pastizal dominado por Sorghastrum setosum de la provincia fitogeográfica 

del Chaco húmedo, apoyaron en términos generales nuestras hipótesis iniciales y al mismo 

tiempo revelaron patrones no previstos por las mismas. 

 

3.5.1 Momento de defoliación: sus efectos sobre la PPNA, el porcentaje de 

biomasa verde y la composición botánica 

 

En relación con nuestra primera hipótesis, los cortes realizados en verano aumentaron 

la PPNA total anual y el porcentaje de biomasa verde promedio anual de la intermata en 

mayor medida que los cortes realizados en invierno. Esto ocurrió cuando el estrato superior 
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(S. setosum) de un pastizal biestratificado se encontraba en el período de activo crecimiento, 

en contraste con el período de letargo invernal. Además, los cortes en verano también 

aumentaron el porcentaje de biomasa verde promedio anual de las matas comparados con los 

cortes realizados en invierno, aspecto no contemplado en nuestra hipótesis inicial. Sin 

embargo, contrario a nuestras predicciones iniciales, los cortes invernales favorecieron una 

mayor diversidad florística en comparación con los realizados en verano. Esto podría 

atribuirse a la adaptación de la comunidad a disturbios invernales, ya que esta época coincide 

generalmente con los incendios (Preliasco, 2013). Además, la evidencia sugiere que los 

cortes en verano ejercen un efecto supresor sobre la floración de especies adaptadas a 

incendios en comunidades de pastizales (Fidelis & Blanco, 2014). Por lo tanto, es probable 

que el incremento significativo en la diversidad florística ocasionado por los cortes invernales 

se deba a una reducción en la floración de ciertas especies. 

En segundo lugar, apoyando nuestra segunda hipótesis, las parcelas sometidas a 

cortes en verano mostraron una mayor PPNA y porcentaje de biomasa verde invernales en el 

estrato inferior respecto a aquéllas sometidas a cortes en invierno. Además, también 

aumentaron el porcentaje de biomasa verde en la intermata en el verano respecto a las 

parcelas sin disturbar, aspecto no contemplado en nuestra segunda hipótesis.  

En cuanto a nuestra tercera hipótesis, los de verano aumentaron la PPNA invernal del 

estrato superior respecto a los cortes en invierno, pero dicha PPNA no fue diferente a la del 

sistema sin disturbar. Paralelamente, los cortes en verano no sólo aumentaron el porcentaje 

de biomasa verde de las matas en invierno, como predecíamos inicialmente, sino que también 

lo aumentaron en verano, patrón no previsto en nuestra hipótesis inicial. 
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En síntesis, los cortes en verano promovieron más que los cortes en invierno la PPNA 

y el porcentaje de material verde de la intermata, tanto en el promedio del año como en el 

invierno. Además, no afectó a la PPNA total de las matas, pero aumento su PPNA invernal 

y su porcentaje de biomasa verde no sólo en invierno, como preveíamos en la hipótesis 3, 

sino también en verano y por ende en el promedio anual. En cambio, contrariamente a lo 

esperado, los cortes en verano incrementaron menos la diversidad florística de la intermata 

que los cortes en invierno. El efecto positivo del corte de las matas en verano sobre la PPNA 

de la intermata obedecería a la disminución de la competencia que las primeras ejercen sobre 

la segunda, tal como demostráramos en el Capítulo 2. El aumento del porcentaje de biomasa 

verde de la intermata respondería a la remoción de estructuras florales y el aumento de la 

biomasa de nuevas hojas que cubren el suelo (Fidelis & Blanco, 2014). El aumento invernal 

de la PPNA y del porcentaje de biomasa verde de las matas luego de un corte en verano 

podrían atribuirse a un aumento en la radiación recibida por las hojas verdes al eliminar la 

sombra proporcionada por las hojas secas y/o envejecidas (Hulbert, 1988; MacDougall & 

Turkington, 2007). Dicho efecto desaparecería en el verano siguiente en términos de la 

PPNA, pero se mantendría en términos del porcentaje de biomasa verde. 

Estos hallazgos son muy importantes por cuanto el invierno es la época de menor 

cantidad y calidad de forraje y tanto las especies de la intermata como el porcentaje de 

biomasa verde son las principales fuentes de forraje de calidad en el sistema estudiado. En 

efecto, el forraje de la intermata es de especial interés para la alimentación del ganado por 

sus mayores valores nutricionales respecto al de las matas, por lo que el aumento de la 

producción de este estrato aumenta la capacidad de los campos para alimentar al ganado 

(Balbuena et al., 2003; Bremm et al., 2012). Por su parte, el porcentaje de biomasa verde de 
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una comunidad, independientemente de las especies que la compongan, favorece el consumo 

voluntario de los herbívoros al disminuir la proporción de tejido de sostén (Nelson & Moser, 

1994; Baumont et al., 2000; Marcón et al., 2023).  

Los disturbios realizados en verano pueden ser una alternativa útil para reducir el 

riesgo de incendios y mejorar la receptividad ganadera del pastizal. Las plantas que maduran 

o avanzan en sus estados fenológicos hacia la floración disminuyen su calidad forrajera 

(Sanderson & Wedin, 1989; D`Agostini, 1997; Slanac et al., 2011; Marcón et al., 2023). La 

acumulación de biomasa seca en pie disuade el consumo voluntario de los animales (Sala et 

al., 1986; Baumont et al., 2000; Bernardis et al., 2005; Golluscio et al., 2015). Esta situación 

aumenta el riesgo de incendio espontáneo (Leonard et al., 2010). Por tales motivos, se vuelve 

necesario realizar una remoción de la biomasa senescida, reiniciando el ciclo de crecimiento 

de las plantas. Asimismo, los disturbios estivales son una alternativa para mejorar las 

condiciones de receptividad del pastizal en invierno, que es el momento del año cuando la 

cantidad y calidad del forraje son más limitantes para la producción ganadera (McNaughton 

et al., 1991; Baumont et al., 2000; Irisarri & Oesterheld, 2020; Preliasco, 2013; Kurtz et al., 

2018; Oyarzábal & Oesterheld, 2022). 

Los disturbios en verano mejoran la calidad forrajera del pastizal más que los cortes 

realizados en invierno. Las distintas partes de la planta, como las hojas, las vainas y los tallos 

reproductivos, presentan diferentes calidades forrajeras, siendo las hojas las de mayor 

calidad, seguidas por las vainas y, finalmente, los tallos reproductivos (Griffin & Jung, 1983; 

Ugherughe, 1986). Por este motivo, la predominancia de uno u otro órgano en la biomasa 

aérea del pastizal afecta a la calidad global del sistema. Los tallos reproductivos mueren luego 

de la floración, incorporando abundante material senescido de muy bajo valor nutricional a 
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la biomasa aérea (McKendrick et al., 1975). Los cortes en verano, además de reducir la 

producción de órganos florales (Fidelis & Blanco, 2014), removieron los macollos 

vegetativos y reproductivos que habían florecido y los que quedaban por florecer (Pavlovic 

et al., 2011; Craine et al., 2012; Fidelis & Blanco, 2014). En consecuencia, hubo una menor 

proporción de tallos reproductivos secos a lo largo del año, en comparación con los cortes en 

invierno y sin disturbar. En contraposición, los cortes en invierno sólo remueven macollos 

vegetativos, ya que los macollos reproductivos ya están muertos en invierno.  

Los cortes en verano remueven gran parte de la biomasa aérea, lo cual además de 

inhibir la floración de manera similar que la ausencia de disturbios (Fidelis & Blanco, 2014), 

disminuye el consumo de agua (Liang et al., 2002), aumentando así su disponibilidad para el 

rebrote de otoño e invierno. De esta manera, los cortes en verano disminuyen el consumo de 

agua debido a la remoción de los macollos reproductivos y a la disminución de la biomasa 

transpirable. Por su parte, en los sistemas sin disturbar, esta reducción del consumo de agua 

se debe principalmente a la disminución de la actividad de los macollos reproductivos, ya 

que la ausencia de disturbios disminuye significativamente la floración en el pastizal (Fidelis 

& Blanco, 2014). 

Los cortes en invierno redujeron, por su parte, la PPNA de la intermata, 

probablemente porque la elevada tasa de crecimiento de la intermata durante primavera-

verano (Nelson & Moser, 1994; Craine et al., 2012) indujo un elevado consumo de la 

humedad del suelo, disminuyendo así su disponibilidad para el crecimiento invernal (Zhang 

& Schilling, 2006). Estos cortes durante otoño-invierno también redujeron la PPNA invernal 

de las matas. Esto probablemente se debe a que como el período de activo crecimiento de las 

matas se concentra durante primavera-verano (Dávila, 1988; Hulbert, 1988; Fidelis & 
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Blanco, 2014; Kurtz et al., 2018), tan alta tasa de crecimiento reduce la disponibilidad de 

agua para el crecimiento de otoño-invierno (Zhang & Schilling, 2006) y por ende el 

crecimiento invernal (Richards & Caldwell, 1985; Dávila, 1988; Feldman et al., 2004; 

Bernardis et al., 2017).  

Ambas épocas de cortes mantuvieron niveles altos de riqueza de especies respecto al 

testigo, pero principalmente los cortes en invierno, que además de tener los mayores niveles 

de riqueza también aumentaron su diversidad florística. El aumento de la riqueza y diversidad 

florística luego de los disturbios es consistente con lo reportado para los pastizales tropicales 

y subtropicales húmedos (Buisson et al., 2019; Fischer et al., 2019), ya que al remover la 

cobertura del estrato superior se mejora la disponibilidad de recursos para las especies 

subordinadas. 

Los cortes en verano redujeron la cobertura, en orden de importancia decreciente 

(autovector > 0,30), de Paspalum notatum, Dolichopsis paraguariensis, Paspalum 

plicatulum, Axonopus sp, Desmodium Incanum y Marsilea sp en el componente principal 

número 1 (26,6 %) y aumentaron levemente la de Steinchisma laxum y Eryngium 

ebracteatum en el componente principal número 2 (18,2 %) entre el 2020 y el 2021. Las 

especies del componente principal número 1 son de crecimiento primavera estivo otoñal de 

porte rastrero o postradas (Contreras et al., 2015), las cuales se ven sensiblemente 

perjudicadas ante la escasez de agua debido a una menor densidad de raíces a mayores 

profundidades (Craine et al., 2003). Es probable que, al remover la biomasa aérea en verano 

el suelo pierda capacidad de infiltración (Wang et al., 2023) durante los meses de mayores 

temperaturas y precipitaciones (ver Figura 2.2 del capítulo 2), provocando una disminución 

en el contenido de agua en el suelo, exacerbado por la sequía (Figura 3.2).  
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Los cortes en invierno mantuvieron una elevada cobertura estival de S. laxum y E. 

ebracteatum entre años, las cuales son especies hidrófilas (GBIF.org, 2023d; GBIF.org, 

2023e), lo que indicaría un mayor contenido de agua en el suelo. Sin embargo, la ausencia 

de disturbios mostró similares coberturas de especies a las encontradas en todos los sistemas 

durante el invierno (Figura 3.10). Por último, los cortes en verano provocaron cambios en la 

cobertura de los grupos fisonómicos de pastos erectos hacia plantas herbáceas en verano en 

mayor medida que los cortes en invierno y en las ciperáceas en invierno entre los años 2020 

y 2021. Sin embargo, el sistema sin cortes mantuvo una cobertura de grupos fisonómicos 

similar a las encontradas durante invierno en los tratamientos con cortes en verano e invierno. 

Nuestros resultados fueron similares a los reportados por Brockway et al. (2002) en una 

pradera de pastos cortos en Nuevo México en Estados Unidos bajo quemas de verano e 

invierno. En esa investigación, las quemas invernales maximizaron la riqueza de especies y 

la cobertura de Poaceas, pero redujeron la cobertura de herbáceas. En cambio, los cortes en 

verano promovieron un aumento en la cobertura de las herbáceas entre años durante el verano 

(Figura 3.11). 

3.5.2 Análisis comparativo de los hallazgos 

 

La PPNA total anual no fue distinta entre los tratamientos, tal como reportaron Engle 

et al. (1998) para un pastizal de Oklahoma (EEUU) sometido a distintas frecuencias de 

quemas y dominados por Sorghastrum nutans (L.) Nash y Andropogon gerardii Vitma, dos 

especies que forman matas de morfología similar a la de S. setosum. La PPNA total de los 

tratamientos en promedio (10600 kg MS.ha-1.año-1) fue mayor a la estimada a partir las 

precipitaciones del sitio experimental ~7232 kg MS.ha-1.año-1 (Sala et al., 1988). Esta 

diferencia puede ser atribuida a que el sitio experimental recibe agua de escurrimiento de 
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zonas más altas, alternando incluso ciclos de anegamiento (Ledesma & Zurita, 1995). Los 

valores de PPNA registrados fueron similares a los reportados por Massa et al. (2014) de 

~11000 kg MS.ha-1.año-1 en un pastizal de la provincia de Santa Fe dominado por Panicum 

prionitis Nees. 

La PPNA promedio anual de la intermata registrada en las parcelas cortadas (7800 kg 

MS.ha-1.año-1) fue mayor que la encontrada por Massa et al. (2014) en la intermata luego de 

un solo corte anual durante primavera (~250 kg MS.ha-1.año-1). Es probable que las matas de 

Panicum prionitis, al ser cortadas durante la primavera, hayan cubierto el suelo rápidamente, 

sombreando así a la intermata y disminuyendo fuertemente su crecimiento (Graham et al., 

1988; Hulbert, 1988). El hecho de que las matas de P. prionitis sean de mayor tamaño que 

las de S. setosum (Marchetti & Aceñolaza, 2011) puede provocar una mayor competencia 

sobre la intermata (Lieth & Whittaker, 1975; MacDougall & Turkington, 2007; Bricca et al., 

2020).  

Los valores de PPNA anual promedio de las matas fueron similares a los reportados 

por D`Agostini, (1997) para S. setosum sometida a un único corte anual (~7500 kg MS.ha-

1.año-1) pero mayores a los ~4080 kg MS.ha-1.año-1 reportados por Bernardis et al. (2005) 

dentro de la misma zona de estudio en que se realizó nuestro trabajo. Sin embargo, en el 

último caso es probable que las parcelas hayan sido pastoreadas durante el período 

experimental debido a que el experimento se realizó bajo pastoreo continuo y que las parcelas 

fueron cortadas sólo 2 meses antes de realizarse los muestreos de biomasa.  

Se cuenta con referencias locales e internacionales que respaldan los efectos 

beneficiosos de los disturbios realizados en verano en la PPNA de la intermata, en 

comparación con aquellos que ocurren en invierno. Entre ellos se destaca el trabajo de 
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Preliasco (2013) sobre pajonales de S. setosum y Andropogon lateralis, donde se compararon 

quemas de verano y de otoño, y el de Howe (1994) sobre un pastizal dominado por la paja 

Andropogon gerardii Vitma en Wisconsin (USA) sometido a quemas invernales y estivales, 

cuya intermata estaba dominada por Agropyron repens (L.) P. Beauv.  

 

3.5.3 Consecuencias para el manejo ganadero 

 

 Diversos factores pueden llegar a tener mayor importancia que la PPNA como 

determinantes de la receptividad ganadera, entre ellos la calidad del forraje verde (Irisarri et 

al., 2014), la acumulación de biomasa seca en pie (Cingolani et al., 2005) o la estacionalidad 

de la producción (Golluscio et al., 2015). En los pajonales de S. setosum, pese a su elevada 

PPNA primaria, la receptividad ganadera está limitada por la escasa calidad y la alta 

estacionalidad de la producción forrajera, lo cual impacta en la ganancia de peso diario y 

provoca el deterioro en la fertilidad de las vacas que llegan al servicio con baja condición 

corporal (Boetto & Melo, 2004). Algunas de las especies características de la intermata, que 

crecen subordinadas a las matas, presentan buenos valores nutricionales y alta PPNA 

forrajera (Balbuena et al., 2003; Bissio, 2014). En los pajonales dominados por S. setosum, 

el valor nutricional global de los pajonales es máximo en primavera y luego disminuye a 

medida que las plantas maduran y florecen, aumentando el contenido de lignina y 

disminuyendo el de proteínas (Sampedro et al., 2004; Irisarri et al., 2022). El problema 

alcanza su mayor magnitud durante el invierno, cuando el contenido de proteína bruta 

desciende al 4-6 % (Slanac et al., 2011) y la digestibilidad in vitro al 25.3 % (Bernardis et 

al., 2005). Dicha caída del valor forrajero invernal es muy pronunciada debido a la mala 
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calidad de las matas y la casi despreciable presencia de especies de crecimiento invernal 

(Bernardis et al., 2005, 2017; Fernández et al., 2011).  

Tradicionalmente se practican quemas invernales (Preliasco, 2013), ocasionando 

situaciones similares a las observadas al realizar los cortes en invierno, donde la PPNA se 

acumula fuertemente en primavera y verano, pero es casi nula durante otoño e invierno. Los 

resultados presentados en este capítulo sugieren la conveniencia de realizar los disturbios 

durante el verano, cuando el pastizal se encuentra en activo crecimiento. Esto permitiría 

mejorar la producción invernal de la intermata, así como mejorar el porcentaje de biomasa 

verde invernal de los dos estratos que caracterizan a los pajonales dominados por 

Sorghastrum setosum, las matas y la intermata.  

Este estudio mejora nuestro conocimiento sobre el uso virtuoso de los disturbios 

como herramientas que ayuden a preservar las comunidades de pastizal a la vez de mejorar 

sus aptitudes ganaderas. En gran parte del mundo – y particularmente en las regiones 

templadas cálidas y tropicales húmedas –, los pastizales son el principal recurso forrajero 

(Ash et al., 1997; Boval & Dixon, 2012). Nuestros hallazgos contribuyen así al diseño de 

políticas públicas que reglamenten y promuevan las buenas prácticas de conservación y 

producción ganadera en pastizales naturales. Sin embargo, se debe tener en cuenta que este 

estudio se circunscribe a las comunidades dominadas por Sorghastrum setosum en los sitios 

donde convive con especies subordinadas como Paspalum notatum, Paspalum plicatulum y 

Cyperus entrerrianus, entre otras. Se sugiere la conveniencia de replicar estudios similares 

en otras comunidades que cubren importantes superficies como es el caso de los pajonales 

de paja boba (Paspalum intermedium) y los espartillares (Elyonurus muticus (Spreng.) 

Kuntze), entre otras. De la misma manera, queda por explorar el impacto de las diferentes 
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prácticas de manejo (quemas prescriptas, pastoreo intensivo, labranza, rolados y herbicidas 

químicos) sobre los distintos estratos, sin dejar de lado variables clave de la producción 

ganadera, en particular la ganancia de peso diario bajo diferentes cargas. 

 3.6 Conclusión 

 

• Los cortes de las matas en el verano promovieron la PPNA de la intermata (en particular 

en invierno), pero no afectaron la PPNA total del sistema.  

• Los cortes de las matas en verano aumentaron el porcentaje de biomasa verde de las matas 

y de la intermata durante todo el año, mientras que los cortes en invierno sólo generaron 

un alto porcentaje de biomasa verde en la intermata durante el verano. 

• Los cortes en invierno redujeron la PPNA de las matas y de la interamata, así como la 

PPNA total durante otoño-invierno.  

• A lo largo del tiempo, la cobertura de las especies en los tratamientos fue cambiando 

debido a una disminución general de especies Poaceas hacia una fisonomía tendiente a 

las herbáceas y las ciperáceas.  

• La diversidad y la riqueza fueron máximas con los cortes en invierno y mínimas en 

ausencia de disturbios.  

• En general, los resultados sugieren que los cortes en verano podrían ser una práctica 

beneficiosa para mejorar la PPNA y reducir el riesgo de incendios. Por otro lado, los 

cortes en invierno podrían ser beneficiosos para conservar la riqueza y diversidad de la 

comunidad, pero es necesario considerar sus efectos negativos en la PPNA invernal. 
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CAPITULO 4: Variables morfogenéticas de las especies clave de dos estratos 

de un pajonal subtropical – Su implicancia en las decisiones de manejo del 

pastizal 
 
 

4.1 Introducción 

 

Debido a la importancia productiva y ambiental de los pastizales es necesario generar 

información que permita mejorar su gestión bajo uso ganadero. Los pastizales templados 

cálidos y tropicales húmedos, son la principal fuente de alimento para el ganado doméstico 

(Ash et al., 1997; Lemaire et al., 2000; Kruska et al., 2003). Estos pastizales se destacan por 

su elevada PPNA, el principal factor determinante de la capacidad de carga animal en 

sistemas naturales (McNaughton et al., 1991). Sin embargo, la dificultad del manejo de las 

cargas radica, en parte, en una marcada estacionalidad de la PPNA del pastizal (Sala et al., 

1988; Yang et al., 2008), que se suma a la alta variabilidad interanual, generada tanto por las 

grandes fluctuaciones de las precipitaciones (Piipponen et al., 2022), como a la incidencia de 

disturbios como los incendios espontáneos (Skinner & Nelson, 1995; Lemaire & Agnusdei, 

2000). Por tales motivos, las estrategias de manejo del pastizal y el pastoreo deben ser 

dinámicas, usando indicadores de la condición del pastizal que permitan tomar decisiones 

que beneficien el desarrollo de las especies de mayor valor forrajero. Por esas razones, resulta 

crucial desarrollar estrategias de pastoreo que busquen no solo mejorar la productividad 

secundaria, sino también reducir la frecuencia y peligrosidad de los incendios al controlar la 

acumulación de la biomasa seca en pie (Kurtz et al., 2018). El conocimiento de las variables 

morfogenéticas de las especies clave de estos pastizales es esencial para el desarrollo de tales 

estrategias. 

En los pajonales de paja amarilla (Sorghastrum setosum (Griseb.) Hitchc.) del Este 

del Chaco hemos documentado la existencia de una competencia asimétrica entre los dos 
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estratos que los componen: las matas de paja amarilla, dominantes y poco preferidas, y los 

pastos cortos, ciperáceas y dicotiledóneas que crecen entre ellas (“tapiz intermata”), mucho 

más preferidos (ver Capítulo 2). Las matas son capaces de utilizar todos los recursos que usa 

el tapiz intermata pero éste solo puede usar aproximadamente la cuarta parte de los recursos 

que utilizan las matas. Asimismo, hemos encontrado que, cuando se defolian las matas, las 

especies de la intermata tienen capacidad de aumentar más rápidamente su PPNA, en 

respuesta a la liberación de recursos resultante de dicha defoliación, que las propias matas 

(ver Capítulo 3). Desde el punto de vista ganadero, esto es particularmente importante cuando 

la defoliación ocurre en verano porque esa rápida respuesta del tapiz intermata permite 

aumentar su PPNA anual (no así la de las matas) y – sobre todo – la calidad del forraje durante 

el invierno, que es la época donde la cantidad y la calidad del forraje son mínimas. La 

respuesta diferencial de ambos estratos a la defoliación del estrato dominante podría deberse 

a que las especies del tapiz intermata tienen una mayor tasa de crecimiento que las matas en 

condiciones de alta disponibilidad de recursos (Hirata & Pakiding, 2002; Machado et al., 

2013; Santos et al., 2013). En este capítulo se compararán las especies dominantes de ambos 

estratos en términos de sus variables morfogenéticas más ligadas a la tasa de crecimiento. 

La morfogénesis es el proceso de desarrollo de las partes de la planta (Sugiyama, 

1995). Ese proceso está caracterizado por una serie de variables morfogenéticas, propias de 

cada especie y directamente relacionadas con la expresión genética y con factores 

ambientales, que determinan tanto los patrones de crecimiento de las plantas como su 

morfología (Wilhelm & McMaster, 1995). Entre las variables que determinan la 

morfogénesis se destacan la tasa de aparición foliar, o su inversa el filocrono, la tasa de 

elongación foliar, la tasa de aparición de macollos y la vida media foliar (Lemaire & 

Agnusdei, 2000). A su vez, algunas de las variables morfogenéticas muestran cambios 
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plásticos en respuesta a factores del ambiente (Schulz et al., 2023). La temperatura es el 

principal factor que afecta la morfogénesis, sin embargo, la tasa de elongación foliar también 

está influenciada por la fertilidad del suelo y tanto la tasa de elongación foliar como la tasa 

de aparición de macollos están influenciadas por la calidad de la luz (relación Rojo/Rojo 

lejano) (Paciullo et al., 2011; Schulz et al., 2023). La morfogénesis determina las variables 

estructurales como el tamaño de hoja, el número de hojas por macollo y la densidad de 

macollos (Lemaire & Agnusdei, 2000), cuyo producto es el índice de área foliar. Justamente 

el índice de área foliar es el factor determinante de la proporción de la radiación 

fotosintéticamente activa incidente que las plantas son capaces de absorber durante el proceso 

fotosintético, la cual, junto con la eficiencia de uso de la radiación, determinan la PPNA del 

canopeo (Monteith, 1972). 

La estacionalidad de la PPNA forrajera depende en gran medida de la temperatura, 

debido a que las variables morfogenéticas están estrechamente relacionadas con ella 

(Lemaire & Millard, 1999). Por ejemplo, la temperatura base – la temperatura por debajo de 

la cual la tasa de aparición foliar se hace nula – ayuda a predecir los momentos del año en 

que comienza y termina la estación de crecimiento de las diferentes especies que componen 

una comunidad (Lemaire & Chapman, 1996; Nasca et al., 2020). La tasa de aparición foliar 

y la tasa de elongación foliar son indicadores de la velocidad de crecimiento del pasto, lo 

cual está relacionado con el desarrollo del índice de área foliar y la PPNA (Cruz & Boval, 

2000). La vida media foliar y el filocrono, por su parte, están relacionados con la vida media 

foliar y la tasa de aparición foliar respectivamente (Lemaire et al., 2009). Estos parámetros 

pueden influir tanto en la cantidad como en la calidad del forraje disponible para el ganado 

(Islam & Hirata, 2005) y por lo tanto en la productividad y rentabilidad de la producción 

ganadera (Baumont et al., 2000). Así, los estudios de las variables morfogenéticas de las 
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principales especies que coexisten en los pastizales utilizados como alimento para el ganado 

doméstico, son necesarios para mejorar la eficiencia y sostenibilidad de la producción 

ganadera (Lemaire et al., 2000). La comprensión de la dinámica de crecimiento de los estratos 

en competencia permite desarrollar mejores estrategias de manejo de los pastizales para 

mejorar los índices productivos y biológicos de cada comunidad. 

Las variables morfogenéticas guardan estrecha relación con las normas de pastoreo 

sustentable. Por ejemplo, el filocrono resulta constante cuando se mide en unidades de tiempo 

térmico (Eggers et al., 2004). Así, si el tiempo de ocupación de la parcela de pastoreo es 

menor que el filocrono, no hay riesgo de que los animales consuman hojas recién aparecidas, 

y por lo tanto aún no expandidas. Esta norma permitiría conservar el vigor de las plantas 

evitando la defoliación de hojas jóvenes que estén importando carbono y nutrientes de otros 

órganos de las plantas (Lemaire & Agnusdei, 2000). Asimismo, se considera recomendable 

un tiempo de descanso tal que permita que las plantas recuperen su máximo número de hojas 

vivas por macollo posible, lo cual ocurre luego de transcurrida una vida media foliar post–

defoliación (Insua, 2018). Sin embargo, esta última norma debe ser relativizada ya que, por 

ejemplo, en especies C3, prolongando moderadamente el descanso más allá de una vida media 

foliar, se logra que el canopeo continúe acumulando biomasa verde de buena calidad. Por el 

contrario, en especies C4 se recomiendan descansos menores a una vida media foliar porque 

con descansos más largos van a senescer rápidamente perdiendo mucha calidad (Pavlovic et 

al., 2011; Craine et al., 2012; Fidelis & Blanco, 2014; Nasca et al., 2020). En este marco, y 

con estas salvedades, el conocimiento del filocrono y la vida media foliar de una especie dada 

es clave para diseñar el manejo del pastoreo más sustentable para ella. 

El problema se torna más interesante aun cuando se considera una comunidad 

integrada por varias especies. En efecto, muchas veces coexiste una especie de alta tasa de 
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aparición foliar, y por ende de corta vida media foliar, con otra con las características 

opuestas (es decir, una especie “rápida” y otra “lenta”, respectivamente) (Machado et al., 

2013; Santos et al., 2013). Si se diseña el pastoreo de acuerdo a los requerimientos de la 

especie rápida (es decir, ocupaciones y descansos cortos), no habrá riesgo de que los animales 

consuman hojas recién aparecidas de la especie lenta, cuyo filocrono es mucho más largo que 

el de la rápida (Lemaire & Agnusdei, 2000). Sin embargo, las plantas de la especie lenta 

perderán vigor paulatinamente porque sus macollos siempre serán vueltos a defoliar antes de 

que alcancen su máximo número de hojas verdes (Fischer et al., 2019). Como contrapartida, 

si se diseña el pastoreo de acuerdo a los requerimientos de la especie lenta, las plantas de la 

especie rápida se verán muy perjudicadas porque los animales comerán las hojas recién 

aparecidas (Carnevali, 1995). Por otro lado, las cargas desiguales sobre distintas especies, o 

incluso sobre distintos individuos de una misma especie, inducen a la acumulación de 

material senescido y cañas florales, lo cual reduce no solamente la calidad forrajera de las 

plantas sino también su fotosíntesis debido al sombreo al que se van sometiendo las hojas 

jóvenes (MacDougall & Turkington, 2007). 

Existen diferentes tipos de modelos matemáticos que intentan describir la dinámica 

del crecimiento de las especies de interés para la ganadería, con principal énfasis en las 

especies de mejor calidad forrajera (Rymph, 2004; Pedreira et al., 2011; Lara et al., 2012; 

Moreno et al., 2014; Nasca et al., 2020). Estos modelos usan como insumo a las variables 

morfogenéticas, así como las fluctuaciones ambientales, principalmente la temperatura y las 

precipitaciones. Si bien la mayoría de estos modelos predictivos se basan en el crecimiento 

de especies de interés forrajero, el conocimiento de las variables morfogenéticas de las 

principales especies de una comunidad, independientemente de su calidad forrajera, podría 

usarse para predecir la dinámica de la misma. Por ello, se vuelve necesario contar con 
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información básica de las variables morfogenéticas de las especies dominantes y 

subordinadas, así como de sus temperaturas base de crecimiento. Si bien tal información 

existe para diversos cultivos y especies forrajeras (Weiser et al., 1986; Lemaire et al., 2000; 

Ojeda et al., 2018), aún es escasa para especies nativas del pastizal. Variables eco-fisiológicas 

como la eficiencia de uso de la radiación pueden ser extrapoladas, en cierta medida, a partir 

de plantas de similares características y arquitectura (Weiser et al., 1986; Kiniry et al., 1999). 

Sin embargo, las variables morfogenéticas pueden ser marcadamente distintas, 

principalmente entre distintos estratos (Hirata, 1993; Cruz & Boval, 2000; Islam & Hirata, 

2005; Machado et al., 2013; Santos et al., 2013). Por otro lado, los trabajos que reportan 

variables morfogenéticas de especies que crecen en los pastizales tropicales húmedos son 

escasos, de corta duración y realizados a campo (Machado et al., 2013; Santos et al., 2013). 

En esta línea, se han realizado varios estudios sobre las variables morfogenéticas de 

Paspalum notatum Flüggé, considerada una especie de interés forrajero por su calidad 

nutricional para el ganado (Pakiding & Hirata, 2001; Eggers et al., 2004; Islam & Hirata, 

2005; Schulz et al., 2023). Sin embargo, son escasos los estudios sobre Sorghastrum setosum 

al tratarse de una especie de escaso valor forrajero. Por otra parte, parámetros clave para los 

modelos, como las temperaturas base de crecimiento, no están claramente definidos para 

ninguna de las dos especies (Machado et al., 2013; Santos et al., 2013). La rápida respuesta 

de Paspalun notatum a la defoliación de Sorghastrum setosum sugiere que la primera posee 

mayor tasa de crecimiento que la segunda (ver capítulo 3), lo cual se reflejaría en alguna de 

sus respectivas variables morfogenéticas. 

4.2 Objetivo  

 

Cuantificar las variables morfogenéticas de Sorghastrum setosum y Paspalum 
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notatum y analizar las implicancias que tienen sobre las decisiones de manejo del pastoreo. 

Hipótesis: Las especies del estrato inferior en pastizales biestratificados (o las 

especies estoloníferas o de similar morfología), tendrán variables morfogenéticas más 

compatibles con una alta tasa de crecimiento que las especies del estrato superior (o las 

especies cespitosas). 

Predicción: Los macollos de Paspalum notatum, al ser una especie estolonífera, 

producen una mayor cantidad de hojas por unidad de tiempo que los macollos de S. setosum, 

por lo que tendrán un filocrono más corto, una mayor tasa de aparición foliar y una menor 

vida media foliar. 

 

4.3 Materiales y Métodos 

 

Para poner a prueba la hipótesis, se cultivaron plantas en una cámara de cultivo 

controlado seteada a temperaturas constantes de 7, 10, 15, 20 y 24 ºC, durante 29 días 

consecutivos para cada temperatura. En cada caso se colocaron 5 individuos de P. notatum y 

5 de S. setosum en macetas de 1 litro. Debido a que la acumulación de biomasa de P. notatum 

está fuertemente influenciada por el fotoperíodo (Sinclair et al., 2001), se decidió colocar a 

las plantas bajo regímenes diarios de 13 hs de luz y 11 de oscuridad simulando las horas de 

luz a las que crecen durante la época de activo crecimiento (Bartholomew, P. 2014). La 

humedad atmosférica dentro de la cámara se mantuvo por encima del 70 % durante todo el 

experimento.  

Debido a las limitaciones de acceso a una cámara de cultivo controlado impuestas por 

el confinamiento generado por la pandemia del SARS Covid-19, se optó por desarrollar y 

armar una cámara de cultivo para tal fin. Se usó una heladera con el propósito de aislar del 
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exterior a las condiciones ambientales internas y para enfriar su interior. Dentro de la cámara 

de cultivo se instalaron luces led Full Spectrum de 100 watts montadas sobre un disipador de 

calor de aluminio cumpliendo un doble propósito de simular las horas de luz del día a la vez 

de ser una fuente de calor. Así se tenía el control sobre la temperatura dentro de la cámara 

solamente encendiendo y apagando el motor de la heladera. Se desarrolló un rudimentario, 

pero efectivo sistema para controlar las condiciones de humedad interna, ya que 

generalmente era alta debido al vapor del agua de riego y a la evapotranspiración de las 

plantas. Para ello se hizo circular el aire húmedo por un circuito alternativo atravesando una 

superficie secante de cristales de Silica Gel y devolviendo el aire seco al interior de la cámara 

(Imagen 4.1.A). Además, se utilizó una pantalla LCD (Liquido Cristal Display) de 16 

columnas y 2 filas para monitorear y programar in situ los factores ambientales dentro de la 

cámara de cultivo. En la fila superior se indican – de izquierda a derecha – los valores de 

temperatura, humedad relativa y la hora del día. En la fila inferior se visualizan en el mismo 

orden los valores seleccionados para cada variable. Si en la fila superior se indican valores 

de 25 °C, 96 % y 10, eso quiere decir que dentro de la cámara de cultivo la temperatura es 

25 ºC, hay 96 % de humedad relativa y son las 10 hs am. En cambio, si se lee en la fila inferior 

valores de 25 °C, 90 % y 13, estos indican que se programaron las condiciones internas a 25 

ºC, 90 % de humedad relativa y un régimen diario de 13 horas de luz con 11 de oscuridad 

(Imagen 4.1.B). La selección de los valores de las variables se realizaba mediante una perilla 

giratoria con un botón y un sencillo sistema de selección y programación de las variables (ver 

detalles en Sussini, 2021a). Teniendo en cuenta que se trata de un nuevo desarrollo, se decidió 

realizar un monitoreo constante de la temperatura y humedad dentro de la cámara de cultivo. 

Para registrar la temperatura y humedad atmosférica, se desarrolló un data logger usando un 

sensor DHT 22 conectado a una placa de desarrollo ESP 8266 NodeMCU 1.0 para enviar los 
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valores cada 1 hora. Para el envío, recepción, almacenamiento y visualización de los datos 

en la nube se usaron los siguientes programas y plataformas web de acceso libre y gratuito: 

Arduino ID, Pushing Box, Google AppScript, Google Sheets y Google Site. Esto permitió el 

registro y monitoreo constantes de las variables dentro de la cámara de cultivo, dándonos la 

posibilidad de intervenir en los casos que presenten fallas en el suministro eléctrico o de otro 

tipo (Imagen 4.1.C). Los datos almacenados en la nube se usaron para hacer gráficos 

dinámicos con actualizaciones cada 1 hora y promedio diario con Google Sheets, para subirlo 

a Google Site y poder visualizarlo en la pantalla del celular mediante un enlace web (Imagen 

4.1.D y E). Los programas desarrollados para el funcionamiento de la cámara de cultivo y 

del Data logger fueron redactados en lenguaje de programación C++ y JacaScript (ver 

detalles en Sussini, 2021b). 

 

 
Imagen 4.1: A) Fotografía de la cámara de cultivo controlado desarrollada para el experimento, 

expuesta en el Stand de la EEA INTA Colonia Benítez en la Expo Ganadera organizada por la 

Sociedad Rural de Resistencia entre los días 11/08/2022 y 14/08/2022. B) Pantalla de monitoreo y 

programación in situ de las variables controladas dentro de la cámara de cultivo. C) Data logger sin 

su caja protectora programado para el registro en la nube de la temperatura y humedad relativa. D) 

Captura de la pantalla de un celular en donde se observan en el gráfico superior (D) los registros de 

temperatura (rojo), humedad relativa (azul) e índice térmico (amarillo) dentro de la cámara de cultivo 
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cada 1 hora. En el gráfico inferior (E) se muestra el promedio diario de los mismos parámetros, y a 

diferencia del gráfico superior, la temperatura se indica con barras de color verde.  

 

4.3.1 Material vegetal 

 

Las plantas de S. setosum y de P. notatum fueron recolectadas del sitio experimental 

descrito en los capítulos 1, 2 y 3. Luego fueron separadas en macollos, recortando sus hojas 

con el propósito de disminuir su transpiración, para posteriormente ser trasplantados en 

speedling con alveolos de 80 cm3 de capacidad (Imagen 4.2). 

  

 

Imagen 4.2: Recolección y propagación del material vegetal. A) recolección de plantas, B) macollo 

de Paspalum notatum, C) macollo de Sorghastrum setosum y D) Speedling con plantines de ambas 

especies en invernáculo. 

 

Se utilizó turba negra como sustrato principal fertilizando cada litro de sustrato con 

10 g de fertilizante de liberación lenta que contiene tanto macro como micro nutrientes (Ver 

Apéndice 2). Para obtener plantines de S. setosum y de P. notatum, los mejores resultados se 

obtuvieron al cultivar los speedlings bajo cubierta plástica en micro túnel con 2 turnos de 

riego al día durante 2 minutos por turno. Una semana antes del inicio del experimento, fueron 
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seleccionadas las plantas más sanas y similares en tamaño, ya que a medida que las plantas 

crecen el filocrono puede variar (Skinner & Nelson, 1995). Por último, antes de colocar las 

plantas dentro de la cámara de cultivo se eliminaron las hojas secas, dejando las hojas verdes 

intactas (Briske & Heitschmidt, 1991; Lemaire et al., 2009). 

 

4.3.2 Variables de estudio 

 

En cada planta se seleccionaron macollos vegetativos de similares características 

morfológicas (Skinner & Nelson, 1995) y se los marcó con hilo de nylon en la base para su 

seguimiento en el tiempo. Para registrar la aparición de hojas nuevas, se marcó la punta de la 

hoja más joven de cada macollo con una tinta acrílica blanca no tóxica de base acuosa. 

También se registró la longitud de la primera hoja aparecida, desde el extremo superior de la 

lámina hasta la lígula de la hoja anterior. Los macollos que se volvieron reproductivos o se 

murieron fueron excluidos de las mediciones y se los reemplazó por nuevos macollos 

vegetativos. Las mediciones se realizaron 3 veces a la semana y luego de cada medición, fue 

aleatorizada la distribución de las plantas dentro de la cámara de cultivo. 

 

4.3.3 Análisis de los datos 

 

Para cada temperatura evaluada, se calculó la tasa de aparición foliar como el cociente 

entre el número total de hojas aparecidas dividido por el número de días transcurridos 

(hojas.día-1). Una hoja se consideró como “aparecida” cuando se hizo visible el extremo 

superior de su lámina. Con los 5 valores de las tasas de aparición foliar obtenidos para cada 

especie bajo cada temperatura evaluada, se realizó una regresión lineal de la tasa de aparición 

foliar (hojas.días-1) = a + b.t (°C), siendo “a” la ordenada al origen, “b” la pendiente de la 
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recta y “t” la temperatura bajo estudio. Para estimar la tasa de aparición foliar en hojas.mes-

1 se multiplicó la tasa de aparición foliar en hojas.día-1 por el promedio de días que tienen los 

meses (30,4 días). Luego para conocer la temperatura base, se despejó “t” correspondiente a 

la tasa de aparición foliar = 0, como t = -a/b. Para las tasas de elongación foliar, se calculó el 

crecimiento de la hoja más nueva en milímetros, como la diferencia entre la longitud de la 

lámina alcanzada al finalizar las mediciones menos la longitud al inicio para cada 

temperatura. Luego se hizo un cociente entre el crecimiento de la hoja más nueva y el número 

de días transcurridos durante las mediciones (tasa de elongación foliar en mm.día-1). A partir 

de esos valores de la tasa de elongación foliar, se ajustó una regresión lineal de la tasa de la 

elongación foliar (mm.días-1) = a’ + b’.t (°C), siendo “a’ ” la ordenada al origen, “b’ ” la 

pendiente de la recta y “t” la temperatura bajo estudio. El filocrono en días.hoja-1 se estimó 

como la cantidad de días necesarios para la aparición de una hoja, usando la inversa de la 

tasa de aparición foliar para cada temperatura (1.tasa de aparición foliar-1). El filocrono en 

grados días, el cual es un valor constante, se estimó teniendo en cuenta la temperatura base 

calculada previamente, como el filocrono en grados días = filocrono en días * (t temperatura 

base). La vida media foliar se estimó como el producto del filocrono en hojas.mes-1 por el 

número de hojas vivas por macollo (Lemaire & Agnusdei, 2000). La permanencia de las 

plantas a una misma temperatura dentro de la cámara de crecimiento fue más corta que la 

vida media foliar y por lo tanto raramente los macollos alcanzaron sus máximos valores de 

número de hojas vivas. Como consecuencia, para obtener los valores de vida media foliar se 

utilizaron los valores de número de hojas vivas registrados por Machado et al. (2013) en 

Santa María (Brasil), donde las condiciones climáticas son similares a nuestro sitio de estudio 

(Kottek et al., 2006): 2,9 y 5,5 hojas vivas por macollo para S. setosum y P. notatum, 

respectivamente. Las diferencias entre especies en las pendientes de la tasa de aparición foliar 
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y la tasa de elongación foliar en función de la temperatura se analizaron con un valor de 

significancia de α = 0,05 utilizando un programa para comparar pendientes (Soper, 2006). 

A partir de las estimaciones, se realizó una proyección del filocrono en días por hoja, 

la tasa de aparición foliar en hojas por mes y la vida media foliar en días de ambas especies 

a lo largo de un año. A tal efecto se utilizaron las temperaturas medias mensuales de los 

últimos 52 años tomadas de la estación meteorológica de la Estación Experimental 

Agropecuaria del INTA Colonia Benítez (27°19´26´´S ; 58°57´08´´O). 

4.4 Resultados 

 

La temperatura base de crecimiento de P. notatum y de S. setosum no fue 

significativamente diferente entre especies (8,11 °C y 7,45 °C, respectivamente), ya que las 

intersecciones al origen de los intervalos de confianza de la tasa de aparición foliar con la 

cual se determinó la temperatura base de crecimiento, se solapan pudiendo variar entre 6,03 

a 9,07 °C y 1,95 a 10,12 °C respectivamente. El filocrono fue de 125 y 500 GD para P. 

notatum y S. setosum respectivamente. Como consecuencia, la tasa de aparición foliar de P. 

notatum cuadruplicó a la de S. setosum (0,008 y 0,002 hojas.GD-1, respectivamente) bajo las 

diferentes temperaturas analizadas. Se encontraron diferencias estadísticas entre las 

pendientes de la regresión de ambas especies entre tasa de aparición foliar en función de la 

temperatura (t valor = 6,19; p < 0,0001, gl = 46). No se encontraron diferencias entre especies 

en los valores de la tasa de elongación foliar expresados en mm.GD-1 (0,80 vs 0,76 para P. 

notatum y S. setosum, respectivamente) ni entre las pendientes de las regresiones de la TEF 

en función de la temperatura (Figura 4.1).  
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Figura 4.1: A) tasa de aparición foliar y B) tasa de elongación foliar de plantas de Paspalum notatum 

y Sorghastrum setosum creciendo en cámara de cultivo a 7, 10, 15, 20 y 24 °C de temperatura durante 

29 días consecutivos para cada temperatura. En el eje de las abscisas se muestran las temperaturas de 

crecimiento. En el eje de las ordenadas en (a) se indica el número de hojas producidas por días y en 

(b) el crecimiento en milímetros por día de las hojas creciendo bajo cada temperatura. Los cuadrados 

llenos representan a Paspalum notatum, los cuadrados vacíos a Sorghastrum setosum Las barras 

verticales representan +/- un error estándar respecto a la media de cada variable de cada especie en 

cada temperatura. Los cuadros insertados resumen las regresiones lineales obtenidas para cada 

especie. Los asteriscos indican la significancia en las pendientes (p < 0,001). α indica diferencias 

entre pendientes (p < 0,001). 

 

Dado que S. setosum tuvo un filocrono 4 veces más largo que P. notatum, pero algo 

más de la mitad del número de hojas vivas (2,9 vs 5,5 respectivamente), la vida media foliar 

de S. setosum fue algo más que el doble de la de P. notatum (1450 vs 687,5 GD, 

respectivamente). Como ambas especies no difirieron en la tasa de elongación foliar, esa 

diferencia en la vida media foliar fue la principal determinante morfogenética del mayor largo 

total de las hojas de S. setosum respecto a P. notatum (110 y 52 cm, respectivamente). 

 

 Por otro lado, simulando las condiciones térmicas normales de Colonia Benítez, la 

tasa de aparición foliar en hojas.mes-1 de P. notatum es casi 4 veces mayor que la de S. 

setosum durante el verano (4,5 vs 1,2 hojas.mes-1, respectivamente) y el invierno (2 vs 0,5 

hojas.mes-1, respectivamente). Por su parte, la vida media foliar de S. setosum, expresada en 
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días.hoja-1, es el doble de la de P. notatum tanto en verano como en invierno (76 vs 35 y 163 

vs 78 días.hoja -1, respectivamente; Figura 4.2). 

 

 
Figura 4.2: Modelo de a) Filocrono, b) Tasa de aparición foliar y c) Vida media foliar de Paspalum 

notatum (línea continua) y Sorghastrum setosum (línea discontinua) usando el promedio de las 

temperaturas mensuales históricas de los últimos 52 años registrados en la estación meteorológica de 

la EEA INTA Colonia Benítez.  

 
 

4.5 Discusión 

 

Nuestros resultados apoyaron la hipótesis de que Paspalum notatum tendría mayor 

tasa de crecimiento que Sorghastrum setosum y que la misma estaría relacionada con una 

mayor tasa de aparición foliar y una menor vida media foliar. No registramos, en cambio, 

diferencias entre ambas especies en términos de la tasa de elongación foliar. Esto podría 

contribuir a explicar la mayor velocidad de respuesta de P. notatum respecto a S. setosum en 

respuesta a la liberación de recursos luego de un disturbio que afecte selectivamente a la 

especie dominante, la defoliación mecánica en este caso. Dicho disturbio reduciría la 

intensidad de la competencia asimétrica que las matas dominantes ejercen sobre las especies 

del tapiz intermata en el pajonal de paja amarilla del Este del Chaco. Esta nueva información 

resulta de utilidad para sentar las bases de estrategias de manejo del pastizal, ayudando a 

ajustar el tiempo y frecuencia del pastoreo para mejorar la PPNA vegetal y productividad 

animal a la vez de influir sobre el crecimiento de los principales estratos de los pajonales.  
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En comparación con la información disponible en la literatura, los valores de 

temperatura base de P. notatum fueron levemente inferiores al aquí registrado (8,11 °C). Por 

otra parte, no encontramos registros de temperatura base para Sorghastrum setosum en la 

bibliografía (Cuadro 4.1). Las temperaturas medias mensuales de la región son superiores a 

las temperaturas básicas de crecimiento de ambas especies (Figura 2.2). Eso sugiere que 

ambas especies pueden crecer aún durante el invierno, aunque con menor tasa de crecimiento, 

siempre y cuando no existan otros factores ambientales limitantes. Entre esos factores 

limitantes se destacan las condiciones de humedad del suelo (Sala et al., 1988; Yang et al., 

2008), que es escasa en invierno en el sitio de estudio (Ver figura 2.2 del Capítulo 2), o 

factores como el fotoperíodo (Skinner & Nelson, 1995).  

Cuadro 4.1. Valores de temperatura base y variables morfogenéticas hallados en este trabajo y en la 

bibliografía para las dos especies bajo estudio. 
 

Variable   P. notatum S.setosum Tipo de experimento Fuente 

Temperatur
a base (°C) 8.11 7.45 

Cámara de 
crecimiento Este trabajo 

    6.6 - Campo Islam & Hirata (2005) 

    7.6 - Campo Pakiding & Hirata (2001) 

    7.8 - Campo Skerman & Riveros (1989) 

Filocrono (GD) 125 500 
Cámara de 
crecimiento Este trabajo 

    135 345 Campo Machado et al. (2013) 

    234.7 542 Campo Santos et al. (2013) 

    164 - Campo Eggers et al. (2004) 

    128-135 - Campo Townsend (2008) 

    152-345 - Campo Eggers (1999) 

Vida Media 
Foliar (GD) 687.5 1450 

Cámara de 
crecimiento Este trabajo 

    704.5 991.9 Campo Machado et al. (2013) 

    980 940 Campo Santos et al. (2013) 

    771-781 - Campo Townsend (2008) 

Tasa de 
aparición 
foliar 

(hojas.macol
lo -1. GD-1) 

0.008 0.002 
Cámara de 
crecimiento Este trabajo 
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En general, los valores de filocrono publicados para ambas especies fueron superiores 

a los obtenidos en nuestro experimento. Sin embargo, en aquellos trabajos en que se midió 

el filocrono de ambas especies se repitió el patrón aquí hallado: S. setosum tuvo un filocrono 

más largo que P. notatum, aunque en ningún caso lo llegó a cuadruplicar como sí ocurrió en 

nuestro experimento (Cuadro 4.1). Como consecuencia de la relación directa entre el 

filocrono y la vida media foliar, la misma fue en general más corta en P. notatum que en S. 

setosum. Sin embargo, la diferencia entre especies fue menor que la hallada en nuestro 

trabajo, ya que en ningún caso la vida media foliar de P. notatum fue menos del 70 % de la 

de S. setosum (Cuadro 4.1). Dada la relación inversa entre la tasa de aparición foliar y el 

filocrono, en general los valores de tasa de aparición foliar publicados para P. notatum fueron 

inferiores a los registrados en nuestro experimento. En cambio, los datos de tasa de aparición 

foliar de S. setosum publicados por otros autores fueron muy similares a los de nuestro 

trabajo. De todas formas, en todos los casos la tasa de aparición foliar de S. setosum fue 

inferior a la de P. notatum, pero nunca llegó a ser menos del 30 % (en nuestro caso fue del 

25 %; Cuadro 4.1). Los valores de tasa de elongación foliar publicados por otros autores 

muestran gran heterogeneidad dentro de cada especie y aquellos trabajos que la midieron en 

  0.007 0.0021 Campo Machado et al. (2013) 

    0.0049 0.002 Campo Santos et al. (2013) 

    0-0.23 - Campo Islam & Hirata (2005) 

    0.005-0.145 - Campo Pakiding & Hirata (2001) 

Tasa de 
elongación 
foliar 

(mm.hoja -1. 
GD-1) 

0.802 0.762 
Cámara de 
crecimiento Este trabajo 

  0.154-0.158 0.301-0.484 Campo Machado et al. (2013) 

    0.3569 2.739 Campo Santos et al. (2013) 

    0.065-0.35 - Campo Eggers (1999) 
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ambas especies no encontraron valores de tasa de elongación foliar similares para ambas, a 

diferencia de lo encontrado en nuestro experimento (Cuadro 4.1). 

La diferencia registrada respecto al filocrono entre nuestro estudio y los trabajos 

publicados por otros autores, podría deberse principalmente a que nuestros resultados fueron 

obtenidos a partir de macollos cultivados en cámara de cultivo controlado. En cambio, la 

mayoría de los otros estudios se realizaron en parcelas implantadas en campo o en pastizales 

bajo pastoreo de ganado vacuno bajo condiciones ambientales naturales. Esto puede afectar 

la comparabilidad de los resultados obtenidos, ya que las condiciones experimentales son 

diferentes. Por ejemplo, los macollos jóvenes tienen vainas mucho más cortas que los 

macollos de más edad, por lo cual la hoja tarda menos tiempo en emerger del pseudotallo 

formado por las vainas de las hojas preexistentes, justamente el evento que se debe registrar 

para calcular el filocrono (Gastal & Lemaire, 2015). Por otro lado, las plantas que crecen en 

condiciones de campo probablemente vean disminuida su tasa de crecimiento debido a la 

competencia, tanto inter- como intraespecífica, ejercida por sus vecinos (ver Capítulo 2). Por 

otra parte, los estudios en campo presentan dificultades para controlar las variables 

ambientales que influyen en el crecimiento de las plantas, lo que hace que sea difícil separar 

el efecto de la variable que se desea estudiar de las demás. Además, si bien es cierto que las 

variables morfogenéticas tienen una estrecha relación con la temperatura, también están 

fuertemente influenciadas por factores como la disponibilidad de agua y – en particular en el 

caso de la tasa de elongación foliar – la disponibilidad de nitrógeno (Lemaire et al., 2000). 

Por lo tanto, el estudio de las variables morfogenéticas en campo presenta limitaciones 

debido a lo impredecible de las condiciones ambientales y a la variabilidad edáfica de los 

sitios (Eggers, 1999). Estos factores pueden disminuir la precisión en la estimación de las 

variables morfogenéticas con respecto a los estudios realizados en cámara de crecimiento, en 
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los que las variables ambientales pueden ser manipuladas con mayor precisión, permitiendo 

aislar mejor a los factores bajo estudio, además de ser altamente repetibles. 

La vida media foliar y el filocrono son indicadores de los tiempos de descansos y de 

ocupación de los potreros generalmente usados en pasturas implantadas (Gastal & Lemaire, 

2015). Las plantas luego de ser defoliadas utilizan recursos que importan de otras partes de 

la planta para producir las hojas que reemplazaran a las que fueron removidas (Dwight, 1982; 

Forwood & Magai, 1992). Hasta poder reponer estos carbohidratos las hojas deben crecer 

hasta alcanzar un índice de área foliar que les permita generar los suficientes carbohidratos 

para autoabastecerse y para contribuir al desarrollo de nuevos tejidos (Richards & Caldwell, 

1985; Parsons & Penning, 1988; Chapman & Lemaire, 1993). La vida media foliar es el 

tiempo acumulado en grados días que tarda en desarrollarse una hoja por completo y coincide 

con el momento en que los macollos defoliados recuperan su máximo número de hojas 

verdes, lo que coincide aproximadamente con el momento de máxima acumulación de 

biomasa verde (Lemaire & Agnusdei, 2000). Una mayor frecuencia de pastoreo (i.e. 

intervalos entre pastoreos más cortos que una vida media foliar) limita el desarrollo de las 

plantas consumidas al no ser capaces de reponer los carbohidratos y nutrientes extraídos de 

otras partes de la planta (Richards & Caldwell, 1985; Amaral et al., 2012). En este sentido, 

P. notatum tiene una vida media foliar 2,3 veces inferior a la de S. setosum, lo que significa 

que podría soportar el doble de la frecuencia de pastoreo que las matas (Hirata, 1993, 1994; 

Amaral et al., 2012). Además, una alta frecuencia de pastoreo podría incluso aumentar la 

PPNA de P. notatum (Hirata, 1994; D`Agostini, 1997; Eggers, 1999), a la vez que disminuirá 

la de S. setosum (Fischer et al., 2019). Sin embargo, un tiempo de ocupación y una frecuencia 

de pastoreo pensada para P. notatum iría en detrimento de la PPNA de las matas al ser 

defoliadas antes de completar su vida media foliar. Por ejemplo, los turnos de pastoreo 
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deberían ser cada 35 días para P. notatum y 76 días para S. setosum a 27 °C (temperatura 

media estival, Figura 2.2) (Figura 4.2 c). 

El filocrono es el tiempo acumulado en grados días que tarda una hoja en parecer 

(Lemaire & Agnusdei, 2000). Si el tiempo de pastoreo supera al filocrono, las hojas nuevas 

que emerjan durante ese período serán pastoreadas, disminuyendo las reservas de las plantas 

y la posterior productividad (Craine et al., 2003). Por esa razón, P. notatum, al tener un menor 

filocrono que las matas, necesita que el tiempo de permanencia de los animales en las 

parcelas sea menor al de las matas para no comprometer su crecimiento. Por ejemplo, los 

tiempos de ocupación deben ser de 7 y 26 días para P. notatum y S. setosum respectivamente 

a 27 °C (temperatura media estival, Figura 2.2) (Figura 4.5 a). 

En la región el pastoreo continuo es la práctica más difundida debido a su simplicidad 

y bajo costo (Preliasco, 2013; Fidelis & Blanco, 2014). Esta práctica induce a la acumulación 

de material senescido de las especies menos preferidas debido a la heterogeneidad del 

pastoreo y la dificultad para controlar el tiempo de pastoreo y el de descanso de una 

comunidad. Por lo tanto, como resultado se reduce no solamente la calidad forrajera sino 

también su capacidad fotosintética debido al sombreamiento de las hojas jóvenes (Parsons & 

Penning, 1988). El desarrollo de sistemas de pastoreo controlado que permitan un uso 

sustentable y eficiente de estos pastizales, sin dudas, debe tomar en consideración las 

diferencias en las variables morfogenéticas de las especies clave registradas en este trabajo. 

Si se diseñara el pastoreo de acuerdo a los requerimientos de P. notatum, es decir 

ocupaciones de no más de 7 días y descansos cortos en comparación con los de S. setosum 

(34 días versus 74 días de descanso respectivamente a 27 °C), no habrá riesgo de que los 

animales consuman hojas recién aparecidas de S. setosum, cuyo filocrono es mucho más 

largo. Esto es así ya que P. notatum tiene un filocrono 4 veces inferior al de S. setosum, por 
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lo que los tiempos de pastoreo y los tiempos de descanso son marcadamente distintos para la 

conservación de cada especie. Sin embargo, bajo estas condiciones las plantas de S. setosum 

perderán vigor paulatinamente en el tiempo porque nunca alcanzarán sus máximos niveles 

de producción de hojas verdes (Fischer et al., 2019). Por eso, una frecuencia de pastoreo 

adecuada al tiempo de descanso de P. notatum, combinada con períodos de ocupación 

inferiores al filocrono, puede mejorar su desempeño y deteriorar el de S. setosum. Este tipo 

de manejo es posible si se utilizan técnicas de pastoreo rotativo para homogeneizar la 

distribución de la carga en el potrero además de controlar los tiempos de ocupación y 

descanso en las parcelas (Parsons & Penning, 1988). 

 

 

4.6 Conclusión 
 

1. Dado que Paspalum notatum tuvo un filocrono mucho menor que Sorghastrum setosum 

(125 y 500 GD respectivamente), toleraría un tiempo de pastoreo inferior al de las matas 

antes de que los herbívoros pudieran consumir hojas jóvenes recién aparecidas.  

2. La menor vida media foliar de P. notatum permitiría que las plantas soporten una mayor 

frecuencia de defoliación en comparación con S. setosum sin causarle perjuicios 

(Parsons & Penning, 1988; Cruz & Boval, 2000).  

3. S. setosum tuvo una temperatura base de crecimiento similar a la de P. notatum, lo que 

sugiere que crecen simultáneamente durante el período de activo crecimiento.  

4. Si bien no se encontraron diferencias en la tasa de elongación foliar, S. setosum mostró 

hojas mucho más largas que P. notatum, debido a su mayor vida media foliar (Chapman 

& Lemaire, 1993).  
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CAPITULO 5: Discusión general 

 

 

5.1 Introducción  

 

Este capítulo de cierre tiene el propósito de generar una visión general sobre los 

principales hallazgos encontrados en el desarrollo de la tesis y sus consecuencias aplicadas. 

A tal efecto, a continuación, se resumen y discuten los principales resultados obtenidos y 

luego se analizan las principales consecuencias aplicadas de este trabajo. 

 

5.1.1 Síntesis de resultados  

 

En el Capítulo 2 de esta tesis se presentó un experimento de remoción tendiente a 

analizar las relaciones de competencia entre los dos estratos que componen la comunidad 

bajo estudio: las matas de paja dominantes y el tapiz intermata que se desarrolla entre ellas. 

Apoyando la primera hipótesis de este trabajo, se comprobó la existencia de la competencia 

entre los dos módulos de la vegetación y que ambos módulos solo comparten una porción 

de los recursos que utilizan. Desde la perspectiva de la PPNA, en ausencia de pastoreo y de 

disturbios, las matas de Sorghastrum setosum (Griseb.) Hitchc. fueron más competitivas 

que la intermata. Esta competencia fue asimétrica, puesto que las matas fueron capaces de 

producir el 120 % de la biomasa que produjo la intermata con los mismos recursos, mientras 

que la intermata fue capaz de generar sólo el 27 % de lo producido por las matas (Cuadro 

2.4). En efecto, la remoción de la intermata tendió a promover la PPNA anual de las matas 

y mantuvo la PPNA global anual del sistema (Figura 2.3). En cambio, la remoción de las 

matas promovió la PPNA anual de la intermata pero redujo marcadamente la PPNA global 

del sistema (Figura 2.3). Una posible explicación a esto es que las matas compiten con la 

intermata por interferencia en cuanto al recurso luz, mientras que la intermata compite por 
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recursos del suelo, agua y nutrientes. Sin embargo, posiblemente las matas tengan un mayor 

acceso a los recursos edáficos ubicados a mayores profundidades debido a una mayor 

densidad de raíces en profundidad en comparación con la intermata.  

El patrón anual de crecimiento obedeció a lo ocurrido con la PPNA en primavera-

verano, que es la época del año con mejores condiciones ambientales (agua y temperatura) 

para el crecimiento de las plantas. En cambio, ambas remociones redujeron la PPNA del 

estrato remanente, y por ende la global, durante otoño-invierno (Figura 2.4). Para explicar 

ese patrón se hipotetiza que existe un efecto de facilitación invernal de las matas sobre la 

intermata. El mismo coexistiría con la competencia asimétrica arriba descripta, que se 

manifiesta fundamentalmente en primavera-verano. Por último, la remoción de las matas 

promovió un aumento en la riqueza florística de la intermata aunque no produjo cambios 

detectables en la diversidad y la equitatividad. El aumento de la riqueza florística del tapiz 

intermata ante la eliminación de las matas estaría asociado justamente a la relajación de la 

competencia ejercida por las matas durante la estación de crecimiento.  

En el capítulo 3 se presentó un experimento tendiente a evaluar el efecto de 

defoliaciones parciales de las matas, un disturbio menos severo que la eliminación total 

analizada arriba. El foco estuvo puesto en comparar los efectos de los cortes realizados sobre 

las matas dominantes durante la estación de activo crecimiento (primavera-verano) y durante 

la de letargo (otoño-invierno). En ambas épocas de corte, las defoliaciones parciales de las 

matas aumentaron la PPNA anual de la intermata, pero no afectaron la PPNA total del sistema 

(Figura 3.3). Este resultado fue análogo al alcanzado con la eliminación total de las matas en 

el capítulo anterior y apoya la hipótesis de que existe competencia entre ambos módulos de 

la vegetación. Se hipotetiza que probablemente haya habido además una reducción de la 

PPNA de las matas pero que la misma no resultó detectable estadísticamente debido al bajo 
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número de repeticiones. Por otro lado, los cortes en invierno redujeron la PPNA de las matas 

y de la interamata, así como la PPNA total durante el otoño-invierno (Figura 3.5), lo cual 

apoya la hipótesis del efecto facilitador ejercido por las matas en la estación de letargo.  

La hipótesis de que las matas compiten con la intermata se apoya en el hecho de que 

la PPNA de la intermata se vio beneficiada principalmente con la remoción de las matas 

(Figura 2.3) y en segundo lugar con las defoliaciones realizadas durante activo crecimiento 

y letargo (Figura 3.3). Esto se debe a que las matas son la especie dominante y al ser 

removidas liberaron mucho espacio y recursos que fueron aprovechados por la intermata. 

Esta disminución momentánea de la competencia ejercida por las matas, permitió a las 

especies de la intermata aprovechar mejor la disponibilidad de recursos para crecer (Begon 

et al., 2009; Lemaire et al., 2009; MacDougall et al., 2009). Sin embargo, al cabo de un 

tiempo, es de esperar que las matas recobren la dominancia cubriendo progresivamente a la 

intermata, tal como ha sido descripto para S. setosum y para especies de similar arquitectura 

(Smith, 1960; Forwood & Magai, 1992; D`Agostini, 1997; Bernardis et al., 2005; Bissio, 

2014; Massa et al., 2014; Buisson et al., 2019, 2021) 

Los cortes realizados en verano aumentaron el porcentaje de biomasa verde de las 

matas y de la intermata, tanto en otoño-invierno como en primavera-verano (Figura 3.8). En 

cambio, los cortes realizados en la estación de letargo sólo aumentaron el porcentaje de 

biomasa verde en la intermata y durante el verano que siguió a la defoliación (Figura 3.8). A 

lo largo del tiempo, la composición florística del tapiz intermata fue cambiando en respuesta 

a los tratamientos de corte debido a una disminución general de las Poáceas hacia una 

fisonomía tendiente al predominio de las dicotiledóneas herbáceas y las ciperáceas (Figura 

3.10 y 3.11). Por último, la diversidad y la riqueza fueron máximas con los cortes en invierno 

y mínimas en ausencia de disturbios (Figura 3.9). Este último resultado probablemente se 
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explique por la mayor duración del período de baja competencia cuando el corte ocurre en 

momentos en que el tapiz preexistente de matas e intermata tiene baja tasa de crecimiento 

debido al frío. 

Si bien existían previamente estimaciones de las variables morfogenéticas de P. 

notatum, las mismas muchas veces presentan grandes discrepancias entre los autores debido 

a la forma en la que fueron obtenidos (Eggers, 1999; Islam & Hirata, 2005; Machado et al., 

2013; Pakiding & Hirata, 2001; Santos et al., 2013). Por otro lado, los valores de las variables 

morfogenéticas de S. setosum eran escasos e incluso hasta el momento no había habido 

reportes de temperatura base de crecimiento para esta especie (Machado et al., 2013; Santos 

et al., 2013). Las variables morfogenéticas estimadas en esta tesis para P. notatum y S. 

setosum fueron contrastantes principalmente en el filocrono, la vida media foliar y la tasa de 

aparición foliar. P. notatum tuvo un menor filocrono (F) (120 GD vs 500 GD), una mayor 

tasa de aparición foliar (TAF) (0,008 hojas.GD-1 vs 0,002 hojas.GD-1) y una menor vida 

media foliar (VMF) (650 GD vs 1450 GD) que S. setosum. Por otro lado, ambas especies 

tuvieron similar temperatura base de crecimiento (8,11 °C y 7,45 °C, para P. notatum y S. 

setosum, respectivamente). Estos resultados son de gran importancia para conocer el tiempo 

de ocupación y la frecuencia de pastoreo óptimos a la hora de planificar el manejo del 

pastoreo. Al mismo tiempo, el hecho de que la especie dominante de la intermata tenga mayor 

tasa de aparición foliar y menor vida media foliar que la dominante de las matas sugiere que 

su tasa de crecimiento sería más alta. Eso explicaría la respuesta del tapiz intermata a la 

reducción de la competencia de las matas, mucho mayor que la respuesta de las matas a la 

eliminación de la intermata. 

Tanto en el experimento de competencia como en el de defoliaciones, la PPNA de 

ambos estratos fue máxima durante primavera-verano y mínima durante otoño-invierno 
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(Figura 2.4 y 3.5). La mayor concentración de la PPNA de ambos estratos durante primavera-

verano se explica, en parte, por las respuestas de las variables morfogenéticas a la 

temperatura, que se exacerban en las condiciones de fotoperíodo largo y buena disponibilidad 

hídrica imperantes en esa época. Sin embargo, a esas favorables condiciones ambientales 

probablemente se sume que durante primavera-verano florece la mayoría de las especies del 

pastizal (Kurtz et al., 2018; Neves et al., 2009; Oyarzábal et al., 2018). El desarrollo del 

período reproductivo modifica la arquitectura de las plantas, aumentando la acumulación de 

biomasa debido a una mayor EUR (Kiniry et al., 1999) y por ende a una mayor PPNA durante 

esta época (Monteith, 1972). Por otra parte, dado que en ningún mes del año las temperaturas 

medias fueron inferiores a las temperaturas base de crecimiento de las especies estudiadas 

(8,11 °C para P. notatum y 7,45 °C para S. setosum), se puede esperar que ambos módulos 

sigan creciendo en la estación fría, aunque lógicamente con tasas mucho menores. Sin 

embargo, durante la estación fría el crecimiento podría verse limitado por otros factores 

distintos de la temperatura, como el fotoperíodo corto (Adole et al., 2019; Skinner & Nelson, 

1995) o las precipitaciones invernales escasas (Figura 3.1) (Sala et al., 1988; Yang et al., 

2008). 

Las defoliaciones estivales maximizaron las condiciones favorables al crecimiento de 

las plantas de ambos estratos mientras que las invernales maximizaron algunos efectos 

negativos. En efecto, luego de los cortes en verano, aumentó la entrada de luz en los estratos 

más bajos permitiendo un mayor desarrollo de las plantas en un momento donde las 

precipitaciones son mayores. Esto produjo un rápido aumento en la PPNA y el porcentaje de 

biomasa verde de ambos estratos, ya que sus momentos de activo crecimiento coinciden con 

el período de primavera-verano (Bernardis et al., 2005, 2017; D`Agostini, 1997; Massa et al., 

2014). Por otro lado, probablemente las defoliaciones también hayan mejorado la 
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disponibilidad de agua del suelo debido a que se redujo la tasa de evapotranspiración al 

disminuir el área foliar de las plantas. En cambio, las defoliaciones de las matas dominantes 

durante el período de letargo cancelaron el efecto facilitador de las mismas y causaron una 

caída en la PPNA de ambos estratos. Recién fueron capaces de aumentar el porcentaje de 

biomasa verde solamente en la intermata en primavera-verano, pero no en el otoño-invierno 

posterior. Es probable que luego de las defoliaciones invernales la intermata haya aumentado 

el número de macollos y hojas vivas por macollos debido a la mayor disponibilidad de 

recursos (Chapman & Lemaire, 1993; Gatti et al., 2013) aumentando su porcentaje de 

biomasa verde durante primavera-verano. Sin embargo, al finalizar el período de activo 

crecimiento, las matas de S. setosum recobraron nuevamente su dominancia luego de florecer 

y suprimieron el crecimiento de la intermata durante otoño-invierno. Por un lado, esto causó 

una disminución en el porcentaje de biomasa verde otoño-invernal en la intermata debido a 

que la competencia de las matas indujo a una disminución en la cantidad de hojas verdes por 

macollo y en el número de macollos. Por otro lado, los cortes en momento de letargo, no 

mejoraron el porcentaje de biomasa verde verano ni en invierno las matas probablemente 

debido a un gran desarrollo de macollos florales durante la estación de crecimiento (pos-

defoliación) que luego de florecer senescieron antes de realizarse el muestreo de verano y 

continuaron en pie hasta el muestreo de invierno.  

La riqueza de especies encontrada en la intermata fue mayor al remover las matas y 

al defoliarlas, principalmente durante el invierno (Figura 2.5 y 3.12). Este resultado es 

consistente con lo esperado debido a que la remoción y las defoliaciones interrumpen la 

dominancia de las matas dando lugar al desarrollo de un mayor número de especies en la 

intermata (Grime, 1998; Bricca et al., 2020). Esto es así debido a que los disturbios realizados 

en invierno remueven la biomasa acumulada permitiendo una mayor entrada de luz y 
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disminuyendo el consumo de agua del suelo en el momento que las plantas reinician su ciclo 

de crecimiento (Graham et al., 1988; Zhang & Schilling, 2006). Por lo tanto, un mayor 

número de especies accederán a estos recursos y podrán florecer durante primavera-verano. 

Por otro lado, las defoliaciones en momento de activo crecimiento mostraron un resultado 

intermedio sobre la riqueza de especies, respecto a los encontrados con las defoliaciones 

realizadas en la estación de letargo y con el sistema sin disturbar (Figura 3.12). 

Probablemente esto se deba a que previo a la defoliación en activo crecimiento, las matas de 

paja ya habían recobrado su dominancia reduciendo el número de macollos o plántulas de las 

demás especies y consecuentemente reduciendo la floración de algunas de ellas (Gatti et al., 

2013; Fidelis & Blanco, 2014; Buisson et al., 2019). 

 

5.1.2 Consecuencias aplicadas 
 

La selectividad del ganado en estas comunidades juega un rol muy importante en la 

fisonomía de la vegetación, ya que los animales prefieren las plantas que crecen en la 

intermata debido a sus características morfológicas y anatómicas (Marcón et al., 2023) que a 

su vez les confieren mayores valores nutricionales (D`Agostini, 1997; Balbuena et al., 2003; 

Bernardis et al., 2005, 2017). Dada la competencia desigual entre ambas formas de vida, la 

presión de selección puede acelerar los procesos de pajonalización en estos ambientes, 

exacerbando la desigualdad en el acceso a los recursos y dificultando la entrada de luz al 

tapiz intermata. En ausencia de disturbios, la intermata se ve severamente afectada por las 

matas, lo que confirma la superioridad competitiva de las matas en estas condiciones. Sin 

embargo, si bien la PPNA de la intermata fue mayor en ausencia de las matas que con una 

única defoliación anual, es probable que un aumento en la frecuencia de las defoliaciones 
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podría aumentar la PPNA en algunas especies (Briske & Heitschmidt, 1991; Briske & 

Richards, 1995). Ese es el caso de Paspalum notatum, para el cual se han reportado aumentos 

en su PPNA con el aumento de la frecuencia de defoliación (Hirata, 1994; Nabinger et al., 

2000). La vida media foliar de P. notatum promedio durante primavera y verano fue de 46 

días, completando casi 4 veces su vida media foliar durante ese período de acuerdo a las 

temperaturas medias mensuales históricas del sitio bajo estudio (Figura 2.2). En cambio, S. 

setosum en esas condiciones tiene una vida media foliar de 98 días, llegando a completar casi 

2 vida media foliar en ese período. Por lo tanto, es evidente que, si se planifica la frecuencia 

de defoliaciones del pastizal de acuerdo a P. notatum, esta especie se verá beneficiada en su 

PPNA y en cambio S. setosum se verá perjudicada (Carnevali, 1995). 

Un aumento en la PPNA de la intermata, tiene como consecuencia una mejora en la 

calidad nutricional del pastizal (Balbuena et al., 2003; Bernardis et al., 2005, 2017), lo que a 

su vez puede aumentar el consumo y la PPNA animal (Ash & Corfield, 1998; Sowell et al., 

2000; Carvalho de Faccio et al., 2001, 2010; Cingolani et al., 2005). Sin embargo, al eliminar 

las matas disminuye la PPNA total del sistema, por lo cual el aprovechamiento energético de 

la luz solar es menor (Monteith, 1972), lo que a su vez aumenta la erosión del suelo (Zuazo 

& Pleguezuelo, 2008). Aunque también es probable que en años con mayores precipitaciones 

la PPNA de la intermata sea mayor que la que observamos en nuestros experimentos a causa 

de la sequía (D`Agostini, 1997) (Figura 2.3). Además, la remoción de las matas puede 

disminuir la infiltración del agua (Wang et al., 2023), lo que reduce la capacidad del suelo 

para secuestrar carbono (Koncz et al., 2020). En resumen, aunque la remoción de las matas 

de S. setosum puede tener algunos beneficios, también puede tener efectos negativos respecto 

a la PPNA y cobertura del sistema en su conjunto. En particular, provocó caídas en la PPNA 

de ambos estratos de la comunidad y en la calidad forrajera invernal del tapiz intermata. 
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Nuestros resultados sugieren que el sistema mixto (coexistencia entre matas e 

intermata) es más adecuado que el sistema sin matas para mantener una producción constante 

y sostenible de biomasa a lo largo del año. Además, los cortes en verano aumentan la cantidad 

y la calidad del forraje más que los cortes en invierno, principalmente invierno, que es el 

momento de mayor déficit forrajero. Por lo tanto, el sistema bajo defoliaciones estivales sería 

el más adecuado para sostener niveles estables de producción a lo largo del año.  

Los sistemas de pastoreo rotativo intensivo, combinado con disturbios estratégicos en 

verano para aprovechar los beneficios de la coexistencia invernal de los estratos, puede 

mejorar sustancialmente la productividad ganadera de la región. Esto se debe a que en 

sistemas como el Voisin, el pastoreo racional u otros de similares características, los tiempos 

de ocupación son inferiores a los 3 días y los descansos de entre 25 a 30 días (Jaurena et al., 

2021). En los pajonales de paja amarilla, esos tiempos son adecuados para la morfogénesis 

de P. notatum (filocrono ~ 7 días, vida media foliar ~ 35 días en enero), pero inadecuado 

para S. setosum (filocrono ~ 25 días, vida media foliar ~ 75 días en enero) principalmente 

debido al tiempo de descanso. La alta carga instantánea (hasta 150 animales por hectárea 

(Kurtz et al., 2018)) en cortos períodos de tiempo (menos de 3 días) hace que la defoliación 

de parcela sea más homogénea, disminuyendo drásticamente la preferencia animal (Sala et 

al., 1986; Kurtz et al., 2018). Esto combinado con disturbios en verano que remuevan la 

biomasa aérea como cortes, quemas estratégicas, podrían mejorar las condiciones del pastizal 

principalmente durante el invierno, ya que es cuando la PPNA del pastizal es mínima. De la 

misma manera, estos conceptos pueden ser usados en otros sistemas ganaderos de la región, 

como los bubalinos, que tienen mejores capacidades para consumir forraje de baja calidad y 

alta productividad como el de las matas de los pajonales. 
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5.1.3. Líneas de investigación futuras 

 

Dado que nuestros estudios fueron realizados sobre una sola comunidad dominada 

por S. setosum, sería conveniente replicar estos experimentos sobre otras comunidades que 

abarquen un área geográfica mayor y más diversa en cuanto a condiciones ambientales y 

edáficas. Por otro lado, las variaciones interanuales en las precipitaciones podrían enmascarar 

posibles diferencias en las productividades de los estratos en los períodos evaluados. Un 

ejemplo de esto último es que los últimos años de nuestros experimentos fueron más secos 

que los primeros y, si bien no se encontraron diferencias entre la PPNA estival de las matas 

de los sistemas con diferentes épocas de defoliaciones, hubo una tendencia a una reducción 

en la PPNA de las matas de los cortes en verano durante primavera-verano. Sería interesante 

conocer si tal reducción en la PPNA a lo largo del experimento se debió a la sequía o a los 

tratamientos aplicados. En efecto, de comprobarse la segunda opción estos resultados 

sugerirían que los cortes en verano además de mejorar la PPNA de la intermata en verano y 

en invierno, así como mejorar el porcentaje de biomasa verde durante todo el año en ambos 

estratos, también serían capaces de disminuir la dominancia de las matas durante la época de 

activo crecimiento con los consecuentes beneficios que eso conlleva. Por ello, repetir los 

experimentos en una mayor ventana temporal servirá para comprender la relación entre las 

variaciones ambientales y los sistemas evaluados. 

Otro aspecto para evaluaciones futuras es el estudio de la respuesta frente a diferentes 

frecuencias de defoliación tanto de la PPNA de ambos estratos como de la productividad 

animal. Existen evidencias de que los pastos altos mejoran su calidad nutricional a mayores 

frecuencias de cortes debido a una mayor relación hoja/tallo, así como una reducción del 

contenido de pared celular y lignina en sus tejidos (Griffin & Jung, 1983; Forwood & Magai, 

1992; Callaway, 1995). Sin embargo, no se conoce la frecuencia óptima de disturbios para 
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maximizar la PPNA de la intermata y, a la vez, mantener una presencia razonable de las 

matas.  

Estudiar la plasticidad de las variables morfogenéticas de ambos estratos cuando 

crecen en competencia a campo podría revelar los mecanismos utilizados por las plantas para 

competir por los recursos bajo determinadas condiciones ambientales. Asimismo, el estudio 

de la estructura y distribución de los sistemas radicales de ambos estratos en el perfil edáfico 

permitiría poner a prueba la hipótesis de que la mencionada asimetría en la competencia entre 

ambos módulos de vegetación obedecería a que las matas exploran estratos más profundos 

del suelo, en los cuales no coexisten con las raíces de la intermata, más superficiales. Además, 

como estos pastizales se caracterizan por tener una gran variabilidad interanual de las 

precipitaciones (Piipponen et al., 2022), la densidad de raíces de ambos estratos a distintas 

profundidades podría revelar la capacidad de tolerar de las plantas a ciclos de inundación y 

sequías. Esta información sería de gran utilidad a la hora de planificar el manejo del pastizal 

de manera de preservar a las especies con aptitudes de tolerancia a condiciones de sequía y 

anegamiento. 

 

5.2 Conclusiones generales 

 

 En el presente trabajo comprobamos que existe competencia entre el tapiz intermata 

y las matas de Sorghastrum setosum y cuantificamos la eficiencia de cada módulo en el uso 

de los recursos liberados por la ausencia del otro. También caracterizamos la dinámica del 

crecimiento de las matas y la intermata luego de una defoliación intensa en los momentos de 

pico de floración y letargo, donde se demostró que las defoliaciones produjeron un aumento 

en la PPNA de la intermata, pero que fueron perjudiciales cuando se realizaban en invierno. 
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Por otro lado, estimamos las temperaturas básicas de crecimiento para Sorghastrum setosum 

y Paspalum notatum, así como sus variables morfogenéticas. Todos estos hallazgos son 

importantes para comprender el crecimiento de los pajonales de paja amarilla en relación con 

sus condiciones ambientales y de competencia bajo cierto régimen de disturbios. Sin 

embargo, las comunidades de S. setosum no son las únicas de interés para los productores 

ganaderos regionales ya que existen varios tipos de comunidades que crecen bajo diferentes 

condiciones ambientales. La dinámica de crecimiento de las diferentes comunidades 

dependerá no solo de las condiciones ambientales y edáficas sino también de las especies que 

las compongan. El conocimiento generado en este trabajo es de gran importancia para el 

desarrollo de modelos mecanísticos que predigan el crecimiento de pastos altos y cortos de 

los pastizales de la región del Chaco húmedo, de acuerdo a las condiciones ambientales, 

disturbios y situaciones de competencia que en cada uno se verifiquen.  
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APÉNDICE 
 

 

Apéndice 1: Grupos climáticos de Köppen y su descripción. 

 

 
Apéndice 2: Cuadro con la concentración de nutrientes del fertilizante de liberación lenta (3 meses según el 

fabricante) utilizado para la propagación y cultivo de Sorghastrum setosum y Paspalum notatum en el 

experimento para la estimación de las temperaturas bases de crecimiento y de las tasas de crecimiento. 

Macro Clases Clase Descripción
Af Tropical lluvioso

Am Tropical Monzónico

Aw Tropical con invierno seco

Cfa Templado lluvioso con veranos calurosos

Cfb Templado lluvioso con veranos calidos

Cfc Templado lluvioso con veranos fríos

Csb Templado con veranos secos y calidos

Csh Templado con veranos secos áridos y calurosos

Cwa Templado con inviernos secos y veranos calurosos

Bsh Árido con verano seco y caluroso

BSk Estepa árida fría

BWh Desierto árido caluroso

BWk Desierto árido frío

Dfb Nevado lluvioso con veranos calidos

Dfc Nevado lluvioso con veranos fríos

Dwc Nevado con inviernos secos y veranos fríos

Polar ET Estepa polar

Tropicales

Templados

Áridos

Continentales

Nutrientes Concentración

N nítrico 6,30%

N amoniacal 7,70%

N Total 14%

P2O2 9%

K2O 15%

MgO 2%

SO3 10%

B 0,03%

Cu 0,02%

Fe 0,40%

Mn 0,40%

Mo 0,02%

Zn 0,05%

Sustrato etereo 35%

Marca Comercial: Plantacote

Caracteristicas: Granulos de liberación lenta

Fertilizante NPK (MgS): 14-9-15-(2-1c) y Micronutrientes


