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RESUMEN

El pastoreo por ganado doméstico modifica los componentes de la estructura de
los pastizales naturales. En los sistemas pastoreados, la vegetacion se
concentra entre los 0-10 cm de altura y esta compuesta principalmente por
gramineas y hierbas postradas. En los sistemas en donde se ha excluido al
ganado, la vegetacion basicamente esta conformada por gramineas erectas y se
concentra entre los 10-50 cm de altura. En algunos casos, la altura de estas
exclusiones puede superar los 50 cm debido a la presencia de arbustos.
Asimismo, en estos sistemas, se acumula una mayor proporcién de biomasa
seca. A nivel de composicion de especies, el pastoreo aumenta la riqueza y la
diversidad, promoviendo un importante recambio floristico. Las gramineas que
son dominantes bajo pastoreo poseen un habito de crecimiento postrado y se
expanden a través de rizomas largos o estolones. Ademas sus hojas son cortas
y anchas y utilizan la via metabdlica C,. Por el contrario, en las exclusiones,
predominan las gramineas erectas con largas hojas y metabolismo fotosintético
C,. Si bien estos atributos pueden haberse originado por presiones selectivas no
relacionadas con la herbivoria, es innegable que el pastoreo ha perpetuado estas
caracteristicas que repercuten en la estructura de comunidad.

naturales del Rio de la Plata, haciendo
énfasis en los cambios observados en
los pastizales uruguayos. Para ello, nos

¢QUE ENTENDEMOS POR
ESTRUCTURA DE UNA

COMUNIDAD VEGETAL?

La estructura de una comunidad vege-
tal comprende la composicion de espe-
cies de la comunidad y su configuracion
espacial. La estructura puede ser carac-
terizada por una lista de especies o gru-
pos de especies, asi como por la descrip-
cion de la distribucion vertical y horizon-
tal de las hojas (Sala et al., 1986). En los
pastizales naturales, el pastoreo por ga-
nado doméstico modifica alguno o todos
los componentes de la estructura de la
comunidad vegetal. En este capitulo, ana-
lizaremos los principales cambios gene-
rados por la ganaderia en los pastizales

basaremos principalmente en aquellos
trabajos donde se analizaron conjunta-
mente sistemas pastoreados con siste-
mas clausurados al ganado (pares clasu-
ra/pastoreo).

CAMBIOS EN LA
ARQUITECTURA DE LA
VEGETACION

Probablemente la diferencia mas cons-
picua que puede observarse cuando se
compara un pastizal pastoreado con otro
que esta excluido a la ganaderia, sea el
aspecto de la vegetacion, que se expresa
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en la distribucion espacial de las hojas.
En un estudio realizado en la localidad de
Ecilda Paullier (Departamento de San
José) Altesor et al. (2006) analizaron las
diferencias de distribucion vertical de las
hojas en 7 parcelas pareadas, donde
cada par consistia de una parcela pasto-
reada y otra adyacente, excluida al pas-
toreo. Estos autores encontraron que en
las parcelas pastoreadas se pueden dis-
tinguir dos estratos: uno de ellos, entre
0-10 cm de altura, compuesto principal-
mente por gramineas y hierbas postra-
das, y otro entre 10-50 cm conformado
por gramineas erectas y pequefios ar-
bustos. En este estrato, la vegetacion
dificilmente alcanza los 50 cm. En las
parcelas excluidas al ganado, los auto-
res distinguieron un tercer estrato, por
encima de los 50 cm de altura, compues-
to principalmente por arbustos.

El porcentaje de cobertura vegetal de
los diferentes estratos difiere entre los
tratamientos: mientras que en las parce-
las pastoreadas la cobertura esta con-
centrada entre los 0-10 cm de altura, en
las parcelas no pastoreadas la mayor
proporcion de las hojas se encuentra
entre los 10-50 cm (Figura 1).

La presencia de arbustos en las par-
celas excluidas al ganado es una carac-
teristica de nuestros pastizales que no
puede generalizarse para otras regiones.
El efecto de estos arbustos sobre las
especies herbaceas que crecen a su
alrededor es al momento un tema bajo
estudio (Pezzani et al., 2010, este volu-

men). La vegetacion circundante puede
ejercer efectos directos e indirectos si-
multaneos, los cuales pueden modificar
el signo (positivo o negativo) y la intensi-
dad de una interaccién entre dos espe-
cies (Bruno et al., 2003). Por ejemplo, la
presencia de un arbusto puede disminuir
el nivel de luz disponible para una plantu-
la establecida en su base (un efecto
negativo), pero el mismo sombreado pue-
de a la vez proteger a la plantula de la
desecacion (efecto positivo).

Otra diferencia importante que es po-
sible observar entre parcelas pastorea-
das y excluidas al ganado tiene relacion
con la acumulacion de biomasa seca,
tanto de hojas secas en pie (aun adheri-
das a la planta) como de mantillo (hojas
desprendidas de la planta y parcialmente
descompuestas). En ausencia de pasto-
reo, la biomasa seca en pie se acumula,
ya que las gramineas en general no po-
seen mecanismos de abscision de las
hojas. Las hojas muertas permanecen
adheridas a la planta por largos periodos
de tiempo hasta que finalmente caen y
pasan a formar parte del mantillo. En la
misma zona de Ecilda Paullier, Altesor et
al., (2005) encontraron que la proporcion
de biomasa seca en pie (relativa al total
de biomasa) acumulada en una parcela
clausurada al ganado casi duplica la de
la parcela pastoreada (Figura 2). Estos
valores nos muestran que en ausencia de
pastoreo, casi el 50% de la biomasa en
pie corresponde a hojas senescentes o
muertas, mientras que esta proporcion
disminuye a 25% bajo pastoreo.
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Figura 1. Distribucioén vertical de las hojas (0-10, 10-50, >50

cm), expresada como porcentaje de cobertura,
en parcelas sometidas a pastoreo y parcelas
clausuradas al ganado. Datos de Altesor et al.
(2006).

Figura2.Porcentaje de biomasa seca en pie (relativa

al total de biomasa) en dos parcelas
adyacentes, una sometida a pastoreo
continuo y otra clausurada al ganado
durante 9 afios. Datos de Altesor et al.
(2005).
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La acumulacion de biomasa seca re-
duce la productividad de las plantas a
través de cambios en la disponibilidad de
luz y del ciclado de nutrientes. Sin em-
bargo, este efecto negativo para las plan-
tas puede ser contrarrestado bajo condi-
ciones de pastoreo. Mingo y Oesterheld
(2009) encontraron que el ganado do-
méstico evita el consumo de plantas de
Paspalum dilatatum con altas proporcio-

cion de «claros» y/o «parches» que son
factibles de colonizar por especies su-
bordinadas competitivamente en situa-
ciones de clausura, pero que pueden
germinar y establecerse exitosamente
cuando son abiertos estos claros. En el
Cuadro 1 se observan los valores obteni-
dos de estos descriptores de la comuni-
dad en pastizales uruguayos.

Cuadro 1. Riqueza y diversidad de especies (indice de
Shannon, H"), en pastizales uruguayos, bajo
tratamientos de pastoreo y de clausura al ganado.

nes de biomasa seca. Por lo tanto, en
esta especie, la retencién de hojas muer-
tas constituye una ventaja para su creci-

miento en presencia de herbivoros. Si Eesin = Clausura | Euente

e oo il comprobar due B e R (% 21| Pavamoy Wy tow
. : +5. 5t 2. .

seleccionado como consecuencia de la :g Iffi 07 §§i+231423 2::65(” e: a: : 2882

presién por pastoreo, en las condiciones — - — esorea,

actuales constituye un mecanismo de Diversidad | 3.59 +0.16 3.03 £ 0.05 | Altesor et al., 2005

defensa contra los herbivoros.

En relacion al mantillo, fue observado
que el porcentaje de cobertura es tres
veces superior en condiciones de clausu-
ra (8.9%) comparado con el tratamiento
de pastoreo (3.1%) (Altesor et al., 2006).
Formoso (1987) y Panario y May (1994),
en diferentes localidades de la regién
basaltica del Departamento de Paysan-
du, también observaron que la frecuencia
de restos secos se duplicaba o cuadru-
plicaba (dependiendo del tipo de suelo)
en parcelas excluidas al pastoreo. La
presencia de mantillo afecta la tempera-
tura y humedad del suelo, asi como la luz
que llega a su superficie. Estos efectos
pueden producir cambios importantes en
la comunidad tanto a nivel estructural
(composicion, riqueza, diversidad, inte-
racciones) como a nivel funcional (cicla-
do de carbono y nutrientes) (Facelli y
Pickett, 1991).

CAMBIOS EN LA
COMPOSICION Y GRUPOS DE
ESPECIES

Un resultado consistente que ha sido
observado en diferentes trabajos de la
regiéon u otras zonas del mundo, es el
aumento de la riqueza y diversidad de
especies en los sistemas pastoreados.
Tal aumento puede ser explicado por el
efecto que el ganado provoca a través del
consumo diferencial, el pisoteo y la de-
posicion de heces y orina. Estas activi-
dades del ganado promueven la forma-

iSon las mismas especies las que
caracterizan a los tratamientos de pasto-
reoy de clausura? La respuesta definitiva
es no. El pastoreo promueve cambios
floristicos que generalmente resultan en
la pérdida de las especies palatables en
favor de las no palatables. A partir de un
estudio de composicion floristica luego
de 55 afos de pastoreo ininterrumpido en
el establecimiento Palleros, Cerro Largo,
Altesor et al. (1998) encontraron una
disminucién notable de la calidad forraje-
ra de las parcelas analizadas. En 1935 el
79% de las especies registradas perte-
necian a la familia de las gramineas
(Poaceae), mientras que en 1990 éstas
alcanzaban sélo el 48% (Gallinal et al.,
1938, Altesor et al., 1998).

En el mismo establecimiento de Pa-
lleros, en un seguimiento de 5 parcelas
durante 9 afios a partir de la clausura a la
herbivoria, Rodriguez et al. (2003) obser-
varon que los cambios mas importantes
en composicion de especies ocurrieron
en el grupo de graminoides (gramineas,
ciperaceas y juncaceas). El reemplazo
de especies ocurrié principalmente en
los 2 6 3 primeros afios de la sucesién
(Figura 3).

De acuerdo a su comportamiento su-
cesional las gramineas se clasificaron
en tres grupos:

1. Gramineas caracteristicas de pasto-
reo: Este grupo estuvo formado por
especies de crecimiento postrado
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Figura 3. Distancias de Bray-Curtis entre sucesivos periodos de
muestreo (1990-1992 hasta 1996-1998) en 5 parcelas
donde se excluyé al ganado a partir de 1990. Cada
punto representa una parcela. Las mayores distancias
se observan en el periodo 1990-1992. Esto significa
que el mayor cambio floristico de las comunidades
ocurri6 en este intervalo de tiempo. Datos para
graminoides, tomados de Rodriguez et al. (2003).

como Paspalum notatum y Axonopus
affinis, y erecto como Botriochloa la-
guroides y Sporobolus platensis. En
promedio este conjunto de especies
representaba mas del 30% de la fre-
cuencia de especies en las parcelas
pastoreadas, y desaparecio comple-
tamente después de tres afnos de clau-
sura. De igual forma, Formoso (1987)
y Panario y May (1994) encontraron
que P. notatum y A. affinis eran espe-
cies dominantes en parcelas someti-
das a pastoreo, y desaparecian o dis-
minuian drasticamente su cobertura
en condiciones de exclusion.

2. Gramineas sucesionalmente interme-
dias: Reemplazan a las anteriores, e
incluyen especies como Paspalum pli-
catulum, Chascolitrum subaristata,
Panicum millioides, Tridens brasilien-
sis y Danthonia cirrata. Este grupo de
especies aumentd su frecuencia en
los primeros afios de exclusion y poste-
riormente disminuyd dando paso a las
gramineas caracteristicas de clausura.

3. Gramineas caracteristicas de clausu-
ra: Este grupo comprendi6 a especies
como Coelorachis selloana, Stipa nes-
siana, Piptochaetium stipoides,
Bromus auleticus, Melica rigida y
Piptochaetium bicolor, todas ellas de
habito erecto. Estas especies, en un
periodo de tres a cuatro afos, se
volvieron dominantes en todas las par-
celas analizadas. En el estudio de

Formoso (1987), las especies carac-
teristicas de las clausuras fueron
Coelorachis selloana, Paspalum
plicatulum y Panicum milioides, mien-
tras que en el estudio de Panario y
May (1994) la exclusiéon del pastoreo
favoreci6 a Stipa nessiana y Coelora-
chis selloana.

Las hierbas no mostraron, en general,
tendencias sucesionales claras. Ellas
conforman un grupo de especies intersti-
ciales menos abundante y también me-
nos predecible en cuanto a su comporta-
miento sucesional. Sin embargo pueden
ser buenas descriptoras de las diferen-
cias espaciales relacionadas con facto-
res ambientales, tales como profundi-
dad, tipo de suelo, contenido de hume-
dad, etc. En relacién a las hierbas, es
interesante mencionar una diferencia
importante que se ha observado entre los
pastizales de la Pampa argentina y los
pastizales uruguayos. Mientras que en la
Pampa el pastoreo favorece la coloniza-
ciéon de numerosas hierbas invernales
exoticas (Facelli, 1988, Rusch y Oester-
held, 1997), en los pastizales uruguayos
las hierbas invernales son preponderan-
temente nativas. A modo de ejemplo,
Chaneton et al. (2002) registraron entre
23-27% de especies exoticas (en su
mayoria dicotiledoneas anuales) en di-
versos censos realizados en la Pampa.
Estos valores resultan sensiblemente
mayores que la proporcion de especies
exoticas encontrada por Altesor et al.
(2006) en pastizales de San José (3.9%)
o0 Lezama et al. (2006) en la region basal-
tica (4.3%). La escasa presencia de es-
pecies exoticas en los pastizales uru-
guayos no seria atribuible a la falta de
propagulos: Haretche y Rodriguez (2004),
en las mismas parcelas analizados por
Altesor et al. (2005), encontraron que el
banco de semillas esta compuesto por
un numero importante de especies exoti-
cas. Otra hipotesis que podria explicar
esta diferencia entre los pastizales pam-
peanos y uruguayos esta vinculada con
la resistencia bidtica de las especies
residentes. En algunas regiones de la
Pampa, Perelman et al. (2007) observa-
ron que la riqueza de especies exoticas
esta negativamente relacionada con el
aumento en la riqueza de gramineas es-
tivales. Tal vez en los pastizales urugua-
yos estudiados, donde la importancia de
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las gramineas estivales es mayor que en
la Pampa, el éxito de colonizacion por
parte de especies exadticas se vea desfa-
vorecido (Altesor et al., 2006, Lezama et
al., 2006).

Una aproximacion alternativa a la des-
cripcion floristica tradicional y que esta
siendo muy utilizada en los ultimos afios
en los estudios de impacto de las pertur-
baciones provocadas por el hombre, es el
agrupamiento de las especies en Tipos
Funcionales de Plantas (TFP) (Lavorel et
al., 1997, Mclntiyre y Lavorel 2001). En
las praderas templadas se han definido
cinco tipos funcionales de plantas: gra-
mineas invernales, gramineas estivales,
arbustos, hierbas y suculentas (Paruelo
y Lauenroth, 1996). Siguiendo una aproxi-
macion por tipos funcionales, Altesor et
al. (2006) registraron un aumento en la
cobertura de arbustos y una disminucion
de las gramineas estivales y de las hier-
bas bajo condiciones de clausura al ga-
nado (Figura 4).

CAMBIOS EN LOS
ATRIBUTOS DE LAS
ESPECIES

Es esperable que las plantas que son
exitosas bajo condiciones de pastoreo
presenten caracteristicas o atributos de
historia de vida que les permitan reducir
el impacto de la herbivoria. Estas carac-
teristicas pueden clasificarse como me-
canismos de evasion, defensa o toleran-
cia (Figura 5).

El atributo mas fuertemente asociado
a la respuesta al pastoreo es la forma de
crecimiento de las plantas. Las plantas
con una forma de crecimiento postrado u
horizontal, o con pequenos tallos erec-
tos, son caracteristicas de zonas pasto-
readas. En el otro extremo, las plantas
que crecen erectas y elevan sus hojas
rapidamente después de su germinacién
o rebrote, son caracteristicas de las par-
celas clausuradas al ganado. Rodriguez
et al. (2003) encontraron que la frecuen-
cia del habito de crecimiento postrado
y/o arrosetado disminuye a partir de la
exclusiéon de la ganaderia. Este cambio
se dio conjuntamente con la disminucion
en la presencia de rizomas largos y esto-
lones, que es una caracteristica estre-
chamente vinculada con el crecimiento
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Figura 4. Cobertura (%) de los Tipos Funcionales de Plantas (TFP)
en parcelas pastoreadas y clausuradas al ganado.
Arb.=Arbustos; GE =Gramineas estivales; Gl = Gramineas
invernales;C y J= Ciperaceas y juncaceas, Hierb.=
Hierbas. Los datos corresponden a la media (+ E.E.) de
7 parcelas. La cobertura en ciertos grupos supera el
100% debido a que estan considerados tres estratos.
Datos de Altesor et al. (2006).

postrado (Millot et al., 1987). Por el con-
trario, la altura de las plantas mayor a 30
cm fue el atributo que mas rapidamente
aumentdé su frecuencia a partir de la
exclusion (Figura 6).

Otra diferencia importante en los atri-
butos que fue observada en este estudio
es la forma de las hojas: el pastoreo
favorece especies con hojas cortas y
anchas mientras que las especies carac-
teristicas de las clausuras poseen hojas
mas largas y finas (Figura 6). Tanto la
altura de las plantas como la forma de las
hojas son caracteristicas que se relacio-
nan con los principales factores que es-
tan estructurando a las comunidades bajo
los diferentes tratamientos. Bajo condi-
ciones de pastoreo, el habito de creci-
miento postrado o la baja estatura cons-
tituye un mecanismo eficiente para eva-
dir la herbivoria. Una vez que las comuni-
dades son liberadas de la presion de
herbivoria, las plantas altas y erectas,
que se encontraban relegadas bajo pas-
toreo, comienzan a establecerse. Como
consecuencia, comienza a operar la com-
petencia por luz y probablemente susti-
tuya a la herbivoria como uno de los
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MECANISMOS QUE REDUCEN EL IMPACTO DE LA HERBIVORIA

ESCAPE

DEFENSA

TOLERANCIA

Atributos que reducen la
probabilidad que una
planta sea encontrada
por los herbivoros (gj.
dispersion, tamafio,
fenologia de hojas y
germinacion)

Directa:

Atributos que reducen la
calidad de la planta como
alimento (ej. metabolitos
secundarios, pelos,
espinas)

Indirecta:

Atributos que reducen la
calidad de la planta como
refugio, aumentando la
eficiencia de busqueda y
ataque por parte de
depredadores y parasitos
(ej. compuestos volatiles,

Atributos que reducen los
impactos negativos de la
herbivoria sobre la
adecuacion de la planta
(ej. crecimiento compen-
satorio, aumento de foto-
sintesis, activacion de
meristemas, redistribucién

arquitectura, recompensa de recursos)

alimenticia)

Tomado de Boege & Marquis (2005)

Figura 5. Principales mecanismos que se expresan en las plantas para reducir el impacto de la herbivoria.
El impacto puede ser reducido: a) escapando de los ataques de los herbivoros, b) a través de
atributos defensivos que disminuyan su calidad como alimento (defensas directas) o mediante
la interaccién con un tercer nivel tréfico (defensas indirectas) y c) una vez que el dafio ya ocurrio,
se pueden expresar mecanismos de tolerancia que mantengan la adecuacion de la planta.
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Figura 6. Relacion entre la frecuencia de diferentes atributos de gramineas y el tiempo, a partir de la exclusion
del ganado en 5 parcelas de Cerro Largo. La escala del eje de las ordenadas cambia en las
diferentes graficas. Datos de Rodriguez et al. (2003).
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principales factores estructuradores de
la comunidad. Por lo tanto, bajo condi-
ciones de exclusion, una mayor altura y
hojas mas largas son atributos que con-
fieren a las especies ventajas competiti-
vas para la captacion de luz y son los que
se expresan mas claramente asociados
a estas condiciones.

Finalmente, también ha sido observa-
do que bajo condiciones de pastoreo la
comunidad se torna mas estival (Panario
y May, 1994; Rodriguez et al., 2003,
Altesor et al., 2005, 2006) (Figura 6).
Bajo estas condiciones, las gramineas
postradas dominantes utilizan la via foto-
sintética C,, reemplazando a gramineas
erectas invernales C,, comunes bajo clau-
sura al ganado. El metabolismo C, repre-
senta una serie de modificaciones anato-
micas y bioquimicas de la via C,, concen-
trando el CO, alrededor de la enzima
Rubisco. En consecuencia, se elimina
virtualmente la fotorrespiracion, la cual
constituye una seria limitacion para las
plantas que crecen a altas temperaturas
y a bajas concentraciones de CO,. Ade-
mas, el aumento de la concentracion
interna de CO, permite una baja conduc-
tancia estomatica, lo cual constituye un
fuerte beneficio en areas propensas a la
sequia (Sage, 2004; Edwards y Still,
2008). En pastizales pastoreados, la baja
altura del tapiz, la disminucion de la
biomasa seca y la presencia de suelo
desnudo expuesto son algunas caracte-
risticas que promueven el incremento de
la intensidad luminosa y de la temperatu-
ra de las hojas (Heckathorn et al., 1999).
A nivel del suelo, aumentan las oscilacio-
nes de temperatura y disminuye la hume-
dad. Por ejemplo, Altesor et al. (2006)
encontraron que en las parcelas pasto-
readas, el contenido de agua del suelo
entre los 5-10 cm de profundidad dismi-
nuia cerca de un 10%. Estas condicio-
nes conferirian ventajas competitivas a
las gramineas que utilizan la via fotosin-
tética C,, tornandolas dominantes en sis-
temas pastoreados.

En resumen, podemos afirmar que el
pastoreo por ganado doméstico altera de
forma significativa varios componentes
de la estructura de las comunidades de

EPILOGO: LA HISTORIA
COMPARTIDA ENTRE LOS
PASTIZALES Y SUS
HERBIVOROS

La familia Poaceae es un grupo am-
pliamente diversificado, con aproximada-
mente 10.000 especies clasificadas en
800 géneros (Clayton et al., 2002, Wat-
son y Dallwitz 1992). Pueden encontrar-
se gramineas en casi todos los tipos de
habitats y alrededor de un cuarto de la
superficie terrestre mundial tiene pasti-
zales como vegetacion natural potencial
(Shantz, 1954). De acuerdo al registro
fosil, el origen de la familia se ubica en el
Paleoceno (~ 60-55 Ma). Originalmente,
las gramineas eran plantas que crecian
bajo la sombra de bosques o de sus
margenes, habitat que actualmente man-
tienen los grupos basales de la familia y
los bambues. Alli persistieron por varios
millones de afos sin diversificar dema-
siado hasta que adquirieron una mayor
tolerancia a la sequia y la capacidad de
crecer y prosperar en habitats abiertos
secos (Kellogg, 2001). En América del
Sur la expansién de los ecosistemas
dominados por gramineas se habria ini-
ciado al final del Oligoceno temprano
(~30 Ma), unos 15 Ma antes que en
América del Norte (Jacobs et al., 1999,
MacFadden 2000).

Plantas erectas
Altura

Hojas finasy largas

= : Altura
Rigueza deespecies

Plantas postradas
Riqueza de especies

Biomasa seca
Arbustos

Figura 7. Principales cambios generados por el ganado
doméstico en la estructura de las comunidades de
pastizales uruguayos. Izquierda: Clausura; Derecha:
Pastoreo.

pastizales naturales. En la Figura 7 se
sintetizan los principales cambios que
fueron expuestos a lo largo de este capi-
tulo.
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Junto a la expansion de los pastiza-
les, se diversificaron los mamiferos adap-
tados al pastoreo (consumidores que se
alimentan predominantemente de grami-
neas o pequefas hierbas asociadas al
bioma de pastizal). En general, estos
herbivoros presentan dientes de coronas
altas (hipsodontia) y crecimiento conti-
nuo (hipselodontia), lo que les permite
alimentarse de pastos impregnados en
fitolitos de silice altamente abrasivos
(MacFadden, 1997, 2000). Estas carac-
teristicas de las gramineas y sus herbi-
voros han sido vinculadas a un proceso
de coevolucién (McNaughton y Tarrants
1983, MacFadden 1997). Inicialmente la
composicion de la dieta fue exclusiva-
mente de plantas C,, pero a partir de la
expansion de gramineas C, durante el
Mioceno tardio y el Plioceno (8-4 Ma)
algunos herbivoros de América del Sur
incorporaron plantas C, en su dieta
(Cerling et al., 1993, Ortiz Jaureguizar y
Cladera, 2006). El cambio en la compo-
sicion de especies posiblemente afecto
la diversidad de herbivoros ya que las
gramineas C, en general son mas nutriti-
vas que las C, (Wilson y Hattersley,
1989, Barbehenn et al., 2004). Algunos
autores (e.g. Jacobs et al., 1999,
MacFadden 2000) han sugerido que la
disminucion en la diversidad de ungula-
dos del final del Mioceno podria estar
asociada a la dispersién de gramineas
«menos nutritivas».

Los grandes herbivoros fueron un
componente dominante de la fauna sudame-
ricana desde el Mioceno medio hasta el
Pleistoceno (Ortiz Jaureguizar y Cladera,
2006). Durante el Pleistoceno se produjo un
pico de intercambio de la biota america-
na, conocido como el «Gran Intercambio
Americano» (~1 Ma), luego que América
del Sur quedara conectada con América
del Norte por el Istmo de Panama. El
efecto de este intercambio fue asimétri-
co y provoc6 una caida en la diversidad
de ungulados de América del Sur (los
inmigrantes aparentemente afectaron los
herbivoros sudamericanos nativos, pero
no al revés). Al final del Pleistoceno -
principio del Holoceno (~10 mil afios) la
extendida historia evolutiva compartida
entre gramineas y grandes herbivoros se
vio practicamente interrumpida debido a
la casi completa extincion de grandes
mamiferos (masa corporal > 200 kg).

Esta extincion ha sido atribuida a diferen-
tes factores (actividades de caza por
humanos, cambios climatico-ambienta-
les, o una combinacion de ambos)
(MacFadden, 1997, Ortiz Jaureguizar y
Cladera, 2006). En la regién del Rio de la
Plata, el pastoreo por grandes mamiferos
fue reestablecido con la introduccién de
la ganaderia por los espafioles al princi-
pio del siglo XVII.

En consecuencia, los pastizales sud-
americanos han estado sometidos a dife-
rentes intensidades de pastoreo a lo
largo del tiempo evolutivo. Por esta ra-
z6n, es muy dificil discernir si los atribu-
tos de las plantas que confieren ventajas
bajo pastoreo son el resultado de presio-
nes selectivas del tiempo reciente o mas
antiguo. Inclusive, ha sido postulado que
ciertos mecanismos que reducen el im-
pacto de la herbivoria pueden haberse
originado como respuesta de las plantas
a otras condiciones, como la aridez
(Coughenour, 1985). Los atributos que
permiten evadir o tolerar la sequia tam-
bién proporcionan beneficios en condi-
ciones de pastoreo (ej.: meristemas ba-
sales, porte pequefo, reservas subterra-
neas, crecimiento rapido). De todas ma-
neras, aunque estos atributos hayan
surgido por presiones selectivas diferen-
tes a la herbivoria, es innegable que el
pastoreo ha perpetuado ciertas caracte-
risticas de las especies que repercuten
en la estructura de las comunidades de
pastizales.
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