
Ambiente lumínico y su influencia sobre la producción de pastizales

27AGRICULTURA SUSTENTABLE

Silveira et al / Agro Sur 50(3): 27-44, 2022     
DOI:10.4206/agrosur.2022.v50n3-03

El ambiente lumínico y su influencia sobre tipos funcionales de plantas 
y producción en pastizales naturales

The luminous environment and its influence on functional types of plants 
and herbage production in grasslands

Silveira, D.*a, García Favre, J.b, Cadenazzi, M.c, Nabinger, C.d, Boggiano, P.b

a Depto. de Producción Animal y Pasturas, Facultad de Agronomía, Universidad de la República. 
Estación Experimental Prof. Bernardo Rosengurtt, Ruta 26, km 408, Cerro Largo, Uruguay.

b Depto. de Producción Animal y Pasturas, Facultad de Agronomía, Universidad de la República.  
Estación Experimental Mario A. Cassinoni, Ruta 3, km 363, Paysandú, Uruguay.

c Depto. de Biometría Estadística y Cómputo. Facultad de Agronomía, Universidad de la República.  
Estación Experimental Mario A. Cassinoni, Ruta 3, km 363, Paysandú, Uruguay.

d Depto. de Plantas Forrajeras y Agrometeorología, Facultad de Agronomía,  
Universidad Federal de Rio Grande del Sur. Porto Alegre, Rio Grande del Sur, Brasil.

A R T I C L E    I N F O A B S T R A C T

Article history:
Received 02-11-2022
Accepted 15-05-2023

Native grasslands have the ability to adapt to different levels of shade, an important feature that 
needs to be investigated since silvopastoral systems provide many ecosystem services and productive 
benefits. To analyze the effect of artificial shade on a natural grassland in the northeastern area 
of Uruguay, the accumulated herbage mass production, its seasonal distribution and botanical 
composition (i.e., functional groups) were evaluated. An experiment with a randomised complete 
block design with four replications was conducted for three years (from March 2019 to April 2022). 
The treatments were: native grassland (CN) in full sun, CN with 35% solar radiation interception 
(IRS), CN with 50% IRS, CN with 65% IRS, and CN with 80% IRS. The botanical composition in 
summer and autumn were similar throughout the years, and a summer perennial grasses domination 
was found which was independent of the level of solar radiation interception. In winter and spring, 
the botanical composition evolved towards a greater presence of winter perennial grasses, winter 
annual grasses, and Cyperaceae+Juncaceae+Liliaceae at the highest shade levels. Higher levels of 
solar radiation interception increased the production of the native grassland. The effect of shade 
over time determined different seasonal responses in herbage mass production and composition of 
functional groups of plants.
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RESUMEN

Es importante estudiar la adaptación de los pastizales naturales a diferentes niveles de sombra, ya que los sistemas 
silvopastoriles brindan muchos servicios ecosistémicos y beneficios de producción. Con el objetivo de analizar el efecto de 
la sombra artificial sobre la producción, distribución estacional de forraje de pastizales y composición botánica a través de 
grupos funcionales se condujo un experimento durante tres años (desde marzo del 2019 hasta abril del 2022) en un pastizal 
natural de la zona noreste del Uruguay. Se utilizó un diseño experimental de bloques completos con cuatro repeticiones. Los 
tratamientos fueron: campo natural (CN) a pleno sol, CN con 35% de intercepción de la radiación solar (IRS), CN con 50% IRS, 
CN con 65% IRS y CN con 80% IRS. Se evaluó los tipos funcionales de plantas a través de años y estaciones, la producción de 
biomasa estacional y total acumulada. La composición en verano y otoño tendió a homogeneizarse con los años asociándose 
a gramíneas perennes estivales, independiente del nivel de intercepción de la radiación solar. En invierno y primavera la 
cobertura evolucionó hacia una mayor asociación con gramíneas perennes invernales, gramíneas anuales invernales y 
Cyperáceas+Juncáceas+Liliáceas en los niveles de mayor sombramiento. El incremento de los niveles de intercepción de la 
radiación solar aumentó la producción del campo natural. El efecto de la sombra a través del tiempo determinó respuestas 
estacionales diferentes en la producción de biomasa y composición de tipos funcionales de plantas.

Palabras clave: grupos funcionales, sombra, campo natural, producción de materia seca.

INTRODUCCIÓN

Los pastizales del Río de la Plata (PRP) constituyen 
una importante área dentro de las ecorregiones de pas-
tizales del mundo, corresponden a los pastizales tem-

plados más grandes del mundo (Soriano, 1991; Colabe-
li et al., 2011; Andrade et al., 2018).

El campo natural (CN) es dominado por especies C4 
que coexisten con especies C3 y sus ciclos complemen-
tarios permiten una producción de forraje a través del 
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año, pero con marcadas diferencias en la distribución 
estacional de forraje con máximos en otoño y primave-
ra (Gallinal et al., 1938; Rosengurtt 1943; Millot et al., 
1987; Boggiano, 2003).

El clima, el suelo y su topografía son los principales 
determinante de la estructura y la distribución espa-
cial de la vegetación (López et al. 1997); dependiendo 
de la acción de diferentes factores, abióticos y bióticos, 
muchas especies son eliminadas de la comunidad ve-
getal debido a que la temperatura, la radiación, las pre-
cipitaciones, las condiciones físico-químicas del suelo 
o la disponibilidad de agua o nutrientes no satisfacen 
sus requerimientos (Hoffmann y Jackson, 2000; Lor-
tie et al., 2004; Woodward et al., 2004; Cadotte et al., 
2010; Walck et al., 2011). El gradiente de temperatura 
y precipitación afectan la distribución de las gramíneas 
de acuerdo con su metabolismo fotosintético. Las es-
pecies C3 dominan las regiones frías (Still et al., 2003), 
en tanto que las especies C4 se distribuyen de manera 
preferencial en regiones con mayor temperatura debi-
do a que suprimen la fotorrespiración y exhiben mayor 
eficiencia en el uso del agua, siendo que la transición 
entre el dominio de las gramíneas C3 y C4 ocurre en 
regiones donde la temperatura de la estación de cre-
cimiento oscila entre los 20 y 25°C (Ehleringer, 2005; 
Edwards y Smith, 2010; Bremond et al., 2012).

La intensidad de luz incidente, la calidad de la luz, 
el balance de radiación y condiciones hídricas sobre el 
estrato herbáceo puede modificar la composición botá-
nica, la relación C4/C3 (Pillar et al., 2002; Carvalho et al., 
2002; Silveira et al., 2018; 2022).

Se mencionan en zonas templadas resultados con-
tradictorios en el rendimiento de materia seca y tasas 
de crecimiento de las pasturas, siendo menores cuan-
do crecen bajo sombra que a pleno sol (PS), sin em-
bargo, no todas las forrajeras responden de la misma 
manera ante disminuciones en la incidencia lumínica 
(Lin et al., 1999; Buergler et al., 2005; Neel et al., 2008; 
Feldhake et al., 2010; Neel y Belesky, 2015). Otros 
en cambio, utilizando especies C4 simulando distin-
tos porcentajes de retención de la luz incidente (30 y 
50%) con telas de sombra, no registraron un cambio 
en el rendimiento respecto a la observada a PS (Ca-
rrillo et al., 2012), otros manifiestan que la producti-
vidad de gramíneas se ve significativamente afectada 
por modificaciones en el ambiente lumínico (Martus-
cello et al., 2009; Barro 2011), así Paspalum notatum 
creciendo bajo Eucaliptus grandis en primavera y ve-
rano presentó un rendimiento acumulado de materia 
seca 35% superior a los registrados a PS. También la 
acumulación promedio anual de Axonopus catarinensis 
tendió a ser máxima con un 40% de sombra y Axono-
pus compressus creciendo bajo sombra artificial obtu-
vo un 68% de incremento de la producción respecto a 
la de PS (Samarakoon et al., 1990; Wilson et al., 1990; 
Fassola et al., 2006).

En base a los requerimientos lumínicos de las espe-
cies C4, en condiciones normales de utilización del CN 
(pastoreo, baja disponibilidad de nitrógeno y estrés hí-
drico estacional) se presume que ante un aumento de 
los niveles de intercepción de la radiación solar (IRS) se 
reduzca la participación de gramíneas perennes estiva-
les (GPE) con la consecuente disminución en la produc-
ción de la biomasa.

Es escasa la información sobre la respuesta en pro-
ducción de biomasa de comunidades diversas en tipos 
funcionales de plantas (TFP), como el CN. En este con-
texto se pretende identificar asociaciones entre niveles 
de IRS con la cobertura de TFP y su efecto en la pro-
ducción y distribución estacional de biomasa de un CN.

MATERIAL Y MÉTODOS

Sitio Experimental

El presente estudio fue desarrollado en la Estación 
Experimental Prof. Bernardo Rosengurtt (EEBR), Fa-
cultad de Agronomía, Cerro Largo (32° 23’ 0,91’’ (S), 
54° 26’ 14,87’’ (O) y 163 msnm) sobre un CN desarro-
llado en un suelo Typic Pelludert (fine, smectitic) (Soil 
Survey Staff, 2014) de 86 cm de profundidad, de color 
negro, textura arcillosa, moderadamente bien drenado 
y fertilidad muy alta. La información meteorológica se 
recopiló cercano al sitio utilizando una Estación Me-
teorológica Vantage Pro 2 (Davis Instruments, 3465 
Hayward CA, 94545-2778, USA).

La región presenta un clima templado cálido (Sub-
tropical húmedo) tipo Cf (Cfa) del sistema de clasifica-
ción de clima de Köppen ‒ Geiger (Kottek et al., 2006). 
La cual es una zona de transición que separan la región 
tropical cálida y la zona más fría de latitudes altas. En 
veranos la temperatura media es de 24,3 ± 0,8°C y en 
invierno la temperatura media es de 13,0 ± 1,0°C), con 
una temperatura promedio anual de 18,1°C. El prome-
dio de precipitación anual para esta región es de 1484 
mm con distribución regular en el año medio, pero con 
una pronunciada variabilidad interanual en cada mes 
(Pérez, 2016; Barreiro et al., 2019, Inumet s/f,a,b).

Diseño experimental y tratamientos

El diseño experimental correspondió a bloques 
completos al azar con 4 repeticiones. Los tratamientos 
consistieron en: testigo a pleno sol (PS), 35, 50, 65 y 
80% de IRS, mediante mallas agrícolas de color negro 
dispuestas permanentemente sobre la vegetación de 
CN. Estas mallas permiten generar diferentes grados 
de transmisión, absorción y reflexión de la radiación, la 
fracción de luz que pasan por los huecos de la malla no 
es modificada, pero la incidente sobre los hilos es alte-
rada en su espectro según su pigmentación, las mallas 
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negras disminuyen la radiación directa e incrementa 
la cantidad de radiación difusa, absorbiendo la radia-
ción en todo el espectro visible, no alterando la calidad 
de luz (Thompson y Harper, 1988; Valera et al., 2001; 
Shahak et al., 2004; Stamps, 2009; Ayala et al., 2011; 
Márquez-Quiroz et al., 2014). Por el contrario, estas 
mallas no limitan la llegada de agua de las precipitacio-
nes a la superficie del suelo. Cada parcela presentó una 
superficie de 32 m2 (10 m x 3,2 m), con una orientación 
norte ‒ sur, con distancias entre ellas de 6 m, dejando 
un borde de 1,5 m a ambos lados de las parcelas con 
el objetivo de garantizar el nivel de sombra deseado. 
Las mallas agrícolas se dispusieron en una estructura a 
2,10 m sobre el suelo sostenidas por alambre, siendo el 
área experimental de 640 m2.

Periodo experimental

El periodo experimental comenzó con la aplicación 
de los tratamientos en el mes de marzo de 2019 al mes 
de abril de 2022. El acondicionamiento de la pastura 
se realizó mediante corte con una máquina autopro-
pulsada (Honda, 5,5 Hp Engine, 21¨ Cut, MTD LLC P.O. 
361131, Cleveland, Ohio 41136, EE. UU.), se realizaron 
7 cortes promedio por año, el momento de corte de las 
parcelas se definió por la altura del tratamiento a PS 
cuando las mismas alcanzaba 12 a 15 cm y dejando un 
remanente de 6 cm.

Variables evaluadas

La determinación de la producción de materia seca 
se realizó según Campbell (1966) partiendo de la ma-
teria seca presente antes y posterior al pastoreo, deter-
minadas por 30 registros de la altura de la pastura por 
parcela (King et al., 1986). Adicionalmente se cortaron 
tres cuadros de 0,5 × 0,2 m al ras del suelo por parcela, 
a los cuales se les determinó la altura promedio (5 lec-
turas por cuadro), y se ajustó una función de regresión 
relacionando la altura de la pastura y los kg de MS ha-1 

(King et al., 1986).
La estructura de la vegetación en cada parcela se 

describió a través de 5 cuadros de 0,1 m2 distribuidos 
al azar. En cada cuadro se determinó en porcentaje la 
cobertura vegetal (CV), mantillo + heces (M+H), restos 
secos (RS) y suelo descubierto (SD). La cobertura vege-
tal (CV) correspondió a la suma de las coberturas rela-
tivas de cada una de las especies (Braun, 1950; Silveira 
et al., 2018). Se realizó la clasificación de las especies 
relevadas en siete TFP: gramíneas perennes invernales 
(GPI), gramíneas perennes estivales (GPE), gramíneas 
anuales invernales (GAI), leguminosas (Leg), malezas 
de campo sucio (MCS, grupo integrado por especies 
subarbustivas y espinosas), Ciperáceas, Juncáceas y Li-
liáceas (Cyp ‒ Jun ‒ Lil) y especies de hierbas menores 
(HM). El área no recubierta por vegetación correspon-

dió a: mantillo y heces (M+H), restos secos (RS) y suelo 
descubierto (SD).

Se registraron la temperatura mínima, máxima y 
media del aire, las precipitaciones (pp), evapotrans-
piración potencial (ETP-Tanque A), humedad relativa 
(HR) en la estación meteorológica automática de la 
EEBR ubicada a 1 km del sitio experimental (Cuadro 1).  
Se verificaron los niveles de intercepción de la radia-
ción de las mallas agrícolas utilizándose un ceptóme-
tro de barras integradoras del flujo de fotones de 0,8 
metros de longitud (AccuPAR® modelo LP 80, Decagon 
Devices, Inc. Pullman, Washington 99163, USA).

Modelo estadístico y análisis de datos

El modelo estadístico utilizado en el análisis es de 
bloques completos con parcelas divididas (γ = µ + βi 
+ Tj + δij + Ak + (TA)jk + εijk), donde la parcela mayor 
fueron los niveles de IRS y la parcela menor fue el año. 
Donde, y es la variable dependiente producción anual 
y producción estacional; µ, es la media poblacional; βi, 
es el efecto del i-ésimo bloque (i: 1, 2, 3 y 4); Tj, es el 
j-ésimo nivel de IRS (j: 1. PS, 2. 35%, 3. 50%, 4. 65% y 
5. 80% de intercepción); δij, error asociado a la parce-
la mayor; Ak, es el efecto del k-ésimo año; (TA)jk, es el 
efecto de interacción entre niveles de IRS, PS y años; 
εijk: es el error experimental o residual.

La composición botánica vinculada a los TFP y su 
relación con los niveles de IRS a través de las estaciones 
y años se estudió mediante un análisis multivariado de 
componentes principales y las variables de producción 
se estudian por análisis de varianza y se comparó las 
medias con la prueba de Tukey al 5% (Di Rienzo et al., 
2013).

RESULTADOS

Condiciones ambientales

El periodo de estudio se caracterizó por variaciones 
mínimas respecto al periodo histórico, durante el año 
2019 las temperaturas de otoño e invierno estuvieron 
por encima de la media entre 0,5 y 0,3°C. En tanto para 
la primavera y verano las temperaturas medias fueron 
similares al periodo histórico (Cuadro 1). El otoño y 
verano del año 2020 presentaron similitud al periodo 
histórico, el invierno y la primavera fueron 0,3 y 0,5 °C  
superiores. Finalmente, el otoño e invierno del año 
2021 se presentaron menores temperaturas promedio 
(0,7 y 0,5°C) respecto al periodo histórico, las tempe-
raturas de la primavera y verano fueron superiores en 
0,3°C respecto al periodo de referencia.

Durante el año 2019 las precipitaciones registradas 
en inverno y primavera fueron un 68% y 128 % supe-
riores a las observadas durante el periodo normal. En 
tanto que las precipitaciones presentaron un déficit 
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Cuadro 1. Temperatura media, máxima y mínima y precipitaciones promedio mensual histórico y para el año 2019 al 2021.
Table 1. Average, maximum and minimum temperature and historical monthly average rainfall and for the year 2019 to 2021.

Estación Temp. media 
(°C)

Temp. max. 
(°C)

Temp. min. 
(°C)

ETP 
(mm)

pp 
(mm)

Promedio histórico
(1981-2010)

Otoño

Invierno

Primavera

Verano

18,3

12,3

17,5

23,4

23,4

17,1

22,9

29,2

13,2

7,5

12,1

17,6

-

-

-

-

121,7

111,7

109,5

115,3

2019

Otoño

Invierno

Primavera

Verano

18,7

12,5

17,4

23,1

24,7

18,6

23,4

30,4

12,7

6,4

12,1

16,5

87

55

118

192

95,7

187,3

249,7

92,3

2020 

Otoño

Invierno

Primavera

Verano

18,3

12,6

18,1

23,3

25,6

18,9

23,7

30,1

11,4

6,2

14,2

16,9

106

56

123

196

83,0

94,3

98,2

133,7

2021

Otoño

Invierno

Primavera

Verano

17,6

11,8

17,8

23,7

24,0

18,3

24,0

31,0

11,1

5,4

11,7

16,5

90

51

131

207

100,7

99,3

143,3

95,3

respecto al periodo normal en las estaciones de otoño, 
invierno y primavera del año 2020 y en verano del año 
2021. Estas condiciones podían determinar una menor 
disponibilidad de agua a nivel del suelo, que sería mi-
nimizada en las condiciones de sombra impuesta en el 
presente trabajo.

Composición botánica

Se evaluó la composición botánica durante tres 
años, conformándose grupos integrados por los TFP 
que compartían familias, hábitos de vida, ciclos y tipos 
vegetativos. En la figura 1 se presentan los diagramas 
biplot correspondientes a los análisis de componentes 
principales (ACP) basado en el área cubierta por los ti-
pos funcionales de plantas (TFP) según estación y nivel 
de intercepción de la radiación solar en los tres años de 
evaluación.

En la figura 1a se presenta el ACP del primer año, 
donde CP1 y CP2 resumen el 88% de la variabilidad ocu-
rrida al clasificar por la cobertura de los distintos TFP.

En verano y otoño los tratamientos (grupo I (línea 
continua)) mostraron un comportamiento similar aso-
ciándose con las GPE que presentan una correlación de 
0,99 con el CP1. En otoño la asociación a GPE es menor 
a la observada en verano.

En invierno los niveles 35%, 50%, y 80% de IRS 
se asociaron a GPI que presentan una correlación de 
-0,97 con CP1, en cambio IRS de 65% se asoció a HM 
que presentó una correlación de -0,81 con CP1. En esta 
estación los tratamientos de IRS conforman el grupo II 
(línea punteada). En tanto, PS presentó una asociación 
intermedia y negativa para CP1 y CP2 asociado a HM 
(-0,81; - 0,44).

En primavera se observó un cambio en la respuesta 
de la comunidad de CN a PS, asociándose a Cyp+Jun+Lil, 
la cual se asoció negativamente a CP1 y positivamen-
te a CP2 (-0,21; 0,88), en tanto el nivel de 35% logró 
una situación intermedia. Los tratamientos 50% y 
65% presentaron una composición intermedia entre 
Cyp+Jun+Lil y GAI, con una correlación negativa con 
CP1 y positiva con CP2 (-0,21;0,88 y -0,69;0,55, respec-
tivamente), conformando el grupo III (línea segmenta-
da y punteada). El tratamiento 80% de IRS se asoció a 
GAI, la cual fue negativa frente a CP1 y positiva respecto 
a CP2 (-0,69; 0,55).

En el segundo año (Figura 1b) los CP1 y CP2 resu-
men el 79,1% de la variabilidad ocurrida al clasificar la 
vegetación por TFP.

En verano y otoño los tratamientos de niveles de 
IRS y PS conforman el grupo I (línea continua) asocián-
dose a la cobertura de GPE que presenta una correla-



Ambiente lumínico y su influencia sobre la producción de pastizales

31AGRICULTURA SUSTENTABLE

Figura 1. Diagramas biplot correspondientes a los ACP basado en el área cubierta por los tipos funcionales de plantas por estación 
y nivel de intercepción de la radiación solar según año de evaluación: a. 2019, b. 2020 y c. 2021. Referencias: primer número 
corresponde a la estación (1. Otoño, 2. Invierno, 3. Primavera y 4. Verano. Segundo número corresponde al nivel de intercepción de 
la radiación solar (1. pleno sol, 2. 35% de intercepción, 3. 50% de intercepción, 4. 65% de intercepción y 5. 80% de intercepción).
Figure 1. Biplot diagrams corresponding to the PCA based on the area covered by the functional types of plants according to 
season and level of interception of solar radiation during the year of evaluation: a. 2019, b. 2020 and c. 2021. References: first 
number corresponds to the season (1. Autumn, 2. Winter, 3. Spring and 4. Summer. Second number corresponds to the level of 
interception of solar radiation (1. full sun, 2. 35% interception, 3. 50% interception, 4. 65% interception, and 5. 80% interception).

28 
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ción de 0,99 con el CP1. En este año el grupo I presentó 
una distribución más difusa de sus componentes que 
en el primer año.

A este grupo I se integran los tratamientos IRS 35%, 
50% y PS correspondientes a la primavera, mostrando 
una asociación a GPE, más marcada en el tratamiento 
a PS.

En el invierno sobre CP2 y a valores positivos se 
asociaron el CN a PS con HM y los niveles de IRS 35% 
y 50% a Cyp+Jun+Lil. Estos tratamientos integran el 
grupo II (línea punteada) asociándose negativamen-
te a CP1 y positivamente a CP2 (HM: -0,37; 0,85 y 
Cyp+Jun+Lil: -0,57; 0,13). Los tratamientos con ma-
yor IRS (65% y 80%) integran el grupo III (línea seg-
mentada y punteada) para las estaciones de invierno 
y primavera asociándose a GPI y en menor medida a 
GAI, presentando una correlación negativa con CP1 de 
-0,97 y -0,70, respectivamente.

En el tercer año (figura 1c) los CP1 y CP2 resumen 
el 94,5% de la variabilidad ocurrida al clasificar la ve-
getación por TFP.

En verano y otoño los tratamientos de IRS y PS se 
asocian a GPE, conformando el grupo I (línea conti-
nua), que presentó una correlación de 0,99 con el CP1. 
Ambas estaciones para el tercer año presentaron la 
asociación más alta a GPE.

En el invierno todos los tratamientos se asocian a 
GPI, integrando el grupo II (línea punteada), con co-
rrelación negativa de -0,95 con CP1. El tratamiento a 
PS ocupó una posición intermedia entre GPI y HM, a 
medida que se incrementa la IRS los tratamientos se 
localizan más próximos al CP2.

En primavera los mayores valores de IRS presenta-
ron una alta asociación a GAI y Cyp+Jun+Lil, integran-
do el grupo III (línea segmentada y punteada), con co-
rrelaciones negativas con CP1 (-0,94 y -0,93). El grupo 
IV (línea segmentada) lo integraron el tratamiento a 
PS se localizó próximo a la intercepción de los CP, lo 
que indicó un equilibrio en la cobertura de los diferen-
tes TFP, en tanto 35% y 50% de IRS mostraron un com-
portamiento intermedio entre PS y las mayores IRS.

Producción de biomasa anual acumulada

Se evaluó la producción de biomasa total anual y la 
distribución promedio según nivel de IRS durante tres 
años (figura 2). La producción de biomasa total anual 
(figura 2a), mostró diferencias significativas entre los 
tres años (p<0,01), entre tratamientos (p<0,001) (fi-
gura 2b), sin interacción año ‒ nivel de IRS (p˃0,05).

La producción total anual de biomasa (figura 2a) 
fue significativamente diferente entre el primer año 
(7783 Kg MS ha-1) y superior a la observada en el ter-
cer año (6693 Kg MS ha-1), en tanto que el segundo año 
presentó un comportamiento intermedio (7004 Kg  
MS ha-1).

El tratamiento de IRS 80% presentó la mayor 
producción de biomasa, logrando 8362 Kg MS ha-1,  
con diferencias significativas frente a 35% de IRS 
(6927 Kg MS ha-1) y PS (5159 Kg MS ha-1). En tanto 
que los niveles de 65% y 50% de IRS mostraron un 
comportamiento intermedio con valores de 7972 y 
7380 Kg MS ha-1, respectivamente y no se diferencia-
ron de 80% y 35% de IRS, pero fueron diferentes a PS  
(figura 2b).

Distribución estacional de la producción de 
biomasa

Otoño

Se evaluó la producción otoñal de materia seca 
y la vinculada a los niveles de IRS durante tres años  
(figura 3). La producción de biomasa mostró un patrón 
estacional, con respecto a la producción otoñal (figura 
3a), se observó diferencias significativas a través de 
los años (p<0,001) y tratamientos (p<0,001) (figura 
3b), sin interacción significativa (p˃0,05) entre el año 
y el nivel de IRS.

La mayor producción otoñal fue la obtenida en el  
tercer año (2052 Kg MS ha-1) con relación al primer 
y segundo año (1179 y 1465 Kg MS ha-1, respectiva-
mente), estas producciones de biomasa implican una 
diferencia del orden de 43% y 29 % respecto al tercer 
año, mostrando un incremento en la productividad del 
tapiz nativo con el transcurso del tiempo (figura 3a). 
La producción otoñal de biomasa a través de los tra-
tamientos presentó un ordenamiento creciente, don-
de IRS 80% fue mayor (1898 Kg MS ha-1) al registrado 
en los tratamientos 50%, 35% IRS y a PS (1556, 1485, 
1115 Kg MS ha-1, respectivamente). En tanto que el 
tratamiento de 65% IRS presentó un comportamiento 
intermedio entre 80% y 50% IRS, (1771 Kg MS ha-1), 
sin diferencias significativas entre ellos. No se detec-
tan diferencias entre los tratamientos 50% y 35% IRS, 
pero si con el tratamiento PS, que presentó la menor 
producción de biomasa otoñal (figura 3b).

Invierno

En la figura 4 se presenta la producción invernal 
de biomasa para cada uno de los años evaluados y la 
producida según nivel de IRS. La producción invernal 
(figura 4a), mostró diferencias significativas a través 
de los años (p<0,001) y los tratamientos (p<0,001) 
(figura 4b) y sin efecto interacción año y nivel de IRS 
(p˃0,05).

La mayor producción invernal se obtuvo en el ter-
cer año (1698 Kg MS ha-1) respecto al producido en 
el primer y segundo año (579 y 926 Kg MS ha-1, res-
pectivamente). El efecto de los tratamientos sobre la 
producción invernal mostró que 80%, 65% y 35% IRS 
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Figura 2. Producción anual de biomasa (Kg de MS ha-1 año-1) según año de evaluación (a) y producción promedio según 
porcentaje de radiación interceptada (b).
Figure 2. Annual biomass production (Kg of DM ha-1 year-1) by year of evaluation (a) and average production according to the 
level of intercepted radiation (b).
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fueron los mayores (1308, 1239,1029 Kg MS ha-1, res-
pectivamente) respecto a la producción a PS (740 Kg 
MS ha-1). En tanto el tratamiento de 50% IRS presentó 
una producción de 1025 Kg MS ha-1, sin diferencias con 
los demás (figura 4b).

Primavera

La producción de biomasa primaveral según el año 
de evaluación y la producida según nivel de IRS se pre-
senta en la figura 5. La producción primaveral (figura 
5a), muestra diferencias significativas para los años 

(p<0,001) y tratamientos (p<0,01) (figura 5b) y sin 
efecto significativo en la interacción año y nivel de IRS 
(p˃0,05).

La producción primaveral fue mayor en el primer 
año (3094 Kg MS ha-1) respecto al producido durante 
el segundo y tercero (2339 y 1525 Kg MS ha-1, respecti-
vamente). Se apreció un decremento de la producción 
primaveral con el tiempo. La producción primaveral de 
los tratamientos 80%, 65%, 50% y 35% de IRS (2563, 
2488, 2419 y 2367 Kg MS ha-1, respectivamente) no 
difirieron entre ellos y superaron la producción a PS 
(1759,5 Kg MS ha-1).
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Figura 3. Producción de biomasa otoñal (Kg de MS ha-1 año-1) según el año de evaluación (a) y el porcentaje de intercepción de 
la radiación solar (b).
Figure 3. Autumn biomass production (Kg of DM ha-1 year-1) by year of evaluation (a) and percentage of interception of solar 
radiation (b).
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Verano

La producción estival (figura 6), mostró efectos sig-
nificativos para los años (p<0,001), los tratamientos 
(p<0,001) y la interacción año y nivel de IRS (p<0,001).

La producción estival del primer año en 80% y 
65% IRS (3705 y 3512 Kg MS ha-1) fue mayor respec-
to a todos los niveles de IRS y a PS durante el tercer 
año (1740, 1614, 1434, 1218 y 1086 Kg MS ha-1, PS, 
35%, 50%, 65% y 80% IRS, respectivamente), 35% IRS 
(1997 Kg MS ha-1) en el segundo año y para PS en el 

segundo y primer año (1074 Kg MS ha-1 y 1820 Kg MS 
ha-1, respectivamente).

En tanto presentan comportamiento intermedio 
50% IRS en el primer año (3088 Kg MS ha-1), 80%, 65 
y 50% IRS en el segundo año (2991, 2693, 2616 Kg 
MS ha-1, respectivamente) y 35% IRS en el primer año 
(2530 Kg MS ha-1). Estas producciones estivales no di-
fieren de 80% y 65% IRS del primer año, en cambio 
se visualizan diferencias entre 50% IRS del primer año 
con 35%, 50%, 65%, 80% del tercer año (1614, 1437, 
1218 y 1086 Kg MS ha-1, respectivamente) y a PS del se-
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Figura 4. Producción de biomasa invernal (Kg de MS ha-1 año-1) según el año de evaluación (a) y el porcentaje de intercepción 
de la radiación solar (b).
Figure 4. Winter biomass production (Kg of DM ha-1 year-1) by year of evaluation (a) and percentage of interception of solar 
radiation (b).
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gundo año (1074 Kg MS ha-1), no diferenciándose de PS 
en primer y tercer año (1820 y 1740 Kg MS ha-1), suma-
do al 35% de IRS del segundo año (1997 Kg MS ha-1). El 
80% de IRS del segundo año presentó una producción 
superior (2991 Kg MS ha-1) a los niveles de 50%, 65% y 
80% IRS del tercer año y PS del segundo año. En tanto 
que 65% IRS del segundo año fue superior en produc-
ción estival frente al 80%, 65% IRS del tercer año y su-
perior a PS del segundo año. Por último, se observó una 
mayor producción en 50% IRS del segundo año (2616 

Kg MS ha-1) y 35% del primer año (2530 Kg MS ha-1) 
frente a 80% IRS del tercer año y a PS del segundo año, 
que presentó la menor producción (1074 Kg MS ha-1).

DISCUSIÓN

En general la composición de los tratamientos en 
verano y otoño tendió a homogeneizarse con los años, 
asociándose a GPE, independientemente del nivel de 
IRS; en tanto que, en invierno y primavera la cobertu-
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Figura 5. Producción de biomasa primaveral (Kg de MS ha-1 año-1) según el año de evaluación (a) y el porcentaje de intercepción 
de la radiación solar (b).
Figure 5. Spring biomass production (Kg of DM ha-1 year-1) by year of evaluation (a) and percentage of interception of solar 
radiation (b).
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ra de los tratamientos con mayor IRS evolucionó hacia 
una mayor asociación con GPI, GAI y Cyp+Jun+Lil, co-
rrespondiendo a metabolismos C3 más tolerantes a la 
sombra. El incremento de los niveles de IRS aumentó 
la producción del CN y se constató la reducción de la 
producción del primer al tercer año, producto de la re-
ducción de la producción de primavera y verano que 
no es compensada por el incremento de la producción 
de otoño e invierno, consecuencia del aumento de los 
niveles de IRS.

Composición botánica

El otoño y verano y para los tres años independien-
temente del nivel de IRS y a PS presentó una asociación 
a las GPE y formaron un único grupo, con la particula-
ridad de que, en el primer año, el otoño registró una 
asociación menor respecto a la observada en el verano, 
en el segundo año se mantiene la asociación a las GPE 
(figura 1b), pero con una mayor integración, aunque 
más difusa. En el segundo año también se suman a PS y 
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Figura 6. Producción de biomasa estival (Kg de MS ha-1 año-1) a través de los años y según nivel de intercepción de la radiación 
solar.
Figure 6. Summer biomass production (Kg of DM ha-1 year-1) throughout the years and according to the level of interception of 
solar radiation.
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los niveles IRS de 35% y 50% correspondiente a la pri-
mavera, lo cual podía estar relacionado a las menores 
precipitaciones registradas en esta estación respecto a 
las observadas en el periodo normal (1981 – 2010) y a 
mayor eficiencia en el uso del agua de las GPE, porque 
a una tasa fotosintética dada tienen una conductancia 
estomática más baja y adaptación a condiciones más 
secas (Pagani et al., 1999; Sage, 2004; Edwards y Still 
2008). La mayor asociación de los tratamientos en es-
tas estaciones en el tercer año (figura 1c) podría estar 
vinculado a la mayor cobertura de GPE y a la adapta-
ción a la sombra de especies C4 en particular a especies 
del género Paspalum en estaciones cálidas que mues-
tran inclusive mayores producciones que las observa-
das a PS (Wilson et al., 1990; Wong, 1991; Carvalho et 
al., 1997; Barro, 2011).

En invierno y primavera la composición de TFP 
evolucionó con el aumento de los niveles de IRS a una 
predominancia de GPI, GAI y Cyp+Jun+Lil (figura 1a-c), 
mayoritariamente pertenecientes a metabolismos C3. 
Esta respuesta sería el resultado de su adaptación a 
menores temperaturas que mejorarían la relación CO2/
O2, contribuyendo a menores niveles de fotorrespira-
ción y a hábitats sombríos debido a mayores eficiencias 
fotosintéticas y menores requerimientos energéticos 
para asimilar CO2 (Moser et al., 2004, Furbank et al., 
2009; Furbank, 2011), haciéndolas más competitivas 
frente a las GPE (Silva, 1998; Sage et al., 1999; Pillar et 

al., 2002; Silveira et al., 2019, 2022; Mackay-Smith et 
al., 2022).

En tanto en la primavera y para los niveles de menor 
IRS y PS se dio una evolución desde una mayor asocia-
ción a Cyp+Jun+Lil (Figura 1a) hacia una composición 
más equilibrada en los TFP en el tercer año debido a 
menores restricciones lumínicas.

Producción anual de biomasa

La producción de biomasa promedio de los trata-
mientos en el primer año respecto al tercero se redu-
jo en un 14 % (figura 2a), asociado a una disminución 
de las precipitaciones durante el segundo y tercer año 
(Cuadro 1) que determinaron la reducción de la produc-
ción de primavera y verano en esos años (figura 5a y 6). 
La disminución de la productividad también se vincula 
al periodo de duración de la restricción lumínica, a me-
dida que aumenta el tiempo de restricción, disminuye 
la producción acumulada (Wong et al., 1985), debido al 
balance entre fotosíntesis y respiración, que determina 
el crecimiento de cada planta, su rebrote y en conjunto 
la productividad de la pastura (Varella et al., 2012). La 
reducción en la producción anual provocado por la me-
nor producción primavera ‒ estival no fue compensada 
por el aumento otoño ‒ invernal (figura 3a y 4a).

La respuesta en producción de biomasa asociada a 
los aumentos de los niveles de IRS (figura 2b), mostró 
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una relación creciente que significó un incremento de 
62,1% con IRS de 80% sobre PS. Esta respuesta es el 
producto de las interacciones con el clima y las condi-
ciones hídricas de las plantas que podrían aumentar la 
producción de biomasa (Sage et al., 1999), siendo con-
secuencia de mejores condiciones generadas en som-
bra, vinculadas a menores temperaturas que determi-
naría una menor evapotranspiración, menor pérdida 
de agua del suelo y como consecuencia mayor produc-
ción de biomasa (Peri, 2005; Bahamonde et al., 2009; 
Marañon et al., 2009).

Distribución estacional de biomasa

Se observó un incremento de la producción otoñal 
con los años (figura 3a), lo cual puede ser explicado 
por un mantenimiento de la cobertura de GPE en esta 
estación con 77,6% y 79,2% en el primer y tercer año 
respectivamente (Cuadros suplementarios 1 y 2) y a la 
prolongación del ciclo de crecimiento de GPE que im-
plicó un cambio en la distribución estacional de la pro-
ducción de biomasa. Esto podría ser explicado debido a 
los mayores contenidos de agua en el suelo y con ello a 
una disminución en el potencial hídrico de las plantas, 
y de la temperatura que favorecería una disponibilidad 
de nutrientes en el suelo elevando el estatus nutricio-
nal de la pastura, lo cual sería un efecto indirecto de 
la sombra sobre la producción (Joffre y Rambal, 1988; 
Peri, 2005; Mordelet y Le Roux, 2006).

La producción otoñal se incrementó con los niveles 
de sombreado, aumentando un 70,2% con IRS 80% res-
pecto a la producción a PS (figura 3b). La sombra modi-
ficaría el ambiente en lo referente a temperatura, lumi-
nosidad, reduciendo el estrés térmico manteniendo la 
humedad del suelo por más tiempo, por menores tasas 
de perdida de agua y transpiración de las plantas (Wong 
et al., 1985; Wilson et al., 1990; Wilson y Lodlow 1991; 
Wilson y Wild 1991; Breshears et al., 1997; Shahak et 
al., 2004; Mordelet y Le Roux, 2006; Ayala et al., 2011).

En invierno se obtuvo la menor producción (figura 
4a), consecuencia de las condiciones ambientales cri-
ticas como las bajas temperaturas, los días cortos, su-
mado a las bajas intensidades de radiación recibidas, 
del entorno al 50% a la registrada en verano (Peri et 
al., 2007).

La producción promedio invernal aumento en los 
sucesivos años, significando un incremento de la pro-
ducción de 60% en el segundo año y de 193,2% en el 
tercero. Este incremento estaría asociado mayoritaria-
mente al aumento de la cobertura promedio de GAI la 
cual pasó del 0,6% en el primer año al 17,2% en el ter-
cer año (Cuadros suplementarios 1 y 2).

El aumento en la producción invernal con el incre-
mento de IRS (figura 4b) estaría asociado al aumento 
en cobertura de GAI que aumentó de 5,8% a PS a 27,4% 
en IRS 65% (Cuadro suplementario 2).

Una consecuencia del aumento en la producción de 
otoño e invierno es el cambio en la distribución esta-
cional de la biomasa. La producción de otoño más in-
vierno del primer año representó un 22,6% (1758 kg 
MS ha-1) de la producción total anual mientras que en 
el tercer año la producción otoño e invernal representó 
el 56,0% (3749 kg MS ha-1).

La producción primaveral promedio disminuyó du-
rante los sucesivos años (figura 5a), este decremento 
en la productividad fue del 24,4 y 50,7% para el segun-
do y tercer año respectivamente, esto estaría asociado 
a una reducción de la cobertura de GPE, la cual pasó de 
60% en el primer año a 44,8% en el tercer año (Cua-
dros suplementarios 1 y 2). Si tenemos en cuenta los 
cambios sucedidos con el aumento de IRS se observó 
un decremento de la cobertura de las GPE pasando del 
57,4% a PS a 32,0% en IRS 80%, mostrando ello una 
pérdida de potencial de producción (Cuadro suplemen-
tario 2). Esto podría ser consecuencia de menores tem-
peraturas bajo sombra, prolongación de la estación de 
crecimiento de especies C3 sumado a la menor adapta-
ción a la sombra de las GPE, vinculado a su metabolis-
mo fotosintético, (Moser et al., 2004; Sage y McKown, 
2006; Furbank et al., 2009; Furbank, 2011).

Se observó un aumento de la cobertura de GPI a ni-
veles incrementales de IRS, pasando de 14,6% a PS a 
34,5% y 35,9% en IRS 80% y 65% (Cuadro suplemen-
tario 2), respectivamente, aunque no logra compensar 
la pérdida de producción por la menor participación 
GPE, lo cual es coincidente con Holzapfel et al., (2006). 
La producción de biomasa con el aumento de IRS fue 
mayor con relación a la productividad obtenida a PS, 
pero no hubo cambios en la producción entre los distin-
tos tratamientos de sombra. Este beneficio se debería a 
condiciones ambientales propicias como, reducción del 
estrés por la falta de agua (Sánchez-Díaz y Aguirreolea 
2008), se reduce la amplitud térmica (Holmgren et al., 
1997), menor velocidad del viento, que opera dismi-
nuyendo la transpiración de las plantas (Taiz y Zaiger, 
1998) generando una pastura con mayor área foliar 
especifica y mayor intercepción de la radiación dispo-
nible (Casal, 2012), aumentando la producción con re-
lación a la de PS.

La producción estival presentó interacción entre los 
niveles de IRS y años, con marcada reducción de la pro-
ducción de biomasa en los tratamientos de mayor IRS 
con el paso de los años (figura 6). 

La producción estival se redujo del primer año 
al tercero en 51,6%, lo que estaría vinculado a una 
reducción de la cobertura de GPE de 89,4% a 79,1% 
(Cuadros suplementarios 1 y 2) y las menores precipi-
taciones y elevada evapotranspiración ocurridas en la 
estación (Cuadro 1). En los dos primeros años los trata-
mientos de sombreado mostraron diferencias respecto 
a PS, esas condiciones en iluminación limitada en los 
dos primeros años mantendrían la humedad del sue-
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lo, una mayor actividad de la micro y mesofauna que 
podría aumentar la disponibilidad de nitrógeno (Wong 
y Wilson, 1980; Wong et al., 1985; Wilson et al., 1990; 
Wong y Stur, 1996; Sánchez-Díaz y Aguirreolea, 2008; 
Dodd et al., 2005; Moderlet y Le Roux, 2006; Paciullo 
et al., 2008; Varela, 2009), determinando incrementos 
en la producción estival vinculado al aumento de los 
niveles de IRS. No obstante, no se mantuvieron esas di-
ferencias en el tercer año (figura 6). Este descenso en 
la producción estival se explicaría por una reducción 
en la cobertura de GPE las cuales pasan de 87,8% a 
PS a 71,8% en IRS de 80% (Cuadro suplementario 2), 
menor precipitación (Cuadro 1), sumado a una mayor 
demanda atmosférica que provocó déficit hídrico. Si 
bien se observó un incremento de la cobertura de GPI, 
sumado a una prolongación del ciclo en producción de 
estas no logró compensar la pérdida en producción.

CONCLUSIONES

La combinación de IRS a través del tiempo deter-
mina cambios en la trayectoria de la respuesta de la 
comunidad herbácea, aumentando la participación de 
gramíneas invernales (GPI y GAI) con los incrementos 
de niveles de sombra, con efectos sobre la producción 
de biomasa y su distribución estacional, contribuyendo 
a reducir el déficit invernal de forraje.

El efecto de la sombra a través del tiempo provoca 
respuestas estacionales diferentes en la producción de 
biomasa.

Dadas las interacciones observadas se requiere de 
periodos de estudio más prolongados para permitir la 
expresión de las respuestas.
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ANEXOS

Tabla Complementaria 1: Cobertura (%) de TFP según estación y nivel de IRS del primer año de evaluación.

Otoño (% de cobertura)

TFP\Trat. PS 35% 50% 65% 80% Prom. (DE)

GPE 76,8 79,8 77,8 77,3 76,3 77,6 (±3,1)

GPI 6,8 6,3 6,8 7,5 6,8 6,8 (±1,2)

GAI 0 0 0 0 0 0

Cyp+Jun+Lil 5,5 4,0 5,3 5,5 4,3 4,9 (±1,3)

HM 6,8 7,8 7,3 7,3 7,5 7,3 (±1,8)

Invierno (% de cobertura)

TFP\Trat. PS 35% 50% 65% 80% Prom. (DE)

GPE 47,9a 33,8b 34,4b 33,3b 20,0c 33,9 (±9,8)

GPI 29,0b 42,9a 47,8a 45,1a 50,5a 43,1 (±10,8)

GAI 0b 0,4ab 1,5a 0,3ab 0,8ab 0,6 (±1,2)

Cyp+Jun+Lil 4,2ab 5,8ab 3,6ab 3,3b 6,7a 4,7 (±2,3)

HM 12,3ab 13,2ab 8,8b 14,3ab 16,0a 12,9 (±5,4)

Primavera (% de cobertura)

TFP\Trat. PS 35% 50% 65% 80% Prom. (DE)

GPE 66,8a 60,8a 63,0a 60,5a 48,3b 60,0 (±8,9)

GPI 16,5c 25,0b 23,1bc 25,1b 33,2a 24,6 (±8,5)

GAI 0,8 0a 1,3 0,8 1,8 0,9 (±1,9)

Cyp+Jun+Lil 8,9a 8,0ab 7,7b 7,5b 7,7b 7,9 (±0,9)

HM 5,7ab 4,6b 4,2b 4,6b 7,4a 5,3 (±2,2)

Verano (% de cobertura)

TFP\Trat. PS 35% 50% 65% 80% Prom. (DE)

GPE 92,5a 89,9ab 89,9ab 86,8c 87,6bc 89,4 (±2,8)

GPI 0,4c 4,1b 5,4ab 7,8a 7,9a 5,1 (±3,3)

GAI 0 0 0 0 0 0

Cyp+Jun+Lil 5,0 5,2 4,3 5,4 4,5 4,9 (±1,4)

HM 1,7 0,8 0,4 0 0 0,6 (±1,2)

Referencias: TFP, tipos funcionales de plantas; IRS, intercepción de la radiación solar; DE, desvío estándar; Trat., tratamientos (IRS); GPE, 
gramíneas perennes estivales; GPI, gramíneas perennes invernales; GAI, gramíneas anuales invernales; Cyp+Jun+Lil, ciperáceas, juncáceas y 
liliáceas; HM, hierbas menores. Letras diferentes en las filas indican diferencias significativas entre los tratamientos de sombra (Tukey, p<0,05).
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Tabla Complementaria 2: Cobertura (%) de TFP según estación y nivel de IRS del tercer año de evaluación.

Otoño (% de cobertura)

TFP\Trat. PS 35% 50% 65% 80% Prom. (DE)

GPE 80,5 80,8 78,0 78,0 78,6 79,2 (±3,9)

GPI 7,1c 8,9bc 10,4bc 12,1ab 14,5a 10,6 (±3,4)

GAI 0 0 0 0 0 0

Cyp+Jun+Lil 6,5 5,7 4,9 3,8 3,5 4,9 (±2,4)

HM 5,3 3,7 5,3 4,7 2,8 4,4 (±2,0)

Invierno (% de cobertura)

TFP\Trat. PS 35% 50% 65% 80% Prom. (DE)

GPE 47,8a 30,3ab 24,2bc 16,3c 16,9c 27,1 (±10,7)

GPI 25,8b 35,5a 41,6a 36,9a 38,8a 35,7 (±9,4)

GAI 5,8c 13,8bc 15,5bc 27,4a 23,8ab 17,2 (±10,8)

Cyp+Jun+Lil 10,5 11,5 10,4 12,4 11,6 11,3 (±2,1)

HM 8,3 7,7 7,5 6,8 8,5 7,8 (±1,8)

Primavera (% de cobertura)

TFP\Trat. PS 35% 50% 65% 80% Prom. (DE)

GPE 57,4a 49,9a 49,5a 35,4b 32,0b 44,8 (±11,5)

GPI 14,6d 23,4cd 26,5bc 35,9a 34,5ab 27,0 (±10,5)

GAI 12,8ab 11,5ab 10,1b 13,2ab 16,8a 12,9 (±4,0)

Cyp+Jun+Lil 9,7 11,3 10,4 11,9 11,8 11,0 (2,0)

HM 4,3 3,2 2,3 2,4 3,5 3,1 (±1,5)

Verano (% de cobertura)

TFP\Trat. PS 35% 50% 65% 80% Prom. (DE)

GPE 86,0a 82,4ab 80,0abc 75,5bc 71,8c 79,1 (±7,8)

GPI 5,3c 8,6bc 11,6abc 15,3ab 20,0a 12,1 (±7,4)

GAI 0 0 0 0 0 0

Cyp+Jun+Lil 5,2 5,5 5,1 5,3 4,2 5,0 (±1,9)

HM 3,0 2,3 1,9 3,6 3,1 2,8 (±1,4)

Referencias: TFP, tipos funcionales de plantas; IRS, intercepción de la radiación solar; DE, desvío estándar; Trat., tratamientos (IRS); GPE, 
gramíneas perennes estivales; GPI, gramíneas perennes invernales; GAI, gramíneas anuales invernales; Cyp+Jun+Lil, ciperáceas, juncáceas y 
liliáceas; HM, hierbas menores. Letras diferentes en las filas indican diferencias significativas entre los tratamientos de sombra (Tukey, p<0,05).


