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Ecosistemas 27(3):14-23. Doi.: 10.7818/ECOS.1470
En varias partes del mundo se está observado un proceso de expansión de matorrales y bosques nativos sobre sabanas y pastizales. Los
mecanismos generadores de este fenómeno (i.e., invasión de leñosas o woody encroachment) aún no son completamente comprendidos, pero se
sabe que pueden ser múltiples y dependientes del contexto ecológico. En el presente trabajo, estudiamos los efectos del ganado sobre la dinámica
del ecotono bosque-pastizal en un área protegida de Uruguay. Encontramos que el bosque serrano ha tenido una expansión de 6-21% entre 1966
y 2016 sobre el pastizal, posiblemente debido a las mejores condiciones hídricas estivales y a la reducción del ganado ovino. El avance del bosque
fue casi cuatro veces mayor en una zona de exclusión ganadera de 17 años (21%) que en una zona de pastoreo continuo (5,7%), indicando que el
pastoreo impone un freno al proceso de expansión. Encontramos evidencia de la ocurrencia de dos mecanismos de expansión: (1) avance gradual
por dinámica de borde, y (2) nucleación, asociada a la facilitación del reclutamiento de árboles por plantas leñosas y afloramientos rocosos (posible
efecto percha y/o nodriza). Nuestros resultados indican que el pastoreo juega un importante papel regulador de la dinámica de la vegetación en el
ecotono bosque-pastizal en paisajes serranos de Uruguay. A modo de hipótesis a explorar, proponemos algunos mecanismos directos e indirectos
explicativos de la relación ganado-bosque-pastizal.
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Brazeiro, A., Brussa, P., Toranza, C. 2018. Livestock effects on the forest-grassland ecotone dynamics in highland landscapes of Uruguay.
Ecosistemas 27(3):14-23. Doi.: 10.7818/ECOS.1470
The expansion of scrubland and native forests over savannas and grasslands has been observed in several parts of the world. The underlying
mechanisms of this phenomenon (i.e. woody encroachment) are not yet fully understood, but it is known that it can be multiple factors depending on
the ecological context. In the present work, we studied the effects of livestock on forest-grassland ecotone dynamics in a protected area of   Uruguay.
We found that forest had an expansion of 6-21% between 1966 and 2016 over grasslands, possibly due to the better water availability during summer
and the reduction of sheep ranching. Forest expansion was almost four times higher in a cattle exclusion zone of 17 years (21%) than in a continuous
grazing zone (5,7%), indicating that grazing constraint the expansion process. We found evidence of two mechanisms driving forest expansion: (1)
gradual advance by edge dynamics, and (2) nucleation associated with the facilitation of recruitment of seedlings by woody plants and rocky outcrops
(perch and/or nurse effects). Our results indicate that grazing plays an important regulating role in the vegetation dynamics of forest-grassland ecotone
in the highlands landscapes of Uruguay. As hypotheses to explore, we propose some direct and indirect explanatory mechanisms of the livestock-
forest-grassland relationship.
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Introducción

Bosques, pastizales y sabanas como estados alternativos 

El clima es uno de los principales determinantes de la
vegetación a escala regional (Holdrige 1967; Whittaker 1975). En
general, en las regiones templadas (10-20 °C) y secas
(precipitación <800 mm) dominan los pastizales, mientras que en
las regiones húmedas (precipitación >1000 mm), tanto templadas
como subtropicales y tropicales, los bosques. Sin embargo, en
algunas partes del mundo (ej., Uruguay) con climas suficientemente

cálidos y húmedos como para soportar el desarrollo de bosques
densos, los pastizales se han convertido en el ecosistema
dominante (Whittaker 1975; Bond 2008). Este desacople
vegetación-clima indica que la vegetación podría alcanzar
diferentes equilibrios en un mismo contexto climático, bajo la
influencia de otros factores.

En las regiones tropical y subtropical se han identificado tres
estados alternativos de la vegetación en función de la cobertua
boscosa: bosque (≥60%), sabana (5-59%) y vegetación abierta (ej.,
pastizal o arbustal) (<5%), cuya probabilidad de ocurrencia varia
con la pluviosidad anual (Hirota et al. 2011). Si bien los tres estados



tiene sus mayores probabilidades de ocurrencia en diferentes
rangos pluviométricos (i.e., vegetación abierta: <800mm, sabana:
800-2000mm y bosque: >2000mm), en varios rangos, dos o incluso
los tres estados, pueden ocurrir. Estos resultados apoyan la idea
de que pastizales, sabanas y bosques constituyen estados estables
alternativos, lo que implica transiciones críticas en puntos de
inflexión, en respuesta a cambios en el clima u a otros factores
(Archer 1994; Hirota et al. 2011).

Leñosas y bosques en expansión 

En varias partes del mundo, incluyendo Australia, África, India,
América del Norte y América del Sur, se está observado
actualmente un proceso de expansión de matorrales y bosques
nativos sobre sabanas y pastizales (ej., Banfai y Bowman 2006;
Puyravaud et al. 2003; Silva et al. 2008; Wigley et al. 2009). Este
fenómeno, que implica una serie de cambios ecosistémicos típicos
y de gran relevancia ecológica y ambiental, es conocido como
invasión de leñosas (woody encroachment) (ej., Archer 1994; Asner
et al. 2004), cuyos mecanismos generadores aun no son
completamente comprendidos (Sankey 2012).

La explicación de este fenómeno reside en última instancia en
los procesos que controlan la dinámica poblacional de herbáceas
y leñosas, y de sus interacciones ecológicas que finalmente
determinan el balance entre ambos grupos (Sankey 2012). Los
modelos conceptuales explicativos de la interacción herbáceas-
leñosas, involucran actualmente el accionar interactivo de múltiples
factores, en lugar de forzantes únicos (Sankey 2012). Dentro de
los factores, se incluyen algunos ligados al cambio climático, como
alteraciones en los regímenes de pluviosidad, aumento atmosférico
de CO2 y mayor polución por nitrógeno, y también factores ligados
al cambio de uso del suelo, como por ejemplo supresión de fuego
y herbivoría (ej., Archer 1994; Brown y Archer 1989; Hoffmann et
al. 2000; Bond et al. 2003; Asner et al. 2004; Sankey 2012). Los
efectos de estos factores mayores suelen ser modulados por
factores locales de microescala, dando lugar a patrones espaciales
de vegetación (Sankey 2012). La topografía, la profundidad y
textura del suelo, la rocosidad y las plantas nodrizas, son ejemplos
de factores locales (ej., Brown 1994; Carlucci et al. 2011; Fujita y
Mizuno 2015; Fujita 2016).

El ganado y la dinámica del ecotono bosque-pastizal

El pastoreo del ganado, que en la actualidad cubre un 26% de
la superficie terrestre libre de hielo (FAO 2017), es reconocido como
uno de los principales factores reguladores de la interacción
herbáceas-leñosas a nivel mundial (Asner et al. 2004). La
importancia de la herbivoría sobre la sucesión ecológica en
pastizales, matorrales y bosques, fue tempranamente reconocida
por Watt (1924). Este autor planteaba que la herbivoría era un
factor de gran peso en prevenir la regeneración de los bosques.
Watt interpretaba que los pastizales que ocurrían en regiones
donde los bosques tenían condiciones para desarrollarse, eran
producto de la acción humana, a través de una alta presión de
herbivoría o incendios. Por tanto, una vez que la alta tasa de
herbivoría es restringida, estos sistemas evolucionarían
espontáneamente hacia bosques densos (Watt 1923; 1924; 1947).

La dinámica del ecotono bosque-pastizal depende en primera
instancia del establecimiento de árboles en el pastizal aledaño al
bosque. Este proceso ecológico, que incluye la dispersión y
germinación de semillas, y la supervivencia y crecimiento de
plántulas y juveniles, constituye un cuello de botella dentro del ciclo
de vida de los árboles (Leck et al. 2008), y es cuando los individuos
son más sensibles a los efectos directos e indirectos del ganado
(Sankey 2012). En su revisión, Sankey (2012) encontró que el
pastoreo del ganado favoreció el reclutamiento e invasión de
leñosas en pastizal en algunos casos, pero en otros casos, inhibió
el reclutamiento e invasión de leñosas. Estas discrepancias indican
que los efectos del ganado sobre el balance herbáceas-leñosas en
el ecotono bosque-pastizal no son simples, y por ende deben ser
analizados en el contexto de la red de interacciones del pastoreo

del ganado con otros múltiples factores, tales como: clima,
topografía, régimen de incendios, plantas nodrizas, rocosidad, etc.
(ver Archer 1994).

Ecotono bosque-pastizal en Uruguay

En el presente trabajo, estudiamos los efectos del ganado en
la dinámica del ecotono bosque-pastizal en Uruguay, país de clima
templado (subtropical) húmedo (Cfa, según Köppen-Geiger)
dominado por pastizales (>80% en el pasado) y bosques (~5%).
Por su clima (precipitación anual: 1000-1300 mm, temperatura
media anual: 16-19 °C), la cobertura de bosques resulta
llamativamente baja. De acuerdo con los esquemas eco-climáticos
clásicos de distribución de biomas (Holdrige 1967; Whittaker 1975)
y modelos de vegetación de América del Sur (Salazar et al. 2007),
sería esperable una mayor cobertura boscosa. La favorabilidad
climática para el desarrollo de bosques se podría incrementar en
el futuro debido al cambio climático, ya que se proyectan en la
región aumentos de temperatura y precipitación que favorecerían
la expansión de bosques (Salazar et al. 2007; Anadón et al. 2014).

Los pastizales y bosques de Uruguay han tenido una larga
historia de interacción con el ganado, que fue introducido durante
la primera mitad del siglo XVII (Moraes 2007). La actividad
ganadera ocupa en la actualidad casi el 80% de la superficie
continental del país (MGAP-DIEA 2016), y se ha convertido en un
pilar de la economía uruguaya (Uruguay XXI, 2016). Varios trabajos
han abordado los efectos del ganado sobre los pastizales (e.g.
Altesor et al. 2005; 2006; 2010; Haretche y Rodríguez 2006;
Lezama et al. 2014) y bosques de Uruguay (Baez y Jaurena 2000;
Rivas 2005; Rodríguez-Gallego 2006; Bernardi et al. 2016;
Etchebarne y Brazeiro 2016), pero no existen estudios sobre el
ecotono bosque-pastizal.

El objetivo de este trabajo fue evaluar los efectos del ganado
sobre la dinámica del ecotono bosque-pastizal en un área protegida
de Uruguay, contemplando la interacción con otros factores
regionales y locales (microescala). Abordamos tres grandes
preguntas: (1) ¿Cómo varió la cobertura boscosa en el ecotono
bosque-pastizal en los últimos 50 años, bajo una tendencia
climática de mayor pluviosidad? (2) ¿Cómo afectó la exclusión
ganadera de mediano-largo plazo la dinámica del bosque? (3)
¿Cómo afectaron la exclusión ganadera, la presencia de plantas
leñosas (posibles efecto percha/nodriza) y la distancia al borde del
bosque, el establecimiento de árboles en zonas de pastizal? Para
responder las preguntas 1 y 2, trabajamos con fotografías aéreas
(1966) e imágenes satelitales de alta resolución (2016) analizando
los cambios en la cobertura boscosa en los últimos 50 años, en
zonas pastoreadas y excluidas al ganado desde el año 2000.

Para abordar la pregunta 3, evaluamos la abundancia y riqueza
de árboles juveniles establecidos en el pastizal, en zonas
pastoreadas y excluidas al ganado, a distancias crecientes desde
el borde del bosque, y en dos micrositios de reclutamiento: pastizal
abierto y bajo planta leñosa.

Material y métodos

Área de estudio

El estudio se realizó en el Parque Nacional San Miguel (PNSM),
localizado en la ecorregión Graven de la Laguna Merín (Brazeiro
2015), en el sureste de Uruguay (Fig. 1a). El PNSM cuenta con
protección desde 1937, inicialmente por su patrimonio histórico. El
Parque se integró al Sistema Nacional de Áreas Protegidas (SNAP)
en 2010, debido a su alta biodiversidad y buen estado de
conservación.

El clima del área es templado (Cfa, según Köppen-Geiger), al
igual que todo el territorio nacional. Según los registros de la
Estación Meteorológica de Rocha, ubicada a unos 100 km del área,
la temperatura media anual es de 16.0ºC y la pluviosidad media
acumulada anual alcanza los 1122 mm (Inumet 2017). La
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temperatura es fuertemente estacional, con veranos cálidos (media
de enero: 21.7°C) e inviernos fríos (media de julio: 10.9°C). Las
lluvias se reparten homogéneamente en el año (rango 70-111
mm.mes-1), pero presentan una alta variabilidad interanual (Fig. 2).
La precipitación acumulada en verano ha experimentado una
tendencia creciente, incrementándose un 50% (150 mm) entre
1960 (300 mm) y 2010 (450 mm) (Fig. 2).

El PNSM abarca 1500 ha de áreas serranas insertas en un
paisaje dominado por planicies bajas y humedales. Gran parte del
área protegida corresponde a la Sierra de San Miguel, de altitud
moderada, que alcanza un máximo de 152 m. Presenta distintos
tipos de vegetación, incluyendo pastizales naturales, pajonales,
humedales, bosque ribereño y bosque serrano (Fig. 1b). El bosque
serrano abarca alrededor de 375 ha y puede ser clasificado como
subtropical, estacional, semicaducifolio y rupícola (rocosidad=
30%), según el sistema de clasificación de Oliveira-Filho (2009).
Es un bosque bajo (altura media 4,2 m; rango: 3-8 m) pero de alta
cobertura (>90%). Presentan una alta riqueza arbórea para
Uruguay, que alcanza a las 23 especies. Las especies más
importantes que componen el dosel, son el guayabo blanco
(Eugenia uruguayensis Cambess.), el arrayán (Blepharocalyx
salicifolius (Kunth) O. Berg) y la aruera (Lithraea brasiliensis
Marchand).

En el PNSM se desarrolla actividad pecuaria, con ganado ovino
y bovino criollo. En el año 2000 se instaló un área de exclusión
ganadera de 450 ha, que continúa cerrada hasta hoy día (Fig. 1b).
En las 1050 ha pastoreadas, la carga ganadera en los últimos 10
años (2007-2017) ha sido en promedio de 396 ovinos.año-1 (DE:
43.3; Rango: 291-457) y 647 bovinos.año-1 (DE: 82.5, Rango: 563-
828). La carga ganadera ha sido baja-moderada en el sector sur y
alta en el sector noreste (Lezama y Rossado 2012). El área de
estudio del presente trabajo abarcó 120 ha de bosques y pastizales
serranos, 60 ha de la zona excluida y 60 ha de la zona pastoreada
contigua, sobre el sector noreste donde la carga ganadera ha sido
mayor (Fig. 1c).
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Figura 1. Área de estudio y diseño de muestreo. (a) Localización del Parque Nacional San Miguel (PNSM) en Uruguay. (b) Mapa de ecosistemas del
PNSM y delimitación de la zona de estudio. (c) Localización de los transectos de muestreo de la vegetación y regeneración arbórea en las zonas excluida
(desde el 2000) y continuamente pastoreada. (d) Esquema de un transecto, conformado por tres cuadrantes (5x5m) de muestreo.
Figure 1. Study area and sampling design. (A) Location of San Miguel National Park (PNSM) in Uruguay. (B) Ecosystems maps of the PNSM and
delimitation of the studied area. (c) Location of vegetation and tree regeneration sampling transects, at the livestock excluded (since 2000) and grazed
areas. (D) Scheme of a transect, showing the three quadrants (5x5m) of sampling.

Figura 2. Tendencia de la precipitación acumulada en verano (diciembre,
enero, febrero) en la estación meteorológica de Rocha, localizada a unos
100 km del Parque Nacional San Miguel.
Figure 2. Trend of cumulative rainfall in summer (December, January,
February) at Rocha meteorological station, located about 100 km from San
Miguel National Park.



Estimación de cambios en la cobertura boscosa

Se evaluó la variación de la cobertura boscosa del PNSM
comparando fotografías aéreas (escala 1: 20 000) tomadas por el
Servicio Geográfico Militar (SGM) del Uruguay en el año 1966, con
imágenes satelitales del 2016 obtenidas de Google Earth®.

Utilizando el software libre Quantum GIS® (QGIS), se
georreferenció la fotografía aérea tomando como referencia la
caminería y las edificaciones de la zona. Se delimitó un área de
estudio de 120 ha en un paisaje compuesto por parches de bosque
serrano y pastizal, contemplando 60 ha de la zona pastoreada y 60
ha de la zona excluida al ganado a partir del año 2000 (Fig. 1b).
Para estimar la cobertura boscosa, fue generada una matriz digital
de 120 cuadrantes de 100x100 m (1 ha) en QGIS (Fig. 3). En cada
cuadrante se establecieron 16 “puntos de muestreo”, que
consistieron en círculos de 14 m de diámetro, separados 25 m (de
centro a centro) entre sí. Usando una escala de visualización de 1:
5000, se estimó la cobertura boscosa por cuadrante, a partir del
número de puntos de muestreo ocupados por bosque. Se
consideró que un punto de muestro fue ocupado por bosque,
cuando la cobertura de árboles fue ≥ 50%. De acuerdo a esta
metodología, el grano, o mínimo parche boscoso detectable, fue
de 77 m2.

Se calculó el cambio en la cobertura boscosa por cuadrícula
como la diferencia entre los valores de 1966 y 2016, para las zonas
con y sin pastoreo. El efecto del pastoreo sobre el cambio en la

cobertura boscosa fue evaluado comparando la variación de la
cobertura boscosa por cuadrante entre las zonas pastoreada y
clausurada al ganado, a través de una ANOVA de una vía. Se
analizó también el grado de agregación espacial del bosque en el
paisaje, en base al índice de dispersión de Morisita (M)
discriminando entre zonas (i.e., pastoreada, exclusión) y años
(1966, 2016). M<1 indica una distribución regular, M=1 distribución
azarosa y M>1 distribución agregada.

Relevamiento de campo: vegetación y establecimiento de 
árboles

Se evaluó la cobertura del suelo, la fisonomía vegetal y la
densidad de árboles juveniles en pastizales aledaños a parches
boscosos, discriminando entre las zonas pastoreadas y excluidas
al ganado. Se relevaron en total 60 cuadrantes de 5x5 m (30
exclusión, 30 en pastoreo), distribuidos a lo largo de 20 transectas
(10 en exclusión, 10 en pastoreo) perpendiculares al borde del
bosque, seleccionados al azar. Cada transecto contempló 3
cuadrantes contiguos, el primero se ubicó sobre el borde pastizal-
bosque (zona 1: 0-5 m), y el segundo (zona 2: 5-10 m) y tercero
(zona 3: 10-15 m) se ubicaron a continuación (Fig. 1d). 

En cada cuadrante se estimó visualmente la cobertura de suelo
desnudo, rocas aflorantes y de los diferentes componentes
vegetales (i.e., herbáceas, arbustos, árboles juveniles y árboles
adultos), usando una escala de siete categorías (0: 0%, 1: <1%, 
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Figura 3. Variación de la cobertura boscosa en las zonas excluida y pastoreada entre los años 1966 y 2016, en el Parque Nacional San Miguel. A partir
de la comparación de una fotografía aérea del Servicio Geográfico Militar de Uruguay de 1966 y una imagen satelital de Google Earth de 2016, se estimó
el cambio en la cobertura boscosa en ambas zonas, usando como referencia una grilla superpuesta (100x100 m).
Figure 3. Variation in forest cover in the excluded and grazed areas between 1966 and 2016, in San Miguel National Park. We assessed the forest cover
change in each area by comparing an aerial photograph of the Military Geographic Service of Uruguay of 1966 and a satellite image of Google Earth of
2016, using a superimposed grid (100x100 m) as reference.



2: 1-5%, 3: 6-25%, 4: 26-50%, 5: 51-75%, 6: 76-100%), adaptada
de Braun-Blanquet. También se registró la altura media de los
diferentes estratos vegetales. Árboles y arbustos se diferenciaron
en base a su taxonomía, siguiendo a Haretche et al. (2012). Los
árboles ≥ 50 cm de altura y < 2.5 cm de diámetro a la altura del
pecho (DAP) fueron clasificados como juveniles, y aquellos con un
DAP ≥ 2.5 cm se clasificaron com adultos. 

El establecimiento de árboles en el pastizal se evaluó a través
de la densidad y riqueza de juveniles arbóreos. Para evaluar los
posibles efectos de arbustos y árboles sobre el establecimiento de
árboles en el pastizal, ya sea por el efecto “percha” (i.e., favorece
la llegada de semillas transportadas por animales) y/o “nodriza”
(i.e., favorece la germinación de semillas y/o sobrevivencia de
plántulas mitigando las condiciones ambientales extremas o
reduciendo depredación) (Fujita 2016), se registró el micrositio de
reclutamiento de cada individuo en base a dos categorías: pastizal
abierto o bajo planta leñosa.

Los efectos de la exclusión del ganado sobre la cobertura del
suelo, fisonomía vegetal (i.e., cobertura y altura de tres estratos
vegetales: herbáceo, arbustivo y arbóreo) y densidad y riqueza de
especies de árboles establecidos en el pastizal, fueron evaluados
estadísticamente mediante análisis de varianza (ANOVA)
factoriales con dos factores fijos, pastoreo y distancia al bosque.
El factor pastoreo contempló dos niveles (exclusión y pastoreo) y
el factor distancia al bosque contempló tres niveles (zona 1: 0-5 m,
zona 2: 5-10 m y zona 3: 10-15 m) (Fig. 1d). Para evaluar el efecto
de los arbustos y árboles sobre el reclutamiento, se realizaron
adicionalmente ANOVA´s por sitio de reclutamiento (i.e., pastizal
abierto o bajo planta leñosa). A través de la inspección visual de la
distribución y dispersión de los datos, y test específicos clásicos,
se controlaron los supuestos de normalidad (Test Shapiro Wilk) y
homocedasticidad (Cochran) en las variables analizadas, y también
se inspeccionó la distribución de los residuos de los modelos
ajustados. Se realizaron tests a posteriori de los ANOVA´s para
evaluar diferencias entre tratamientos, usando la prueba de
Bonferroni. Se usó un α=0.05 para definir diferencias significativas
y un α=0,1 para definir diferencias marginalmente significativas.

Resultados

Cambios de la cobertura boscosa en el ecotono 
bosque-pastizal

El bosque se ha expandido sobre el pastizal en los últimos 50
años, tanto en la zona pastoreada como en la zona excluida al
ganado desde el año 2000 (Fig. 3, Tabla 1). Sin embargo, la
expansión fue casi cuatro veces mayor en la zona de exclusión
(Tabla 1). En 1966 cuando ambas zonas estaban bajo pastoreo, la
zona que fue excluida a partir del año 2000 tenía una cobertura
boscosa menor que la otra zona, pero tras 16 años de exclusión
desarrolló una mayor cobertura boscosa respecto a la zona
continuamente pastoreada (Tabla 1). Se observó una importante

variabilidad espacial en la tasa de expansión del bosque a escala de
cuadrícula (1 ha) (media=12.5%; desvío estándar=15.4%; Fig. 3),
pero la tasa media de expansión presentó diferencias significativas
(F1,114=33.8; p<0,001) entre las zonas pastoreada (5.9 ± 7,9%) y
de exclusión (20.8 ± 17,8%).

La distribución espacial del bosque presentó un patrón
agregado (i.e., Índice de Morisita >1), tanto en la zona pastoreada
como en la excluida al ganado, en los dos momentos de
observación (Tabla 1). Se detectó una reducción en el grado de
agregación conforme aumentó la cobertura boscosa, que fue mayor
en la zona excluida (Tabla 1).

Efectos de la exclusión al ganado en la cobertura del suelo y
fisonomía vegetal

El experimento de exclusión reveló efectos significativos del
ganado sobre la cobertura de rocas aflorantes y suelo desnudo, y
sobre la cobertura y altura del estrato herbáceo (Fig. 4). La
cobertura de rocas alcanzó un valor medio de 14% (DS= 19,6%)
en la zona pastoreada, mientras que en la exclusión no se
detectaron rocas aflorantes, ya que fueron cubiertas por el estrato
herbáceo. La cobertura de suelo desnudo fue baja en ambas
zonas, pero en promedio fue tres veces mayor (F1,59=4.3; p=0.04)
en la zona pastoreada (1.48 ± 1.99%) que en la exclusión (0.52 ±
1.52%).

La cobertura de herbáceas fue muy alta en ambas zonas, pero
se redujo (F1,59=6.08; p=0.017) un 4% (pastoreo: 95.8 ± 9.48%;
exclusión: 100% ± 0%) con pastoreo. La altura media del estrato
herbáceo fue unas 10 veces menor (F1,59=471.9; p<0.001) en
condiciones de pastoreo (6.1 ± 2.0 cm) respecto a la zona de
exclusión (63.3 ± 14.3 cm).

Efectos de la exclusión del ganado sobre el establecimiento
de árboles

La densidad total de árboles juveniles establecidos en la
actualidad en pastizales adyacentes al bosque, no presentó
diferencias significativas (F1,54=0.19; p=0.66) entre las zonas de
exclusión y pastoreo (Fig. 5). La densidad de juveniles decreció
significativamente (F2,54=9.65; p<0.001) con la distancia al bosque,
independientemente del tratamiento (i.e., interacción no
significativa: F1,54=0.09; p=0.91) (Fig. 5). Comparaciones a
posterior indicaron que la densidad de juveniles fue cinco veces
mayor en la zona 1 (adyacente al bosque), respecto a las otras dos
zonas (2 y 3) más alejadas (10 y 15 m) del bosque, que no
presentaron diferencias entre si.

La riqueza promedio de especies arbóreas establecidas en los
pastizales adyacentes a bosques, tampoco presentó diferencias
(F1,54=1.05; p=0.31) entre tratamientos, pero decreció con la
distancia al bosque (F2,54=9.65; p<0,001) (Fig. 5). La interacción
tratamientoXzona no fue significativa (F2,54=0.04; p=0.96). La
riqueza media fue 3-4 veces mayor en la zona 1, diferenciándose
de las zonas 2 y 3 más alejadas del bosque (Fig. 5). Se registraron
en total 12 especies de árboles juveniles establecidos en el pastizal.
Las especies más abundantes (86% de la abundancia total) fueron:
Myrrhinium atropurpureum Schott var. octandrum Benth, Eugenia
uruguayensis, Xylosma tweediana (Clos) Eichler, Lithraea
brasiliensis y Blepharocalyx salicifolius (Tabla 2). No se observaron
mayores diferencias en la composición de especies entre las zonas
excluida y pastoreada. Se registraron en total 10 especies en la
exclusión y 9 en pastoreo, siendo 7 de ellas compartidas (Tabla 2).

La densidad y riqueza de juveniles establecidos en áreas
abiertas siguieron las mismas tendencias que los valores totales,
i.e., disminución con la distancia al bosque pero sin diferencias
entre las zonas excluida y pastoreada (Fig. 5). Sin embargo, la
densidad y riqueza de árboles juveniles establecidos bajo plantas
leñosas fueron significativamente más altas en la zona pastoreada
(Densidad: F1,54=5.15; p=0.027, Riqueza: F1,54=4.97; p=0.03), y no
varió entre zonas (Densidad: F1,54=0.97; p=0.39, Riqueza:
F1,54=1.31; p=0.28). La densidad fue prácticamente cuatro veces
mayor a la media registrada en la exclusión (Fig. 5). El 40.3% de
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Tabla 1. Variación en cobertura y agregación espacial del bosque en
paisajes serranos del Parque Nacional San Miguel entre los años 1966 y
2016, en las zonas pastoreada y excluida (a partir de 2000) al ganado.
Table 1. Dynamic of forest cover and spatial aggregation in highland
landscapes of San Miguel National Park between 1966 and 2016, in grazed
and excluded areas (from 2000) to livestock.

Año

Cobertura de bosque
(%)

Agregación
(Índice de Morisita)

Pastoreo Exclusión Pastoreo Exclusión

1966 45.5 33.2* 1.4 1.7

2016 51.2 54.2 1.3 1.3

Diferencia 5.7 21.0 -0.1 -0.4

* La exclusión se instaló en 2000, por lo que en 1966 esta zona también era
pastoreada.
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Figura 4. Fotos ilustrativas del ecotono bosque-pastizal de las áreas excluida (desde 2010) y pastoreada, en el Parque Nacional San Miguel. Son evidentes
las diferencias en la altura del estrato herbáceo y en la cobertura de aflorameintos rocosos. En la foto de la zona pastoreada, se puede apreciar la
ocurrencia de un arbusto (Daphnopsis racemosa Griseb, envira) y una cactácea columnar (Cereus hildmannianus R. Kiesling), asociada a una roca
aflorante.
Figure 4. Illustrative photos of the forest-grassland ecotone of excluded (since 2010) and grazed areas, at San Miguel National Park. The differences in
the height of the herbaceous vegetation and in the rocky outcrops cover are evident. In the photo of the grazed area, we can see the occurrence of a shrub
(Daphnopsis racemosa, envira) and a columnar cactus (Cereus hildmannianus), associated with a rocky outcrop.

Familia Especie E P Total

SAPINDACEAE Allophylus edulis (A.St.-Hil., A.Juss. & Cambess.) Radlk. 1 3 4

MYRTACEAE Blepharocalyx salicifolius (Kunth) O. Berg 3 5 8

CANNABACEAE Celtis iguanaea (Jacq.) Sarg. 0 2 2

MYRTACEAE Eugenia uruguayensis Cambess. 9 9 18

ANACARDIACEAE Lithraea brasiliensis Marchand 6 2 8

MYRTACEAE Myrrhinium atropurpureum Schott var. octandrum Benth. 26 37 63

PRIMULACEAE Myrsine umbellata Mart. 1 0 1

ANACARDIACEAE Schinus engleri F.A. Barkley 1 0 1

RHAMNACEAE Scutia buxifolia Reissek 1 6 7

EUPHORBIACEAE Sebastiania brasiliensis Spreng. 1 0 1

SALICACEAE Xylosma tweediana (Clos) Eichler 7 2 9

RUTACEAE Zanthoxylum fagara (L.) Sarg. 0 2 2

Área de muestreo (m2) 750 750 1500

Abundancia (individuos) 56 86 124

Riqueza de especies 10 9 12

Especies exclusivas 3 2 -

los juveniles registrados en la zona pastoreada (total=67) se
estableció bajo plantas leñosas, mientras que en la exclusión solo
el 5.4% de los juveniles (total=56) se estableció en asociación a
plantas leñosas. En la zona con pastoreo, la densidad total de
juveniles se correlacionó positivamente con la cobertura de
arbustos (Correlación de Spearman: rS=0.47; p=0.008).

Se registraron siete especies leñosas actuando como posibles
plantas percha/nodriza, ya que se detectaron juveniles bajo sus
doseles. Las más importantes (73% de los juveniles establecidos
bajo leñosas) fueron dos arbustos: Daphnopsis racemosa Griseb.
(envira) y Colletia paradoxa (espina de la cruz). También se
registraron algunos juveniles bajo el dosel de árboles adultos
(Scutia buxifolia Reissek, Eugenia uruguayensis, Myrrhinium
atropurpureum var. Octandrum y Schinus engleri F.A. Barkley) o
entre las ramificaciones de la cactácea columnar Cereus
hildmannianus K. Schum.

En la zona bajo pastoreo, la cobertura de arbustos, incluyendo
envira y espina de la cruz, se correlacionó positivamente
(Correlación de Spearman: rS=0.53; p=0.002) con la cobertura de
rocas aflorantes, que por su lado, también se correlación
positivamente (rS=0.53; p=0.003) con la densidad de árboles
juveniles.

Discusión

Bosque serrano de Uruguay en expansión: contexto regional

El bosque se ha expandido sobre el pastizal en el paisaje
serrano del PNSM en los últimos 50 años, tanto en la zona
pastoreada como en la zona excluida al ganado desde el año 2000.
Este es el primer registro cuantitativo de expansión de bosques
sobre pastizales en Uruguay. Actualmente hay otras dos

Tabla 2. Lista de árboles juveniles que reclutan en áreas de pastizal adyacentes a bosques en el Parque Nacional San Miguel, en setiembre de 2016. Se
presentan datos de abundancia total por especie en los relevamientos realizados en las zonas de exclusión (E) y pastoreo (P).
Table 2. List of tree saplings recruiting in pasture adjacent to forests at San Miguel National Park, in September of 2016. The abundance of species
observed in the samples taken at the excluded (E) and grazed (P) areas are presented.



localidades bajo estudio del área serrana de Uruguay, al suroeste
(115 km) y noroeste (120 km) del PNSM, donde también hemos
observado una expansión del bosque durante los últimos 50 años.
Esto indica que la expansión del bosque no sería un fenómeno
local, sino que se extiende a otras areas serranas de Uruguay.

Sin embargo, en la región de los pastizales del Río de la Plata
(sensu Soriano 1992) y regiones cercanas (i.e., oeste argentino,
sur de Brasil y Uruguay), ya existían antecedentes de invasión de
leñosas y expansión de bosques. En Argentina, Chaneton et al.
(2012) citaron dos casos bien documentados. El primero
documenta la invasión de los palmares de Butia yatay (Mart.) Becc.
en la zona humeda de la Pampa Mesopotámica, por varias
especies de arbustos y árboles provenientes del bosque del río
Uruguay. Esta invasión se produjo luego de la exclusión del
pastoreo y control del fuego en el área protegida El Palmar durante
35 años. El segundo caso se refiere a la invasión de las sabanas y
pastizales semiáridas de la región del Espinal por Prosopis caldenia
Burkart y Geoffroea decorticans (Hook. & Arn.) Burkart, fenómeno
asociado a la alta presión de pastoreo. En el sur de Brasil,
Overbeck et al. (2007) citaron el caso del avance de los bosques
de Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze sobre los pastizales de
la meseta central de Río Grande del Sur y depresión central. Este
fenómeno se ha vinculado a tendencias climáticas históricas
(aumento de precipitaciones), y a la reducción del pastoreo y de la
frecuencia de fuego.

Los resultados de nuestro trabajo en Uruguay, sumados a los
antecedentes en Argentina y sur de Brasil, sugieren que la invasión
de plantas leñosas y expansión de bosques sobre pastizales y
ecosistemas abiertos, es una tendencia de escala regional que
afectaría gran parte de los pastizales del Río de la Plata y regiones
cercanas, más allá de la variabilidad y particularidades ecológicas
locales. Las causas de este fenómeno regional parecen ser
múltiples y variables según los contextos ecológicos locales (ej.,
clima), incluyendo factores históricos, climáticos, régimen de fuego,
hebivoría, etc. (ver Chaneton et al. 2012).

Factores ligados a la expansión del bosque serrrano de
Uruguay: clima y ganado 

La expansión del bosque registrada durante los últimos 50 años
en el PNSM, coincidió con un sostenido aumento de las
precipitaciones, especialmente en verano. La precipitación
acumulada en verano se incrementó en un 50% entre 1960 (300
mm) y 2010 (450 mm). Esta asociación positiva entre la mayor
disponibilidad de agua en verano y la expansión del bosque, apoya
la hipótesis de que el déficit hídrico de verano ha sido uno de los
factores responsables de limitar la colonización de los pastizales
por árboles en nuestra región, como ha sido propuesto para el sur
de Brasil (Pillar y Quadros 1997). De tal forma, la tendencia de
incremento pluviométrico, que podría acentuarse en el futuro de
acuerdo a las predicciones de cambio climático, generaría un
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Figura 5. Densidad y riqueza de juveniles arbóreos establecidos en pastizales adyacentes a bosques serranos en el Parque Nacional San Miguel. Se
reportan datos totales y discriminados por micrositio de reclutamiento: área abierta o bajo planta leñosa. Tratamientos: Exclusión (E) y Pastoreo (P).
Zonas: 1 (0-5m), 2 (5-10m) y 3 (10-15m). Letras distintas indican diferencias significativas (p<0.05) en las medias de los tratamientos. En el caso de los
juveniles bajo plantas leñosas, las diferencias son marginalmente significativas (p<0.1).
Figure 5. Density and richness of tree saplings established in grasslands adjacent to forests in San Miguel National Park. We report overall data and
discriminated by recruitment microsite: open area or under woody plant..Treatments: Exclusion (E) and Grazing (P). Zones: 1 (0-5m), 2 (5-10m) and 3 (10-
15m). Different letters indicate significant differences (p <0.05) in the means of the treatments. In the case of juveniles under woody plants, the differences
are marginally significant (p <0.1).



relajamiento del déficit hídrico estival y, por tanto, un panorama
climático más favorable para la expansión de bosques en Uruguay
(Salazar et al. 2007 y Anadón et al. 2014).

En el mismo período de expansión del bosque serrano de
Uruguay, la carga de ganado ovino se redujo drásticamente en el
país, debido a la caída del precio internacional. Uruguay pasó de
tener más de 25 millones de cabezas de ganado ovino en 1990, a
tener menos de 7 millones en 2015 (DIEA 2016). La reducción de
más del 70% de la carga ovina en los últimos 25 años, que fue
especialmente importante en la región serrana de Uruguay, podría
ser otro factor explicativo del avance del bosque serrano de
Uruguay. En este sentido, el experimento de exclusión ganadera
analizado en nuestro estudio apoya la hipótesis de que el pastoreo
del ganado reduce el avance del bosque sobre el pastizal, pero no
lo evita.

Nuestro estudio demostra que la actividad continua del ganado
por 50 años no redujo la cobertura boscosa en favor del pastizal
en el PNSM, ya que incluso el bosque con uso ganadero aumentó
casi un 6% en superficie. Sin embargo, la exclusión del ganado por
16 años mostró que la expansión del bosque fue casi cuatro veces
mayor sin pastoreo. En otras palabras, el ganado (mayormente
bovino) está frenando fuertemente (~75%) el proceso de expansión
del bosque, que podría ser impulsado por una combinación de
factores, mayor pluviosidad estival y menor presión de pastoreo
ovino. De tal forma, la disminución o exclusión de la carga ganadera,
en un contexto climático favorable, explicaría la expansión del
bosque serrano en Uruguay. Mecanismos similares han sido
propuestos para explicar la invasión de los palmares de Butia yatay
en el oeste argentino por arbustos y árboles del bosque del río
Uruguay (Chaneton et al. 2012), y la expansión del bosque de
Araucaria angustifolia en Río Grande del Sur (Brasil) (Klein 1960;
Overbeck et al. 2007).

Ganado, establecimiento de árboles y mecanismos de
expansión del bosque

El pastoreo del ganado redujo la tasa de expansión de bosque
sobre pastizal. El consumo directo de plántulas y juveniles parece
ser el mecanismo más lógico, considerando la alta presión de
herbivoría en el área, que redujo drásticamente (90%) el tapiz
herbáceo. El ramoneo del ganado sobre plántulas de árboles
palatables, e incluso sobre el dosel de árboles juveniles y adultos,
ha sido documentado a nivel mundial (Bond 2008; Sankey 2012),
pero también en la región (Rolhauser y Batista 2014) y en Uruguay
(Rivas 2005). Por tanto resulta esperable que, ante la supresión del
pastoreo, aumente en el corto plazo la sobrevivencia y crecimiento
de plántulas y juveniles, y en el mediano-largo plazo la cobertura
arbórea. Sin embargo, resulta llamativo que en nuestro relevamiento
no se detectaron diferencias en la densidad ni riqueza de árboles
juveniles establecidos, entre la zona continuamente pastoreada y la
excluida al ganado durante 17 años. A modo de hipótesis,
proponemos que la dinámica de la competencia herbáceas-leñosas
disparada por la exclusión del ganado, podría explicar este patrón.
En la zona excluida, la densidad de árboles juveniles decreció
significativamete (Correlación de rangos de Spearman: rs=-0.47,
p=0.009) con la altura de la vegetación herbácea, que varió entre
30 y 90 cm. Esta evidencia sugiere la posibilidad de interacción
competitiva entre herbáceas y leñosas, fenómeno que ha sido
reconocido como un factor clave en la dinámica de los ecotonos
bosque-pastizal en otras regiones (Resco de dios et al. 2005; Bond
2008; Sankey 2012). En este contexto, a modo de hipótesis a
evaluar, proponemos que inmediatamente a la supresión del
pastoreo, aún con una baja biomasa (altura) de herbáceas, las
plántulas y juveniles de árboles habrían tenido una ventana temporal
de mayor supervivencia y crecimiento que en áreas pastoreadas,
hasta que el crecimiento de la biomasa herbácea comience a afectar
competitivamente el desempeño de las plántulas y juveniles de
árboles.

Si bien el pastoreo del ganado ha reducido la tasa de expansión
del bosque serrano en el PNSM, no ha evitado el avance del

bosque. En este contexto, surge una pregunta interesante: ¿los
procesos y mecanismos de avance del bosque son los mismos en
condiciones de pastoreo intensivo que en exclusión del ganado? 

Se han documentado diferentes patrones y mecanismos de
avance de bosques en ecotonos bosque-pastizal (ej., Olivera y Pillar
2004; Duarte et al. 2006; Sankey 2012). En este trabajo,
encontramos evidencia de la ocurrencia de dos mecanismos de
expansión: (1) avance gradual por dinámica de borde (Oliveira y
Pillar 2004) y (2) nucleación (sensu Yarranton y Morrison 1974)
(Duarte et al. 2006). En el primer caso, la invasión del pastizal por
árboles del bosque se produce principalmente en la cercanía del
borde, impulsado por el reclutamiento de plántulas generadas de
semillas dispersadas por el viento, o por rebrotamiento clonal. En
nuestro estudio, la densidad de árboles juveniles fue mayor en la
zona más cercana al borde y decreció con la distancia al bosque,
tanto en la zona excluida como en la pastoreada. Esto sugiere la
ocurrencia de expansión por dinámica de borde tanto bajo pastoreo
como en exclusión. La mayoría de los árboles juveniles registrados
en el pastizal aledaño al bosque (zona 1) provinieron de semillas,
pero se observó una importante cantidad de juveniles de Myrrhinium
atropurpureum var. octandrum (palo de fierro) generados por
rebrotamiento clonal, especialmente en la zona pastoreada.

En el caso de la nucleación, el avance ocurre por la generación
de células de crecimiento de árboles y arbustos que se originan en
el pastizal a cierta distancia del borde del bosque, entorno a plantas
pioneras (ej., Duarte et al. 2006; Fujita 2016) o rocas (ej., Carlucci
et al. 2011; Fujita y Mizuno 2015), que aumentan la lluvia de
semillas dispersadas por animales (i.e., efecto percha) y/o
favorecen la germinación de semillas y/o sobrevivencia de plántulas
por mitigación de las condiciones ambientales extremas o
reduciendo el ramoneo (i.e., efecto nodriza). En nuestro estudio
observamos que una fracción importante del reclutamiento de
árboles ocurrió bajo el dosel de plantas leñosas pioneras que
crecían en forma aislada en el pastizal, en muchos casos en
asociación a afloramientos rocosos. Las plantas leñosas fueron un
importante micrositio de reclutamiento para árboles juveniles en
condiciones de pastoreo (~40%), pero su relevancia fue muy baja
en la exclusión (~5%), donde la gran mayoría de los árboles
juveniles se establecieron en áreas abiertas de pastizal. Esto
sugiere que el avance por nucleación sería más relevante bajo
pastoreo que en exclusión. De esta manera podríamos concluir que
la influencia de los dos mecanismos de avance del bosque es
diferente con y sin ganado, resultando a largo plazo en diferentes
dinámicas sucesionales.

Se registraron siete especies leñosas actuando como posibles
plantas percha/nodriza, pero las más recurrentes fueron los
arbustos Daphnopsis racemosa (envira) y Colletia paradoxa
(espina de la cruz), que en muchas ocasiones se vincularon a
afloramientos rocosos. El rol de los arbustos (ej., Holl 2002; Smit
et al. 2005; Duarte et al. 2006) y las rocas (ej., Smit et al. 2005;
Carlucci et al. 2011; Fujita y Mizuno 2015) como facilitadores del
establecimiento de árboles jóvenes en ecotonos bosque-pastizal
ha sido ampliamente documentado. Nuestros resultados no nos
permiten distinguir entre los eventuales efectos percha y nodriza
de arbustos y rocas. Sin embargo sugieren que en condiciones de
pastoreo, el micrositio arbusto/roca juega un papel importante en
el establecimiento de árboles en el pastizal. Sin descartar otros
posibles mecanismos, proponemos a modo de hipótesis, que el
sistema arbustos/rocas genera un refugio para las plántulas y
juveniles ante el pastoreo del ganado. Este tipo de mecanismo ya
ha sido observado en paisajes montañosos bajo pastoreo por
ganado doméstico en Europa, donde la estrecha asociación de
árboles jóvenes con plantas no palatables o que poseen defensas
físicas (ej., espinas) o químicas, reduce la herbivoría y genera
asociaciones espaciales de árboles jóvenes (ver Smit et al. 2005).
El arbusto espinoso Colletia paradoxa, registrado en nuestro
estudio, ya ha sido identificado como nodriza para las plántulas y
juveniles de la palmera Butia odorata, en palmares pastoreados del
este de Uruguay (Baez y Jaurena 2000). Por su parte, D. racemosa
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es un arbusto muy fibroso que además cuenta con sustancias
tóxicas y caústicas (da Costa y Venzke 2016), que lo hacen no
palatable para el ganado y por ende lo convertirían en una buena
planta nodriza en los paisajes pastoreados de Uruguay (Carrere
com. pers.). Nuestra hipótesis está además en sintonía con la teoría
de la facilitación (Grime 1977; Callaway et al. 2005), en el sentido
de que la importancia de la facilitación debería ser mayor en
condiciones de mayor perturbación biótica, como por ejemplo, ante
un aumento de la presión de pastoreo.

De confirmarse que las rocas aflorantes facilitan de alguna
manera el establecimiento de árboles jóvenes, podría existir una
inesperada interacción indirecta positiva entre el pastoreo del
ganado y el avance del bosque sobre el pastizal. Nuestros datos
revelaron que el pastoreo del ganado reduce significativamente la
biomasa herbácea, dejando al descubierto una mayor cobertura de
rocas aflorantes. De tal forma, el pastoreo del ganado podría
generar simultáneamente dos efectos opuestos sobre el
establecimineto de árboles, reducción en áreas abiertas de pastizal
por consumo de plántulas palatables (ej., Rolhauser y Batista 2014;
Rivas 2005), y aumento en afloramientos rocosos con posibles
plantas percha/nodrizas asociadas.

Conclusiones

Se encontraron evidencias de que el bosque serrano se está
expandiendo sobre el pastizal en el paisaje serrano del este de
Uruguay, posiblemente impulsado por las mejores condiciones
hídricas estivales y reducción de la carga ganadera ovina. De todas
formas, el pastoreo del ganado ha reducido la tasa de expansión
del bosque, pero no ha sido capaz de limitarla. El pastoreo juega
un importante papel regulador en este sistema, controlando la
dinámica de la vegetación en el ecotono pastizal-bosque, a través
de una serie de mecanismos (directos e indirectos) que afectarían
negativa y positivamente el establecimiento de árboles en el
pastizal, y que recién comienzan a ser estudiados en Uruguay.
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