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Resumen

La biota es responsable de una fraccion importante del intercambio de materia y energia
en los ecosistemas. Ante escenarios de reduccién de la biodiversidad es necesario com-
prender como se verd afectado el funcionamiento de los ecosistemas. Las hipétesis que
vinculan a la biodiversidad con el funcionamiento de los ecosistemas proponen que tan-
to la tasa de funcionamiento como la estabilidad de los ecosistemas aumentan con la
biodiversidad. Varios experimentos exploraron la relacién entre la riqueza de especies
de plantas y la productividad primaria neta, que es la principal entrada de energia a los
ecosistemas. Estos experimentos muestran un claro patrén de aumento en la productivi-
dad con el namero de especies como resultado del uso complementario de los recursos,
efectos positivos entre especies, y la presencia de especies més productivas (efecto de
muestreo). La cantidad de experimentos que vinculan la biodiversidad con la estabilidad
del ecosistema es menor, y si bien sugieren que la biodiversidad amortigua la variabilidad
ambiental, la evidencia es todavia inconclusa.

Introduccion

Entre los cambios maés dréasticos que producen las actividades humanas sobre el planeta
estén la alteracion de los ciclos biogeoquimicos y los cambios en la biodiversidad (Vi-
tousek et al. 1997a). La biodiversidad es un concepto amplio, que engloba la diversidad
de genes, especies, paisajes, y las interacciones entre especies, a pesar que principalmente
se entiende biodiversidad como niimero de especies (o riqueza; Chapin et al. 2000, Sala et
al. 2000). El cambio en la biodiversidad es un componente del cambio global que incluye
la invasion de especies exoticas, el reemplazo de tipos de biomas (por ejemplo bosques
por pastizales), y si bien no esta necesariamente restringido a la extincion de especies, éste
es el concepto mas comtanmente entendido. La extinciéon de especies a escala global es un
proceso que esta ocurriendo a tasas mucho mayores de las naturales debido a actividades
humanas (Pimm y Raven 2000). Los escenarios de biodiversidad sefialan que la causa
principal de la extincion de especies es el cambio del uso de la tierra, seguida por los cam-
bios en el clima y la deposicion de nitrégeno (Sala et al. 2000). La disminucién global de
la biodiversidad es particularmente preocupante por su caracter irreversible.

Los ciclos biogeoquimicos representan los movimientos de materia y energia entre los
distintos componentes del ecosistema. Uno de los ciclos biogeoquimicos més importantes
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es el ciclo del carbono por la magnitud de los flujos entre sus componentes (Schlesinger
1991). Esqueméticamente, en el ciclo del carbono, los organismos autétrofos (como las
plantas) reducen diéxido de carbono a carbono orgénico (aztcares) mediante el proceso
de fotosintesis. Los organismos autétrofos y heterdtrofos (como los animales, los hongos
y las bacterias) utilizan el carbono organico como fuente de energia mediante el proceso
de respiracion por el que se libera dioxido de carbono a la atmésfera. Un proceso muy
vinculado al ciclo del carbono es la productividad primaria neta aérea (o simplemente
productividad) que se refiere a la produccién de biomasa por parte de los organismos
fotosintéticos. La productividad primaria es uno de los procesos mas importantes para
la vida del planeta ya que es la principal entrada de energia a los ecosistemas. Los ciclos
biogeoquimicos estdn interrelacionados entre si, como en el caso de la productividad
primaria terrestre que esta relacionada con el ciclo del carbono, el agua y los nutrientes
(Chapin et al. 2002). Las actividades humanas tienen un gran impacto sobre estos ciclos
debido al uso de fertilizantes para la agricultura moderna o la quema de combustibles
fésiles que aumentan la disponibilidad natural de nitrégeno, fésforo y didxido de carbono
(Vitousek et al. 1997b, Chapin et al. 2002). Dado que la biota juega un rol principal en el
ciclado de materia y el flujo de energia en los ecosistemas, resulta esencial comprender el
rol de la biodiversidad sobre el funcionamiento de los ecosistemas.

El interés por comprender la relacion entre la biodiversidad y el funcionamiento de los
ecosistemas es de larga trayectoria entre los ecélogos. Charles Darwin comenta en “El Ori-
gen de las Especies” un experimento que compara la biomasa de comunidades herbaceas
con distinta riqueza de especies. El experimento concluye que si una parcela se siembra
con una mezcla de especies de distintos géneros en vez de una sola especie de pasto, ésta
alcanzarad mayor biomasa (Hector y Hooper 2002). Sin embargo, no fue hasta la dltima
década del siglo XX que la comunidad cientifica reconoci6 la relevancia de entender las
bases tedricas y de buscar evidencias empiricas detras de la relacién entre la biodiversi-
dad y los procesos ecosistémicos. En 1991 el Comité Cientifico para los Problemas del
Medio Ambiente (SCOPE por sus siglas en inglés) lanzé un programa para sintetizar el
estado del conocimiento sobre la biodiversidad. En ese marco, Harold Mooney y Detlef
Schulze organizaron una reunién cientifica que congregé a reconocidos ecélogos de todo
el mundo para buscar evidencias sobre la relacién entre la biodiversidad y los procesos de
los ecosistemas. Una de las conclusiones mas sorprendentes fue la falta de experimentos y
la ausencia de bases teéricas que vincularan la biodiversidad con el funcionamiento de los
ecosistemas (Mooney et al. 1996, Mooney 2002). La reunién fue un hito en ecologia ya
que desencadené una nueva generacion de experimentos y modelos tedricos.

El objetivo del presente capitulo es analizar y revisar los principales avances del co-
nocimiento en la relacién entre la biodiversidad y el funcionamiento de los ecosistemas
que se produjeron luego de la reunién de SCOPE. Pese a que existen aproximaciones
experimentales, observacionales y manipulativas que exploran dicha relacién, en este ca-
pitulo vamos a centrarnos en aquellos estudios en los que fue posible aislar el efecto de la
biodiversidad. Los experimentos observacionales utilizan gradientes naturales en los que
cambian las variables ambientales (por ejemplo precipitaciéon y temperatura). El cambio
en las variables ambientales influye simultaneamente sobre la biodiversidad como sobre
el funcionamiento de los ecosistemas, por lo que es imposible separar un efecto del otro.
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El objetivo de los experimentos manipulativos es fijar todas las variables ambientales
que no se desea evaluar (o reducir al minimo la variabilidad ambiental) y manipular la
biodiversidad como tnico factor. También vamos a focalizarnos en aquellos experimentos
manipulativos que evaluaron la relacion entre el nimero de especies y el funcionamiento
de los ecosistemas.

1. Preguntas e hipotesis

Dos preguntas centrales surgieron luego de la sintesis de SCOPE. La primera es cuales son
los efectos de los cambios en la biodiversidad sobre el funcionamiento de los ecosistemas.
Esta apunta a los fundamentos biologicos detras de la relacion biodiversidad-funciona-
miento. La segunda pregunta es cémo los cambios en la biodiversidad afectaran la capa-
cidad de los ecosistemas para proveer bienes y servicios, la que evalta las consecuencias
sociales de la pérdida de la biodiversidad. De estas preguntas se desprenden dos hipétesis
(Figura 1).

1.1. Hipoétesis de biodiversidad-funcionamiento de ecosistema (Fig. 1a)

Esta postula que a medida que aumenta la biodiversidad aumenta la tasa de funciona-
miento de los ecosistemas (Sala et al. 1996). Las bases biologicas de esta hipotesis son
la complementariedad de nicho, las interacciones positivas entre especies y el efecto de
muestreo. La complementariedad de nicho es la diferencia en el uso de recursos por parte
de las especies o fenotipos, por lo que en ecosistemas con mayor biodiversidad se hace
un uso mas exhaustivo de recursos, lo que resulta en mayores tasas de funcionamiento
(Tilman 1999). Las interacciones positivas como la simbiosis y la facilitaciéon aumentan la
capacidad de produccién de una o de las dos especies involucradas. Asi, especies que inte-
ract(ian positivamente producen més cuando coexisten que cuando estdn separadas (Car-
dinale et al. 2002, Bruno et al. 2003). El efecto de muestreo esta asociado con la existencia
de especies con caracteristicas que permiten hacer el mayor uso de los recursos. En este
caso, el aumento de la tasa de funcionamiento se debe a que en ecosistemas més diversos es
mas probable encontrar dicha especie que en ecosistemas menos diversos (Huston 1997).

1.2. Hipdétesis de biodiversidad-estabilidad (Fig. 1b)

Postula que a medida que aumenta la biodiversidad, aumenta la estabilidad de los ecosis-
temas (Elton 1958, Tilman 1996). Esta hipotesis predice que la biodiversidad amortigua
los efectos de las variaciones ambientales manteniendo la tasa de funcionamiento del
ecosistema relativamente constante contribuyendo a la estabilidad de los ecosistemas.
Esta hipotesis esta basada en la idea que distintas especies tienen distinta capacidad de
crecimiento ante diferentes condiciones ambientales. En un ejemplo hipotético, algunas
especies resistirian condiciones de sequia y dominarian en afios secos y otras, por el con-
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A Tasa de funcionamiento

Biodiversidad

B  Tasa de funcionamiento

Alta biodiversidad

Baja biodiversidad

Tiempo

Figura 1. Hipotesis de la relacién entre la biodiversidad y el funcionamiento de los ecosistemas. A) A medida
que aumenta la biodiversidad aumenta la tasa de funcionamiento de los ecosistemas. El aumento en la tasa
de funcionamiento con la biodiversidad se debe a la complementariedad de nicho, los efectos positivos entre
las especies, y el efecto de muestreo. B) A medida que aumenta la biodiversidad aumenta la estabilidad de
los ecosistemas. La estabilidad de los ecosistemas mds diversos se debe al aumento de la probabilidad de
encontrar especies capaces de amortiguar los cambios en las fluctuaciones ambientales.

trario, estarian especializadas en utilizar la abundancia de recursos en afios himedos. Eco-
sistemas con estos dos tipos de especies mostrarian menos variabilidad interanual en su
funcionamiento que ecosistemas que s6lo tienen un tipo de especies. La estabilidad es
un concepto que abarca multiples componentes (Loreau et al. 2002). Por ejemplo, un
ecosistema puede ser “resistente” si frente a un disturbio mantiene la misma composicién
y la misma tasa de funcionamiento; un ecosistema puede ser “resiliente” si frente a un
disturbio vuelve a la composicién y a la misma tasa de funcionamiento original; tam-
bién, un ecosistema puede ser estable si frente a un disturbio mantiene la misma tasa de
funcionamiento original a pesar de que haya un reemplazo de las especies originales (o
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un cambio en sus proporciones) por especies “funcionalmente equivalentes redundantes”
(redundancia; Allison y Martiny 2008) (Figura 2).

Disturbio

Composicion de especies y
funcionamiento original del Resistencia
ecosistema

!

Cambio en la
composicion de especies y Resiliencia
funcionamiento

1l

Cambio en la composicién|| Redundancia
de especies es permanente funcional

U

Cambio en el

Composicion y
funcionamiento se
mantienen

Composicion y
funcionamiento vuelve a ser
como la original

El funcionamiento es igual al
del ecosistema original

funcionamiento del
ecosistema

Figura 2. Esquema que ilustra las diferentes causas que pueden explicar la estabilidad de un ecosistema

(adaptado de Allison y Martiny 2008).

1.3. Evidencias de la hipétesis biodiversidad-funcionamiento de ecosistemas

Los primeros experimentos para poner a prueba la hipétesis de biodiversidad y funciona-
miento manipularon el namero de especies de plantas (riqueza) y evaluaron la producti-
vidad primaria neta que es la principal entrada de energia a los ecosistemas (Naeem et al.
1994, Tilman et al. 1996). Naeem et al. (1994) disefiaron el ECOTRON, un experimento
realizado en una camara de crecimiento en las que sembraron tres niveles de riqueza (2,
S5 y 16 especies de plantas), siendo los de menor riqueza subconjuntos de los niveles de
mayor riqueza. Con un alto nivel de control de las condiciones experimentales, el ECO-
TRON concluyé que ecosistemas con mayor namero de especies fijan diéxido de carbono
a tasas mas rapidas que los ecosistemas empobrecidos en el numero de especies (Naeem
et al. 1994). En un experimento a campo, Tilman et al. (1996) sembraron un gradiente
de1,2,4,6,8,12y 24 especies de plantas. A lo largo del gradiente de riqueza, el namero
de combinaciones posibles varia. Para los monocultivos hay 24 combinaciones posibles;
para las mezclas de dos especies hay 276 combinaciones posibles; en total, en el gradiente
seleccionado hay mas de 3,5 millones de combinaciones entre especies. Como resulta im-
posible sembrar todas las combinaciones, los autores optaron por sembrar una muestra al
azar de 20 combinaciones dentro de cada nivel de riqueza. Este experimento mostr6 au-
mentos en la productividad con aumentos en el namero de especies (Tilman et al. 1996).
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Sin embargo, estos disefios experimentales fueron cuestionados poniendo en duda la va-
lidez de las conclusiones. Dado que el disefio experimental del ECOTRON sélo considerd
un nivel de composicién por nivel de riqueza, no permite establecer si el aumento de la
productividad se debi6 a que hay mas nimero de especies o a la composicion de especies
(Huston 1997). En el segundo caso no fue posible separar el efecto del niamero de especies
del efecto de muestreo (Huston 1997, Tilman 1997). Este disefio conlleva un problema
mis sutil que es si el aumento de la productividad se debe a una especie en particular o a
que hay mayor nimero de especies (Huston 1997, Tilman 1997). Supongamos que en el
experimento de Tilman et al. (1996) una especie hubiese sido mucho més productiva que
el resto. La probabilidad de encontrar esa especie fue de 0,04, 0,08,0,17, 0,25, 0,33, 0,50
y 1,00 para cada nivel de riqueza, respectivamente. Dado que la combinacién de especies
fue un muestreo al azar para cada nivel de riqueza, es de esperar que la probabilidad de
encontrar a la especie mas productiva aumente a mayor namero de especies.

Gracias a los comentarios de Huston (1997) y Tilman (1997) se generé un amplio
debate en la comunidad cientifica que desencadend en el disefio de una nueva generacién
de experimentos y la basqueda de nuevas herramientas para poner a prueba la hipote-
sis de biodiversidad-funcionamiento (Naeem 2002). El nuevo disefio incluye réplicas de
todos los monocultivos y de todas las composiciones de especies posibles en niveles de
diversidad mayores (Hector et al. 1999, Reich et al. 2001, Tilman et al. 2001b) (Figura
3). La inclusion de los monocultivos permiti6 el uso de indices analiticos que comparan
el funcionamiento de las especies en forma aislada versus en ecosistemas con multiples
especies. Los indices que estiman el efecto de la biodiversidad comparan la tasa de funcio-
namiento de las especies en forma aislada (los monocultivos) contra la tasa de las especies
en una mezcla de especies. Si hay un efecto de la biodiversidad, la tasa de funcionamiento
de la mezcla de especies debe ser distinta que el promedio de la tasa de los monocultivos.
Por ejemplo, el indice RYT (de las siglas en inglés relative yield total) fue desarrollado ori-
ginalmente para comparar el rendimiento de las mezclas de cultivos mixtos con el rendi-
miento de monocultivos (De Wit y van den Bergh 1965). Una version modificada del RYT
basada en la ecuacion de Price (1970) permiti6 separar la complementariedad de nicho
del efecto de muestreo (Loreau y Hector 2001, Sala 2001). Otros indices no tardaron en
aparecer, y basaron sus anilisis en valores agregados de la comunidad (Loreau 1998) o en
base al comportamiento de cada especie (Loreau 1998, Lambers et al. 2004, Fox 2005).

Con los nuevos indices analiticos y los nuevos disefios experimentales surgieron resul-
tados contundentes: a medida que aumenta el namero de especies de plantas aumenta
la productividad primaria neta de los ecosistemas (Hooper et al. 2005, Cardinale et al.
2006). El BIODEPTH fue el primer experimento en incluir més de una localidad experi-
mental. Este se llevo a cabo en ocho localidades de Europa donde se sembraron niveles
similares de riqueza utilizando especies de cada localidad. El BIODEPTH mostrd que el
aumento de la productividad con la diversidad es independiente de la composicién de es-
pecies y ademas demostré que el principal mecanismo es la complementariedad de nicho
(Hector et al. 1999, Loreau y Hector 2001).

Quienes sugieren que el efecto de muestreo es el principal mecanismo detras de la
relacion entre la diversidad y la productividad, sefialan que ningtin ecosistema con la
maxima diversidad de especies es mas productivo que el monocultivo mas productivo
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Figura 3. Esquema de los experimentos manipulativos de biodiversidad y productividad. Cada simbolo

representa una especie, y simbolos unidos representan la composicion de un ecosistema. La probabilidad de
encontrar la especie con mayor tasa de funcionamiento muestra cémo varia el efecto de muestreo con el nii-
mero de especies. Los disefios experimentales por lo general incluyen réplicas de cada composicion de especies.

(Cardinale er al. 2006) tal como lo planteara Tilman (1997). Sin embargo, esta afirmacion
no considera que hay mas monocultivos que mezclas de maxima diversidad y por ende
mayores chances de encontrar un valor de productividad mas alto. Supongamos un ex-
perimento con 10 especies y tres réplicas por combinacion de especie. El promedio de la
productividad de cada especie se obtiene con las tres réplicas. A su vez, el promedio de la
productividad de los monocultivos se obtiene con 10 valores (1 por especie). En cambio,
hay un solo promedio para la mezcla de 10 especies que se obtiene promediando las tres
réplicas. Si los 10 valores que se utilizan para el promedio del monocultivo tienen una
dispersion normal, es alta la probabilidad de encontrar monocultivos con mayor producti-
vidad que la mezcla. Asi, experimentos que evaltian gradientes de diversidad con un alto
ntmero de especies tienen mayor probabilidad de encontrar monocultivos con mayor
productividad que la mezcla con maxima diversidad. Por otro lado, la presencia de legu-
minosas con capacidad de fijar nitrégeno en las mezclas de especies ha sido sefialada como
un efecto de muestreo, ya que a medida que aumenta el namero de especies aumenta la
probabilidad de incluir una fijadora de nitrégeno y mas parcelas estaran fertilizadas en
ecosistemas mas diversos (Huston et al. 2000). Sin embargo, la evidencia experimental
muestra que la productividad aumenta con la diversidad de especies aun en ausencia de
leguminosas (Hector et al. 1999, Van Ruijven y Berendse 2003, Van Ruijven y Berendse
2005).

Una de las limitaciones que tienen los experimentos en Ecologia es la escala temporal a
la que se llevan a cabo. En particular, en los experimentos que evaltian la productividad en
funcion de la riqueza de especies es particularmente grave ya que limita la expresién de
la complementariedad de nicho (Sala 2001) favoreciendo el efecto de muestreo (Yachi y
Loreau 2007). En experimentos donde el gradiente de riqueza se realiza sembrando semi-
llas de distinto ntimero de especies, la diferencia en el uso de los recursos por las distintas
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especies tarda en expresarse. Por ejemplo, el uso de los recursos del suelo, como el agua, se
diferencia espacialmente cuando las raices estan completamente desarrolladas. En los pri-
meros estadios de los experimentos de siembra los sistemas radicales estin poco desarro-
llados y dificilmente se expresa la complementariedad de nicho, lo que explica la falta de
respuesta en el primer afio de crecimiento en la mayoria de los experimentos de siembra.
En Minnesota, Estados Unidos de Norteamérica, el equipo de David Tilman mantiene
un experimento en el que sembraron distinto nttmero de especies de plantas desde hace
més de 10 afios. En este experimento observaron que a medida que aumenta el tiempo
la complementariedad de nichos aumenta con respecto al efecto de muestreo (Tilman et
al. 2001b, Tilman et al. 2006, Fargione et al. 2007). En el mismo sentido pero utilizando
otra aproximacién experimental, en un experimento conducido en la Estepa Patagénica
argentina, donde el gradiente de diversidad fue generado mediante remocién de especies
(en vez de siembra), se comprobo que cuando los ecosistemas estdn compuestos por indi-
viduos completamente desarrollados, la complementariedad de nicho alcanza valores mas
altos que en ecosistemas artificiales creados mediante siembra de especies (Flombaum y
Sala 2008). En la Estepa Patagonica el gradiente de diversidad se realizé con las especies
que explican el 95% de la productividad de ese ecosistema. El gradiente de riqueza fue
de 1,2, 4 y 6 especies de plantas con todas las combinaciones posibles replicadas donde
la biomasa inicial fue controlada a lo largo del gradiente de diversidad (Flombaum y Sala
2008). Es decir que, al inicio del experimento, todas las parcelas poseian la misma biomasa
pero distinto namero de especies (Flombaum y Sala 2008). En su conjunto, estos experi-
mentos demuestran que el efecto de la biodiversidad en ecosistemas naturales maduros es
mayor al que se esperaba en base a ecosistemas artificiales o jévenes (Fargione et al. 2007,
Flombaum y Sala 2008).

Las interacciones positivas también juegan un papel importante en el efecto de la bio-
diversidad sobre el funcionamiento de los ecosistemas (Cardinale et al. 2002, Bruno et al.
2003). Si bien hay una amplia gama de estudios que proveen evidencia de interacciones
positivas entre especies de plantas (Callaway 1995, Callaway et al. 2002), incluyendo
efectos sobre la productividad del ecosistema (Joshi et al. 2001), los experimentos de
diversidad y funcionamiento proveen poca evidencia directa sobre interacciones posi-
tivas. Por ejemplo, entre los efectos de facilitacion identificados para los experimentos
de biodiversidad y funcionamiento se mencionan la fertilizacion de nitrégeno por parte
de leguminosas (Tilman et al. 2001b) y la disminucion del estrés hidrico en ecosistemas
aridos (Flombaum y Sala 2008). Asi como la complementariedad de nicho, los efectos
de facilitacion entre distintas especies son el resultado de procesos de adaptacion a largo
plazo (Bruno et al. 2003), por lo que los efectos de la biodiversidad sobre la productividad
en ecosistemas naturales son mayores a los efectos en ecosistemas artificiales, tal como se
observé para la Estepa Patagénica (Flombaum y Sala 2008).

La descomposicién de la materia organica es otro de los procesos del ecosistema de
gran interés por su relevancia en los ciclos del carbono y de los nutrientes. Los organismos
descomponedores degradan los tejidos muertos (como la hojarasca) para obtener energia,
y liberando compuestos organicos de menor calidad nutritiva y compuestos inorganicos
(Swift et al. 1979). Por ejemplo, los azticares se transforman en dioxido de carbono cuan-
do hongos y bacterias degradan la hojarasca. Hay varios aspectos en los que la biodiversi-
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dad puede actuar para influenciar la descomposicion de la materia organica. Por un lado
esta el efecto de la diversidad del material que se descompone, y por otro lado esti la
diversidad de los organismos descomponedores. La calidad de la hojarasca es el principal
determinante de la descomposiciéon (Cotiteaux et al. 1995) y varia ampliamente entre
especies (Pérez-Harguindeguy et al. 2000). Wardle et al. (1997) estudiaron el efecto de la
biodiversidad de la hojarasca sobre la descomposicién en un experimento a campo donde
puso a descomponer mezclas de hojas muertas de distinto namero de especies. La des-
composicién de la mezcla de especies no pudo ser predicha en base a la descomposicién
de las hojas en forma individual (Wardle et al. 1997), lo que indica efectos no-aditivos de
la biodiversidad sobre la descomposicion. En otros experimentos donde se manipulé la
diversidad de la hojarasca también encontraron que la descomposicion varia si hay mas de
una especie (efectos no-aditivos) pero no responde al ntimero de especies presentes (efec-
tos no-lineales) (Hittenschwiler et al. 2005). Vivanco y Austin (2008) en un experimento
realizado en los Bosques Andino-Patagonicos argentinos, estudiaron cémo la diversidad de
especies de arboles influye sobre las condiciones ambientales donde viven los organismos
descomponedores y como eso afecta la descomposiciéon de la hojarasca. Para controlar
la diversidad de arboles sin que cambien las condiciones ambientales utilizaron parcelas
triangulares en un bosque maduro donde cada esquina estaba compuesta por la misma
especie o especies distintas, y para controlar la diversidad de la hojarasca pusieron a des-
componer mezclas de hojas con distinto nimero de especies (Vivanco y Austin 2008). La
descomposicién no varié de manera predecible con el nimero de especies de arboles que
componian las parcelas, ni con el nimero de especies en las mezclas de hojas (Vivanco
y Austin 2008). Sin embargo, el experimento revelé que la tasa de descomposicion fue
més rapida cuando la hojarasca se encontraba bajo el dosel de un con-especifico (Vivan-
co y Austin 2008), demostrando que el efecto de las interacciones de largo plazo entre
organismos afecta el funcionamiento de los ecosistemas (Vivanco y Austin 2008). En su
conjunto los experimentos que manipulan la diversidad de la hojarasca muestran que la
biodiversidad afecta a la descomposicion en forma no-aditiva y que no responde en forma
lineal al niimero de especies como ocurre entre la riqueza de especies y la productividad.
Experimentos que manipulen la diversidad de los descomponedores son mucho mas es-
casos por la complejidad de la comunidad de sus organismos (Hooper et al. 2005), y s6lo
se conoce el rol de ciertos grupos funcionales clave (Heemsbergen et al. 2004).

1.4. Evidencias de la hipotesis biodiversidad-estabilidad

La cantidad de experimentos que pusieron a prueba la hipétesis de biodiversidad —estabi-
lidad es sensiblemente menor a los que pusieron a prueba la hipétesis de biodiversidad—
funcionamiento (Loreau et al. 2002) y muchos de ellos presentan conclusiones en base a
disefios experimentales con factores confundidos. Por ejemplo, Tilman y Downing (1994)
crearon un gradiente de biodiversidad a lo largo de un gradiente de fertilizacion en el
cual las parcelas con mayor agregado de nitrégeno tenian menor diversidad. El agregado
de nitrégeno se mantuvo durante varios afios en los que las precipitaciones fluctuaron
alrededor del promedio, hasta que en 1992 hubo una gran sequia. Los autores observaron
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que a medida que aumentaba la diversidad previa a 1992, el cambio de la biomasa de la
comunidad fue menor, por ende mas estable. Sin embargo, el efecto de la biodiversidad
estaba confundido con el efecto del nitrégeno (Huston 1997). El agregado de nitrégeno
produjo un aumento en la biomasa de las plantas, y una reduccion de la biodiversidad de
las parcelas. Durante los afios con precipitaciones promedio las plantas en el tratamiento
de alta fertilizacién no tenian limitaciones por agua ni nitrégeno. En el extremo de menor
fertilizacién y mayor diversidad la biomasa de las plantas estaba altamente limitada por el
nitrégeno. Luego de la sequia el agua fue una limitante para el crecimiento. Las parcelas
donde las plantas que habian alcanzado un gran desarrollo por el agregado del nitrégeno
se vieron afectadas por la ausencia del agua y su biomasa disminuyo bruscamente, mien-
tras que las parcelas que estaban limitadas por nitrogeno pasaron a estar limitadas por
agua y la biomasa tuvo una variacién menor. Como consecuencia, la evidencia presentada
en este experimento no permitié separar el efecto de la biodiversidad del efecto de la
fertilizacion con nitrégeno, y las conclusiones fueron invalidadas (Huston 1997).
Modelos tedricos predicen que la estabilidad del funcionamiento de los ecosistemas es
inevitable y se puede deber a varios factores. El “efecto promedio” postula que si el com-
portamiento de cada especie frente a un disturbio es independiente, ecosistemas con mul-
tiples especies son mas estables por un efecto estadistico basado en la suma de variables
aleatorias (Doak et al. 1998). Por otro lado, el “efecto de la covarianza negativa” postula
que si la tasa de funcionamiento para una especie es alta cuando para otra es baja y vice-
versa, ecosistemas mas diversos son mas estables que los ecosistemas menos diversos (Til-
man et al. 1998). Estos modelos predicen que la estabilidad a nivel de ecosistema no est4
necesariamente aparejada con la estabilidad de especies individuales (Tilman et al. 2001a).

2. Evidencias de América Latina a la relacion biodiversidad-
funcionamiento de ecosistemas

Si bien la relacion entre la biodiversidad y el funcionamiento de los ecosistemas es de
interés universal, Latinoamérica ofrece algunas oportunidades tinicas para contestar es-
tas preguntas. Latinoamérica cuenta con muchas regiones donde el impacto humano ha
sido mucho menor que en Europa y Estados Unidos de Norteamérica. La mayoria de los
experimentos de biodiversidad y funcionamiento en el Hemisferio Norte fueron llevados
a cabo en pastizales sucesionales generados por disturbios antropicos. Estos campos expe-
rimentales necesitan un disturbio constante para evitar que se lignifiquen y conviertan en
matorrales arbustivos o bosques, que es la vegetacién natural tipica de esos ecosistemas.
Ademais, estos pastizales estan altamente invadidos por especies exéticas y reciben deposi-
ciones de nitrogeno debido a la actividad industrial. Por el contrario, Latinoamérica posee
amplias regiones con bajo impacto humano, tal como es el caso de la Patagonia. Gracias
al uso de ecosistemas con bajo impacto humano en la Estepa Patagonica se ha podido
demostrar que el efecto de la biodiversidad en ecosistemas naturales es mayor al esperado
utilizando ecosistemas artificiales (Flombaum y Sala 2008). En el mismo sentido, el uso
de los Bosques Patagénicos permitié encontrar evidencias directas de cémo interacciones
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entre especies pueden afectar al funcionamiento de ecosistemas terrestres (Vivanco y
Austin 2008).

Hay relativamente pocos experimentos en sistemas boscosos debido a que son mas
dificiles de manipular (Scherer-Lorenzen et al. 2007a, Scherer-Lorenzen et al. 2007b).
Otro ejemplo es el experimento conducido en Sardinilla, Panamé, donde el gradiente de
riqueza se realizé sembrando distinto niimero de especies de arboles nativos con interés
forestal (Potvin y Gotelli 2008, Potvin y Dutilleul 2009). La perspectiva de sumar otros
ecosistemas como las selvas es muy importante, ya que son los ecosistemas terrestres con
mayor biodiversidad.

Comentarios finales

La evidencia experimental y la teoria acumuladas apoyan la hipotesis de que aumentos
en la biodiversidad resultan en aumentos de la tasa de funcionamiento de los ecosistemas,
principalmente para la relacion entre la biodiversidad de plantas y la productividad pri-
maria neta. Experimentos realizados en Latinoamérica sumaron una perspectiva desde
ecosistemas con bajo impacto humano donde el efecto de la biodiversidad fue mayor al
esperado en base a ecosistemas artificiales. La evidencia que pone a prueba la hipotesis
que propone que ecosistemas con mayor biodiversidad son mas estables que los ecosiste-
mas con menor biodiversidad es menor y no conclusiva. En su conjunto estos resultados
sugieren que la pérdida global de biodiversidad afectara la capacidad de los ecosistemas
de proveer bienes y servicios a los seres humanos.
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