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Estimacion de la productividad primaria neta de ecosistemas
terrestres del mundo en relacion a factores ambientales
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138, 8400 S. C. de Bariloche, Rio Negro, Argentina.

Resumen. Se elaboraron modelos de la productividad primaria neta aérea (PPNA) de ecosistemas
terrestres con minima intervencion humana, en relacion a factores climdticos, eddficos y
vegetacionales. Investigaciones anteriores resultaron en modelos climdticos elaborados con
informacion limitada. Es de interés, entonces, analizar la relacion entre la PPNA y el clima con una
base de datos mas amplia. Se supone, ademas, que dicha relacion depende del tipo de ecosistema
y de las condiciones eddficas. A escala global la precipitacion y la evapotranspiracion fueron las
iinicas variables estadisticamente significativas. La relacion entre la PPNA y las variables climdticas
dependié del tipo de ecosistemas: la PPNA varié linealmente con la precipitacion y la
evapotranspiracion en los dos tipos de pastizales considerados. La funcion logistica es la que mejor
ajusté los datos de bosques tropicales, en tanto que los datos de bosques templados en su conjunto
no mostraron una relacion clara con el clima; sin embargo, la PPNA de bosques templados
perennifolios exhibié una relacion lineal con las variables relacionadas al uso de agua y temperatura,
v los datos de bosques templados caducifolios sélo se relacionaron significativamente con la edad.
La capacidad productiva de los suelos también afecté la PPNA. El efecto fue corroborado a nivel
global y en los pastizales tropicales. La eficiencia en el uso del agua (cociente entre ANPP y
evapotranspiracion) indica que los bosques son los mas eficientes y los pastizales templados ios
menos eficientes. Se estimé que la produccion primaria neta aérea en América Latina es de 13x10°
toneladas anuales.

Abstract. Predictive models of aboveground net primary productivity (ANPP) of terrestrial ecosystems
under minimal human intervention were analyzed in relation to climatic, edaphic, and vegetation
parameters. Previous research on the subject resulted in climatic models based on limited data. It is
of considerable interest, therefore, to analyze the relationship of ANPP and climate with an expanded
data set. We hypothesize that the relation between ANPP and climate, at the global scale, depends on
ecosystem type and soil conditions. At the global level, annual precipitation and evapotranspiration
were the only statistically significant climatic parameters. The relationship between ANPP and water
use varied among ecosystem types. Linearity was corroborated for the two types of grassland
considered. Although data for tropical and subtropical forests are scarce, a logistic, highly significant
relationship with water use variables was found. Temperate and cold temperate forests and woodlands
showed no clear relationship with climatic parameters. Discrimination into evergreen and deciduous
forests improved the results: evergreen forests showed a high correlation with water use variables and
temperature, while deciduous forests exhibited significant relationship only with age, in particular when
young forests ( < 100 years old) were taken into consideration. Soil productive capacity, a variable less
commonly available, also affected the variation of ANPP; for our data sel its ¢ffect was corroborated
at the global level, in particular for tropical and subtropical grasslands. Water use efficiency (the ratio
of ANPP to annual evapotranspiration) indicated that forests were the most efficient communities,
followed by tropical and subtropical grasslands. Temperate grasslands were the least efficient. Through
a simple model combining our data set, above-ground net primary production in terrestrial ecosystems
of Latin America was estimated at around 13x 10" tons a year.
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Introducciéon

A nivel regional la productividad primaria neta puede visualizarse como un indicador generalizado
del potencial ccologico (McNaughton et al. 1989), y e¢s un dato bésico nccesario en el
plancamiento y manejo de los recursos naturales renovables. Los estudios de productividad en
ecosistemas terrestres con minima intervencion humana se han incrementado notablemente en la
década pasada a través de los resultados del Programa Biologico Internacional. Estos y otros
trabajos publicados permiten el estudio de la productividad a escala global, en relacion a factores
del ambiente fisico y bidtico obtenibles generalmente. Los trabajos clasicos en el tema, como los
de Rosenzweig (1968) y Licth (1975), presentan modelos climaticos simples basados en un niimero
limitado de datos, en particular ¢l primero. Los modclos de Licth relacionan la productividad con
la temperatura o la precipitacion y son frecuentemente utilizados en la cstimacion de la
productividad regional, aun cuando su capacidad predictiva es relativamente baja (r*=0.58 segiin
nuestros céalculos). Mas recientemente, Lieth (1984) incorpora datos nucvos a sus modelos sin
modificarlos, pero introduce un factor de correccion por ¢l tipo de suclo. Estos modelos no se
ajustan por ejemplo a los datos de bosques tropicales resumidos ¢n Brown y Lugo (1982) y
sobreestiman la productividad de los bosques templados (De Angelis et al. 1981). Webb et al.
(1978) estiman la productividad en funcién de la evapotranspiracion y el tipo de ccosistemas, en
un modelo lincal miltiple de altisima calidad predictiva, pero utilizan un banco de datos pequeno.

En este trabajo se analiza la variacion de la PPNA a escala global de ccosistemas naturales
con minima intervencion humana, utilizando modelos de regresion. Se supone que la relacién
entre la PPNA y los factores climaticos depende del tipo de ecosistema y de las condiciones
edaficas. El caudal de datos incluidos en la claboracion de los modelos globales de este trabajo
es mayor que el utilizado por los autores antes mencionados y s¢ ha realizado un esfuerzo
particular para incluir datos de América Latina. Esta region (que incluye Sudamérica, Centro
América y México) en relacion a su superficie ha estado sub-representada en trabajos anteriores.

Materiales y Métodos

La mayoria de los datos de PPNA sc obtuvicron de los resultados del Programa Biologico
Internacional (De Angelis ct al. 1981, Medina y Sarmiento 1979, Sims y Coupland 1979, Singh y
Joshi 1979, UNESCO 1978, 1979) y siguen sus conceptos generales; se utilizaron también otras
recopilaciones (Bourli¢re y Hadley 1970, Brown y Lugo 1982, Cannell 1982, Licth 1975 y Murphy
1975) y datos de otros autores. Se realiz6 un esfuerzo especial para incluir datos de América
Latina (16% del total). La informacion basica esta disponible a quien la solicite. Algunos datos
representan promedios de mediciones realizadas durante varios anos, y otros corresponden a una
sola medicion. Ademas de la variabilidad debida a las condiciones ecologicas y ambientales, los
datos de productividad varian inevitablemente por las diferencias entre los objetivos y metodologias
empleados por los distintos autores para la medicion de la productividad. S6lo se incluyeron datos
de ecosistemas naturales y seminaturales (sujetos a minima intervencion humana), siguiendo los
conceptos del Programa Biolégico Internacional. De cualquier manera, los datos varian en la
duracion del periodo de proteccion, en particular en los pastizales tropicales. Se han descartado
datos que no presentaban informacion sobre la condicion de los ecosistemas.

En los andlisis estadisticos los ecosistemas fueron agrupados usando dos crilerios no
excluyentes de clasificacion: a) de acuerdo a su distribucion geogrifica: zonas tropicales y
subtropicales (30°N - 30°S, Misra 1979) y zonas templadas y templado-frias (>30°); b) de acuerdo
a su forma de vida principal (herbacea o lenosa).

Los promedios anuales de temperatura, precipitacion (lluvia y nieve), evapotranspiracion y
longitud del periodo de erecimiento se obtuvicron en la mayoria de los casos de las mismas fuentes
que los datos de productividad. En algunos casos se recurrio a fuentes y caleulos adicionales: los
datos pertenccicntes a bosques se obtuvieron de Galoux et al. (1981); algunos datos de temperatura
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se obtuvieron de series estadisticas y algunos de evapotranspiracién se calcularon segiin el método
descripto por Thornthwaite (1948). Sin embargo, en los anélisis de regresion se incluyeron, de los
datos calculados, sélo aquellos que se pudieron corroborar por fuentes independientes.

La elaboracion y clasificacion de la capacidad productiva de los suelos (CPS) fue realizada
en forma independiente del resto de la investigacion por tres expertos en el tema. En la medida
en que la descripcién del lugar de estudio de la productividad lo permitia, se resumi6 toda la
informacion de las condiciones edéficas, siguiendo los criterios generales descriptos en Gomez
et al. (1982), que incluyen textura y estructura, drenaje, pH, contenido de materia orginica y
nitrégeno, relacion C/N, salinidad y Capacidad de Intercambio Catiénico (CIC). La
heterogeneidad en la calidad y cantidad de la informacion permiti6 identificar s6lo 3 clases. Previo
al anilisis, y con el objetivo de estimar la productividad de cada lugar, se promediaron los valores
de la PPNA de un mismo lugar que exhibian el mismo valor de la variable independiente que
entraba en el modelo. Se ensayaron varios modelos climéticos: 1) regresion lineal simple y
miltiple (con los valores originales asi como con sus transformaciones logaritmicas; 2) el modelo
exponencial y 3) el logistico, ambos descriptos por Lieth (1975) y Chapman (1976), y te6ricamente
adecuados por su forma asintética; 4) el modelo tipo beta, descripto en Martin (1968), pues su
forma de campana puede explicar la variacion de la PPNA con la temperatura; y 5) el modelo
exponencial con la funcion tipo beta incluida en uno o en sus dos pardmetros, que resulté ser
menos adecuado que los anteriores.

La bondad del ajuste se evalué mediante la técnica de minimizacion de la suma de cuadrados;
en el caso de ajustes no lineales se utilizo el método descripto por Powell (1964). El coeficiente
de correlacion y el error estandard de la estimacion permiten la comparacion de resultados. Tal
como fuera propuesto por Draper y Smith (1968) y Webb et al. (1978), se utilizo el estadistico F
para detectar diferencias significativas entre modelos lineales simples y miltiples. La deteccién
de datos fuera de la tendencia ("outliers" estadisticos) se realizo segiin el método descripto por
Barnett y Lewis (1978).

Las variables nominales "tipo de ecosistema" y "capacidad productiva de los suelos” fueron
transformadas a numéricas e incluidas en los modelos climaticos segiin la técnica de variables
booleanas o artificiales ("dummy") descripta por Draper y Smith (1968), tal como sigue:

El modelo de productividad (P) con una variable climatica (E) y cuatro tipos de ecosistemas
tiene la siguiente forma:

P=a+bX +cX;+dX;+e¢eE +fE, +gE, + hE,

donde

X,.; son variables binarias artificiales:

X, = 1, X, = X, = 0 para pastizales tropicales y subtropicales X, = 1, X, = X, = ( para bosques
tropicales y subtropicales.

X, = X, = 1, X; = 0 para bosques templados y templado-frios.

X, = 1, X, = X, = ( para pastizales templados y templado-frios.

E,, son variables artificiales de rango continuo:

E, = E, E, = E; = E, = 0 para pastizales tropicales y subtropicales.
E, = E, E, = E; = E, = 0 para bosques tropicales y subtropicales.

E; = - E; = 0 para bosques templados y templado-frios.
E, = E,E, = E, = E; = 0 para pastizales templados y templado-frios .

I
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El modelo de productividad (P) con una variable climética (E) y tres clases de capacidad
productiva de los suclos (CPS) tiene la siguiente forma:

P=a+bX +cX, + dE; +eE,+ fE;

donde
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Tabla 1. Productividad primaria neta aérea en relacién a condiciones edaficas y dispenibilidad de agua en ecosistemas
terrestres.
Table 1. Aboveground net primary productivity in relation to soil and water conditions in terrestrial ecosystems.

. : PPNA (g. m™ aiio)
Tipo de Ecosistema CPS n
Rango Media E.S.
Pastizales tropicales y Total B 12 42-909 412 73.6
subtropicales
M 17 87-1020 586 78.6
A 20 244-3396 1286 194.3
1 85 42-3396 690 67.3
Precipitacién < 350 B B 42-318 137 20.5
mm
M 2 87-108 97 10.5
A 1 - 244
i 15 42-318 137 20.5
Precipitacién > 350 B 8 280-909 540 49.8
mm
M 15 162-1020 651 168.1
A 19 310-3396 1340 196.5
T 70 90-3396 817 74.9
Pastizales templados y | Total B 2 120-532 326 206
; templado-frios
M 12 125-449 277 30.1
A 27 82483 278 248
T 47 45-532 263 19.9
Precipitacion < 350 B 1 - 120 -
mm X
M 3 125-266 175 45.6
A 9 82-218 145 14.3
I 17 45-218 132 14.1
Precipitacién > 350 B 1 - 532 -
mm
M 9 168-449 313 30.1
A 18 87-483 344 242
T 30 87-483 339 19.6
Bosques tropicales y Total B 2 1240-1240 1240 -
subtropicales
M 4 1110-1390 1223 68.7
A 2 537-794 666 1285
T 14 301-1280 1076 121
Precipitacion < 1000 A 2 537-794 665 1285
mm
r 4 301-794 493 113
Precipitacién > 1000 B 2 1240-1240 1240 -
mm
M 4 1110-1390 1222 68.7
e I 10 960-1820 1309 824




e TPE I S PPNA (g m™ afio
lipo de Ecosisiema CPS S (& )
Rango Media E:S.
Bosques y arbustales Total B T 51-537 362 70.5
templados y »
templado-frios . 29 111-1304 631 56.7
A 26 562-1670 1065 51.1
T 91 51-1670 769 377
Precipitacion < 1000 B 4 51-537 385 114.4
mm
19 255-779 472 39
13 650-1670 1125 84.3
T 55 51-1670 690 50.6
Precipitacion = 1000 B 2 383-451 417 k2
mm
M 8 870-1304 1048 554
A 4 T42-1171 1013 26.7
T 24 383-1638 913 57
Caducifolios M 6 440-1224 044 1119
A 19 742-1670 1122 564
T 43 250-1670 Oy 46.8
Perennifolios Total B 7 51-537 362 70.5
M 23 111-1304 550 544
A 7 562-1171 902 874
T 7 562-1171 902 874
Perennifolios M l - 134 E
templados
A 5 562-1171 962 108.9
qt I2 562-1638 Us6 90.9
Perennifolios Boreales B3 i 51-537 362 70.5
M 20 111-989 520 45.0
A i 27 51-898 479 42
Perennifolios M 2 450490 470 20
Chaparrales
it 7 92-1056 477 124.2
Perennifolios A 2 650-852 751 101
Mediterraneos
CPS: Capacidad productiva de los suelos; B: baja; M: media: A: alta: 'T: total: n: nimero de datos; E.S.: error estandard.

X,.; son variables binarias artificiales:
X, = 1, X, = 0 para CPS baja

X, = 0, X, = 1 para CPS media

X, = X, = 1 para CPS alta
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E, ; son variables artificiales de rango continuo;
E, = E, E;, = E; = () para CPS baja

E, = E, E, = E; = 0 para CPS media

E; = E, E, = E, = () para CPS alta

]

Cuando las tres intercepciones resultantes no son estadisticamente dilerentes las variables
artificiales X, y X, se excluyen de las ecuaciones, resultando en una tnica ordenada al origen.

Se obtuvieron unidades homogéncas por superposicion de mapas climéticos (Budiko 1963),
de grandes unidades de suelos (FAQ y UNESCO 1971, 1976) y de vegetacion (UNESCO 1981,
Morello, en prensa y Burkart ct al., en prensa) a escala 1:107, a las que se le asignaron valores de
PPNA scgiin las estimaciones de regresion (ecuac. 15, Tabla 3; ecuac. 18, Tabla 4; ecuac. 23,
Tabla 5 y ecuac. 35, Tabla 6), corregidos por factores edaficos. Estos [actores de correccion
(varian entre 1.3 y (.7) s¢ estimaron tomando en cuenta los resultados de las regresiones y
discusiones con expertos y s¢ corroboraron con los descriptos por Buringh et al. 1975. Las
superficies se midicron con una grilla de 1 mm?,

Los valores de superficie de los grandes biomas para el globo s¢ obtuvicron de Whittaker y
Likens (1975).

Resultados

Los resultados principales indican que las zonas tropicales y subtropicales son mas productivas que
las templadas y templado-frias (Tabla 1); la proporcion de la PPNA entre ambas zonas es 2.6 para
pastizales y 1.4 para bosques. Sin embargo, cuando las condiciones hidricas limitan el crecimiento
de los pastizales (precipitacion menor de 350 mm), la proporcion es 1.0. Cuando la comparacion
entre bosques se restringe a bosques templados (excluyendo bosques boreales, mediterraneos y
chaparrales) la proporcion de PPNA de bosques tropicales y subtropicales a bosques templados
y templado-frios disminuye de¢ 1.4 a 1.1 (Whittaker y Likens (1975) encontraron valores de 1.2 y
1.5 respectivamente). Estos resultados sugieren que en promedio la PPNA de los bosques
tropicales y subtropicales no ¢s mucho mayor que la de los bosques templados.

La capacidad productiva de los suclos (CPS) afecta la PPNA en dos de los grupos de datos;
en los pastizales tropicales y subtropicales y en los bosques templados y templado-frios, la PPNA
de lugares con CPS alta es, en promedio, tres veces superior a la de lugares con CPS baja. No
existe informacion suficiente acerca de los bosques tropicales y subtropicales, y a este nivel global
de analisis la CPS no parece tener un cfecto claro en los pastizales templados y templado-frios,
en su mayoria de CPS buena a media.

Modelos globales de productividad primaria neta aérea (PPNA)

Las variables relacionadas al uso del agua (evapotranspiracion y precipitacion) se relacionan en
forma significativa con la PPNA (ccuac. 1-2 y 8-9, Tabla 2). A este nivel global del andlisis, ni la
temperatura ni la longitud del periodo de erceimiento agregan, como variables independientes
explicitas, informacion significativa. La inclusion del tipo de ecosistema mejoré significativamente
el ajuste (P<0.001 ecuac. 3 y 10, Tabla 2), mientras que la capacidad productiva de los suelos
(CPS) mejor6 el ajuste cuando usada en conjuncién con la precipitacion (P<(0.05 ccuac. 11, Tabla
2), pero no cuando se combina a la evapotranspiracion (P<0.75, ecuac, 4, Tabla 2); esto se debe
principalmente a la dispersion de los datos de la PPNA correspondientes a lugares con alta CPS
(r*=0.4 en ecuac. 7 y 14, Tabla 2).

Modelos especificos de productividad primaria neta aérea (PPNA)
La significancia de cada parametro climitico, de las condiciones edaficas y en un caso la edad



Tabla 2. Relaciones de la productividad primaria neta aérea en funcién de condiciones climaticas,
vegetacionales y edéficas.
Table 2. Relationships between aboveground net primary productivity and climate, vegetation and soil

conditions.
Variables Parametros
Independientes Regresion n I ES P

Clima CPS TE a b (-
etr no no 1 Lineal simple 56 0.57 2060  0.001 72 0.698 -
etr no no 2 Exponencial 56 058 256 - 2298 0428 -
etr no si 3 Lincal multiple 56 085 163 0.001 (3)
etr si no 4 Lineal multiple 52 054 277 0.001 4)
etr B no 5 Lineal simple 8 084 173  0.005 159 0.55 -
etr M no 6 Lineal simple 19 056 300 0.001 39 0.795 -
etr A no 7 Lineal simple 24 040 227  0.001 -67 0.905 -
PP no no 8 Lineal simple 148 045 308  0.001 213 0427 -
pp no no 9 Exponencial 148 052 287 - 1409  0.722 -
pp no si 10 Lineal 148 064 256 0001  (10)

muiltiple
PP si no 11 Lineal 87 047 315 0001 (11)
multiple

pp B no 12 Lineal simple 13 086 144  0.001 158 0.289 -
PP M no 13 Lineal simple 30 076 206  0.001 66 0.540 -
PP A no 14 Logistica 44 040 344 - 849 86 0.01

Notas: Variables independientes (x): etr: evapotranspiracion real media anual; pp: precipitacién media anual;
CPS: capacidad productiva de los suelos (como en Tabla 1); TE: tipo de ecosistema; n: nimero de datos; r*:
cocfliciente de determinacién; ES: error standard; Funciones: Lineal simple, PPNA= a + b x. Exponencial
PPNA = a (1 - ¢®/1%0) | ogistica PPNA = a/(1+be ™). Lineal miltiple: (3) PPNA = 385-356 X, +266 X,
-335 X5 + 0553 etr; + 0.361 etr, +0.924 etry; +0.428 etry; significativamente diferente del modelo simple
(P<0.001). (4) PPNA = 230-72 X, -191 X, +0,550 etr; +0,795 etr, +0,902 etry ; no significativamente diferente
del modelo simple con el mismo n (P<0.75). (10) PPNA = 138-104 X, +548 X, -55 X; +0,514 pp, +0,230 pp,
+0,244 pp; +0,340 pp, ; significativamente diferente del modelo simple (P<0,001). (11) PPNA = -80+238 X,
+149 X, +0,289 pp, +0,535 pp, +0.453 pp, ; significativamente diferente del modelo simple con el mismo n
(P<0.05).
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se controlé en modelos multiples especificos para cada tipo de ccosistema a fin de verificar la
linearidad supuesta en los modelos multiples globales.

a) Pustizales tropicales y subtropicales. La linearidad fue corroborada en los modelos en funcion
de la evapotranspiracion y la precipitacion (ecuac. 15-16, Tabla 3; Figura 1). Ni la temperatura
ni la longitud del periodo de crecimiento agregan informacion relevante ya sea en  los modelos
no lineales o maltiples. Solo para los casos en que se contaba con datos de precipitacion hubo
suficiente informacion para incluir la CPS, que resulto tener un efecto altamente significativo
(ecuac. 17, Tabla 3, P<0.001).

b) Pastizales templados y templado-frios. Los modelos lincales de la PPNA cen funcion de la
evapotranspiracion y la precipitacion son los Gnicos estadisticamente significativos (ecuac, 18 y 20,
Tabla 4, Figura 2). Las diferencias con los modclos no lincales son practicamente inexistentes en
¢l primer caso y muy pequenas en el segundo (ecuac. 19 y 21, Tabla 4). Otros parametros
climaticos no son significativos; tampoco lo ¢s la CPS (contamos con solo 2 datos con CPS baja
y no hay diferencias notables entre los valores con CPS alta y media).

¢) Bosques tropicales y subtropicales. Las ccuaciones lincales de la PPNA con las variables
rclacionadas al uso del agua no son signilicativas (P=0.10 ccuac. 22 y 24, Tabla 5). Los modelos
no lineales (ccuac. 23 y 25, Tabla S; Figura 3) aumentan la correlacion y disminuyen los errores
de la estimacion. Ni la temperatura ni la longitud de la estacion del crecimiento son relevantes.
Esto es asi Ltanto para los modelos simples como combinados con varios parametros climaticos.
d) Bosques y arbustales templados y templado-frios. Los modclos climaticos simples lineales no
explican adecuadamente la variacion de la PPNA; las funciones no lincales aumentan
modcradamente la correlacion (ecuac. 26-27, 31-32 y 36, Tabla 6). La inclusion de la CPS en los
modelos simples es significativa (P=0.05. ecuac. 28; y P=0.001, ecuac. 33, Tabla 6). La inclusion
de la temperatura en estos modelos no tiene efecto significativo. Cuando los datos correspondientes
a lugares con alta CPS se excluyen de las regresiones, los ajustes mejoran (ecuac. 29-30, 34-35 y
38, Tabla 6). Probablemente una clasificacion mas detallada de la CPS mejoraria los resultados.

Tabla 3. Relaciones de la productividad primaria ncta aérea en funcion de condiciones climaticas y edaficas en
pastizales tropicales y subtropicales.

Table 3. Relationships between aboveground net primary productivity and climatic and soil conditions in tropical and
subtropical grassland.

Variables Independicntes Pardmetros
Regresion n r ES P

Clima CPs a b

etr no' 15 Lineal simple 15 0.52 115 0.001 29 0.553

pp no 16 Lineal simple 51 0.60 202 0.001 3 0514

pp si 17 Lincal maltiple 22 0.82 149 0.001 (17

Notas: Referencias como en Tabla 2. * Por [alta de datos no se analizd ¢l efecto de la CPS. Las ccuaciones 15 y 16
se derivan de las funciones miiltiples 3 y 10 de tabla 2. (17) PPNA = -117 + 0428 pp; + 0.626 pp, + 0.964 pps:
significativamentc diferente del modelo simple con el mismo n (P<0.001).
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El mismo tipo de andlisis llevado a cabo s6lo con los datos de bosques perennifolios mejora
la capacidad predictiva de los modelos (ccuac. 39-47, Tabla 6, Figura 4); la PPNA de bosques
caducifolios cxhibe una tendencia creciente significativa con la cdad, en particular cuando se
incluyen sélo bosques de menos de 100 anos (ccuac. 48-49, Tabla 6). La inclusion de variables
climéticas en este dltimo caso no mejoro ¢l ajuste.

Tabla 4. Relaciones de la productividad primaria neta aérea en funcion de condiciones climdticas en pastizales
templados y templado-frios.

Table 4. Relationships between aboveground net primary productivity and climatic conditions in temperale and
cold-temperate grassland,

Variables Independientes Parametros
Regresion n v ES P

Clima a b

etr I8 Lincal simple 22 0.55 67 0.001 51 0.428

elr 19 Lixponencial 22 0.56 60 - St 1.303

pp 20 Lincal simple H 048 95 (.001 83 0.340

Pp 21 Exponencial H 0.51 €2 - 450 1.897

Notas: Referencias como en Tabla 2. * Por falta de datos no se analizé el efecto de la CPS. Las ccuaciones 18 y 20
s¢ derivan de las funciones multiples 3 y 10 de tabla 2.

Tabla 5. Relaciones de la productividad primaria neta aérea en funcion de condiciones climiticas en bosques
tropicales y subtropicales

Table 5. Relationships between aboveground net primary productivity and climatic conditions in tropical and
subtropical forests.

Variables Pardmetros *
Inccpendicntes Regresion n i ES P

Clima a b ¢
elr 22 Lincal simple 7 0.50 171 0.10 651 (1.361 -
elr 23 Logistica 7 087 46 - 1247 1814 0.01
pp 24 Lincal simple 12 029 373 0.10 686 0.230 -
pp 25 Logistica 2 (.63 284 - 1315 4974 0.01

Notas: Referencias como en Tabla 2. * Por falta de datos no se analizé el efecto de la CPS. Las ecuaciones 22 y 24
se derivan de las funciones 3 y 10 de tabla 2.
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Tabla 6. Relaciones de la productividad primaria neta aérea en funcion de condiciones climaticas, eddficas y bidticas
en bosques y arbustales templados y templado-[rios.

Table 6. Relationships between aboveground net primery productivity and climatic. edafic and biotic conditions in
temperate and cold-temperate forests,

Variables Independientes Pardmetros
Regresion n rt IS r
Clima CPS a b ¢
etr no 26 Lineal simple 13 022 353 0.25 326 0.973 -
etr no 27 Logistica 13 041 322 - 1041 24 0.01
elr Si 28 Lincal multiple 14 0.6l 315 0.05 (28) - -
etr B-M 29 Lineal simple 9 0.44 279 0.05 102 0.991 -
etr B-M 30 Semilogaritmica Y 0.56 250 0.025 -2445 1149 -
PP no 31 Lineal simple 52. 03 357 0.01 615 0.228 -
pp no 32 Logistica 52 044 289 - 1006 1 0.01
pp si 33 Lineal multiple 29 063 2H4 0.005 (33)
pp B-M 3 Lincal simple 13 0.65 237 0.001 203 0433 -
PP B-M 35 Semilogaritmica 13 076 197 0.001 -2576 1106 -
£ no 36 Beta 47 043 301 - 3360059 5795 5853
$28 si 37 Lincal mdltiple 28 0.66 256 0.001 (37)
t B-M 38 Lineal simple 13 058 257 0.05 410 51.739 -

.
| ]

PERENNIFOLIOS

etr no 39 Lincal simple 039 157 0.01 -138 1.553 -
etr no 40 Semilogaritmica 7 0.72 140 0.025 1.989 0.0015 -
Pp no 41 Lineal simple 23 043 312 0.001 309 0.362

PP no 42 Semilogaritmica 23 057 200 0.001 -2305 1024 -
pp si 43 Lincal multiple 130 Q7R 218 0.005 (43)

pp B-M 4 Semilogaritmica 9 0.82 174 0.001 -2520 1076

t no 45 Beta 21 045 327 - 2844483 6.041 5421
t S| 46 Lincal multiple 13 089 174 0.005 (46)

1 B-M 47 Lineal simple ) 0.82 173 0.001 390 67.228

CADUCIFOLIOS
Edad 48 Logistica 25 054 219 - 1107 17562 0.797

Fdad (<100 apos) 49 Semilogaritmica 6 0.69 22] 0.001 2423 0.008 -

Notas: lgual a Tabla 2+ temperatura media anual. [as ecuaciones 26 v 31 se derivan de las funciones multiples 3 y 10 de tabla 2. Beta: PPNA = ax ™y
(1-T)€ donde T (x-15)/15. Semilogaritmica: PPNA - a + b log x (ecuaciones 30, 35, 42 y 44); Log PPNA - a + b & (ccuaciones 40 y 49). (28) PPNA =
20600+ 0.403 l.‘lrg + DRI etr 2) ! 1482 et r(i‘}. Significativamente diferente del modelo lineal simple con el mismo n (P - 0.05). (33) PPNA - - 655 + 909 X
tHEN, ¢ D 'FppSI)I + 0403 Pr(2)- 0.043 ppy 5. Significatl vamente diferente del modedo lineal simple con el mismo n (P 0.01). (37) PPNA - -5 « 1114
X| * 1214 X5 v 3082 Yy AT320 15y - SROMI 1 gy - (43) PPNA - 278 « (LIBR ppy + 0388 ppy + 0474 ppy . No significativamente diferente del modelo
Iineal simple con el mismo n (P ﬂjll(\_ (46) PPNA - T + 11 f\l Lo aR \'?_ ‘ N,u}_?:l + T0.083 1y~ rﬁ_zmq“ "

La productividad primaria neta aérea en los ambientes terrestres latinoamericanos

La PPNA cs alta a moderada (>800 g.m?.ano") en aproximadamente el 40% de la superficie
latinoamericana; cstas arcas cubren la mayor parte de las zonas boscosas tropicales y subtropicales,
y pequenas drcas de bosques templados, y generan cerea del 72% de la produccion anual (Tabla
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7). La PPNA es moderada a baja (400-800 g.m™.ano’) en el 26% de la superficic ¢ incluye la
mayor parte de los bosques templados, los bosques tropicales y subtropicales secos y los pastizales;
producen ¢l 22% de la produccion anual. La PPNA ¢s baja (<400 g.m?ano’) en ¢l 20% de la
superficie (zonas aridas y semiaridas) donde se gencra ¢l 6% de la produccion anual. El resto
de la superficie (14%) esta cubierta por cultivos, a veces acompafiados por ganaderia.

Discusién y Conclusiones

La productividad primaria neta acrea (PPNA) v el ambiente. Rosenzweig (1968) relaciona la
productividad con la cvapotranspiracion, una variable que considera simultancamente los efectos
de la radiacion, el agua y la temperatura, pero su modelo no se ajusta a datos mas recientes. Licth
(1973, 1975, 1984) rclaciona la productividad con la precipitacion o la temperatura en dos modelos
simples (frecuentemente utilizados en la estimacion de la productividad regional) que sobreestiman
la productividad cuando se incluyen por ¢jemplo datos recientes de bosques templados (De Angelis
et al. 1981) y wropicales (Brown y Lugo 1982). Nuestros resultados elaborados con una base de
datos mas amplia, indican que solo la evapotranspiracion y la precipitacion son estadisticamente
significativas. A cste nivel global de andlisis ni la temperatura ni la longitud del periodo de
crecimiento son esladisticamente relevantes (a pesar que ambas guardan una relacion tedrica con
la evapotranspiracion). Es probable que se necesiten datos mas detallados de estos dos
parametros. Por ¢jemplo, datos de temperatura durante la estacion del ereeimiento y/o durante
el ano anterior podrian mejorar los resultados. Por otro lado, aunque la longitud del periodo de
crecimiento es una variable integradora, su efecto puede resultar oscurecido por ¢l hecho de que
generalmente se la mide como un dnico periodo, cuando en realidad pueden existir varios periodos
cortos de erecimiento fuera de la estacion principal (sobre todo en latitudes medias y bajas, es
decir en la mayor parte de América Latina).

Tabla 7. Productividad primaria neta acrea y produccion anual en los grandes biomas latinoamericanos.
Table 7. Aboveground net primary productivity and production in Latin American biomes.

Bosques y Bosques y Sabanas y Desiertos y
arbustales arbustales pastizales . s semi-
; - ; ampas Paramo ;
tropicales y templados y tropiciles y desiertos
Rango subtropicales templado-lrios subtropicales
de
PPNA % S G P %S G P oS Shp ) %S @GP | %S %P | %sS %P
> 1000 40 47
800-999 29 24 3 < |
600-799 6 4 43 < | 15 3 P e
400-5949 13 (] 45 <1 83 8 93 2 100 <l 2 <1
200-304 5 1 6 <1 < 2 < | 7 < | 32 2
< 200 <1 <l 3 £ 1 66 2
Total 10.7° 82 04" 2 257 10 04" 22 |1 T i 5 e 1

* Iin millones de Km? PPNA en gmZano™. Produccion total: 12.7<10%Ton /afo. % S: Porcentaje del bioma en
superficie. % P Porcentage de la produccion
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Fig. 1. Productividad primana neta aérea (PPNA) en [uncion de la cvapotransprracion anual (17TR) en pastizales
tropiciles y subtropiciles (o= dato fuera de la tendencia).

Fig. | Aboveground net primary productivity (PPNA) in relation 1o annual evapotranspiration (EETR) in tropical and
Subtropical grasskind (o= statistical outlier).
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Fig. 2 Productvidad primana neta aérea (PPNA) en funcion de la evapotranspiracion anval (ITTR) en pastizales
templados v templado-frios.

Fig. 2. Aboveground net primary productivity (PPNA) in relation to annual evapotranspiration (ITTR) in temperate
and cold-temperate grassland.
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Fig. 3 Productividad primaria neta aérea (PPNA) en funcién de la cvapotranspiracion anual (IETR) en e,

tropicales v subtropicales,

Fig. 3. Aboveground net primary productivity (PPNA) in relation to annual evapotranspiration (ETR) in 1o a0 o
subtropical forest
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Fig. 4 'oductivadind primaria neta acrea (PPNA) en tuncion de la evapotranspiracion anual (1°TR) en hosgues
perennitohios templados y templado-frios.

Fig. 4. Aboveground net primary productivity (PPNA) in relation to annual evapotranspiration (I'TR) in temperate
and cold-temperate evergreen forest
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La PPNA a nivel global se predice més adecuadamente con el modelo lineal maltiple que
considera la evapotranspiracion y ¢l tipo de ccosistema. Estos resultados coinciden con los
obtenidos por Webb et al. (1978) para 20 ccosistemas norteamericanos (r°=0.99): bosques,
praderas y desicrtos frios, y desiertos calidos. Las principales diferencias con nuestros resultados
se dan en los ajustes para bosques. Webb et al. (1978) ajustan una regresion lineal horizontal para
cuatro bosques (caducifolios y de alta CPS) y concluyen que cn bosques la PPNA es independiente
de la evapotranspiracion. Sin embargo, ¢l agregado de méas datos con un rango de
evapotranspiracidon mayor muestra una gran dispersion de los datos de la PPNA relativa a la
evapotranspiracion, lo cual oscurece los resultados y requiere, como se vera mas adelante, un
analisis mas detallado.

No contamos con suficiente informacion edalica para incluir la CPS en ¢l modelo combinado
de la PPNA en funcion de la evapotranspiracion y ¢l tipo de ecosistema. Los resultados del
modclo miltiple en funcion de la evapotranspiracion y la CPS indican que esta altima variable
no es esladisticamente relevante. Esto se debe, como se¢ mencionéd en los resultados, a la gran
dispersion de los datos con CPS alta (los ajustes mejoran cuando estos datos se excluyen), lo cual
sugiecre una clasificacion mas detallada de este parametro. Gran parte de esa variabilidad es
atribuible a la contribucion de los datos de bosques templados y templado-frios, que son los que
presentan la méas baja correlacion lincal entre la productividad y la evapotranspiracion. En
cambio, ¢l modelo maltiple de la precipitacion y la CPS, elaborado con un mayor niimero de
datos distribuidos en un rango de precipitacion amplio, es estadisticamente significativo e indica
que la productividad aumenta con el aumento de la CPS. Es intercsante que ¢l incremento de la
PPNA por unidad de aumento de evapotranspiracion (pendientes de las ecuac. 5, 6y 7, Tabla 2)
aumenta con la CPS. Esto sc repite, parcialmente (ccuac. 12 y 13, Tabla 2) en el caso de la
precipitacion (la pendiente de la regresion lincal para CPS alta, no presentada en la Tabla 2, es
de,0.453).

' La informacién disponible indica que la evapotranspiracion y la precipitacién son las
variables que mas influencian la variacion de la PPNA en los pastizales tropicales y subtropicales.
Singh y Joshi (1979) concluyen que no existe una relacion signilicativa entre la PPNA y la
precipitacion dado que los pastizales tropicales pueden representar diferentes estadios sucesionales.
De hecho los resultados preliminares de este trabajo fueron similares a los obtenidos en Singh y
Joshi (1979), pero cl analisis de datos [uera de la tendencia ("outliers” estadisticos) motivo la
exclusion de 5 datos de la India (incluidos también en ¢l andlisis de Singh y Joshi) que se
alejaban claramente de la tendencia general. Ademas el modelo miltiple que incluye la CPS
exhibe una correlacion  relativamente  alta; es  decir, precipitacion y CPS  influencian
significativamente la variacion de la PPNA, micntras que la inclusion de otros parametros
climéticos no mcjora el ajuste.

En los pastizales templados y templado-frios, la PPNA aumenta lincalmente con la
precipitacion y la evapotranspiracion, tGnicas variables cstadisticamente  signilicativas. Estos
resultados son coincidentes con los presentados por Sala et al. (1988), Sims y Singh (1978) y Sims
y Coupland (1979) ¢n praderas americanas, aunque los 0ltimos autores encontraron que a partir
de los 500 mm de precipitacion anual la PPNA s¢ mantiene constante; sin embargo, nuestro
modelo exponencial que representa dicha situacion, no es cestadisticamente mas adecuado que el
lincal. Webb et al. (1978) ajustan los datos de Sims y Singh (1978) a un modclo exponencial en
funcién de la evapotranspiracion, sugiricndo que las praderas en condiciones de alta disponibilidad
de agua no pueden capitalizar ¢l agua adicional disponible. Segiin nuestros resultados, sin
embargo, ¢l modelo exponencial tampoco s significativamente mejor que cl lineal. La informacion
disponible sugicre que ambos tipos de pastizales en condiciones de alta disponibilidad de agua
podrian capitalizar ¢l agua adicional.

Aunque la cscasez de datos de bosques tropicales y subtropicales hace que nuestros
resultados sean tentativos, estos sugicren que las variables relacionadas al uso del agua son las
anicas significativas. El modelo logistico indica un incremento rapido de la PPNA hasta un punto
en ¢l que se hace independiente de la disponibilidad de agua, posiblemente debido a la operacion
de otros factores limitantes del erecimicnto.
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Contrariamienic a'lits“cxpcc{alivaﬁ. la PPNA de bosques templados y templado-frios no se
relaciona significativamente con las variables climéticas, sugiriendo la conveniencia de elaborar una
clasificacion de CPS mas detallada o de incluir en los modelos factores bibticos, tales como la
duracion de las hojas. De hecho, los modelos correspondientes a bosques perennifolios exhiben
una correlacion alta de la PPNA con la precipitacion, evapotranspiracion y temperatura, pero no
con la edad. Los problemas de ajuste se dan en los bosques caducifolios (la mayor parte con CPS
alta); en estos la cdad es la Gnica variable significativa, y sélo cuando se consideran los bosques
jovenes (<100 anos). Esto podria contribuir a explicar ¢l hecho llamativo que la dispersion de los
datos de la PPNA cn funcién de la evapotranspiracion es mayor para los suelos de CPS alta que
para los otros suelos. Les modelos propuestos por varios autores (Webb et al. 1978, O'Neill y De
Angelis 1981) no son estadisticamente significativos para nuestro conjunto de datos (que incluye
el de ellos).

Eficiencia en el uso del agua. La cficiencia en ¢l uso del agua (EUA), ¢l cociente entre la PPNA
y la evapotranspiracion, relaciona la energia acumulada para las funciones del ecosistema con un
componente importante del ciclo hidrologico; la EUA ¢s un pardmetro valioso para comparar
ecosistemas de ambientes diversos (Le Houérou 1984), y se ha comprobado que depende de
factores climaticos, edificos y del tipo y estado de alteracion de la vegetacion (Le Houérou 1984,
Fisher y Turner 1978, Sims y Singh 1978). Nuestros resultados indican que los bosques templados
y templado-frios exhiben en promedio la mayor EUA, y también el mayor rango (Rango: (.26 2.80,
Media = 1.29); los valores promedios de la EUA decrecen segin las condiciones edificas (Rango:
115 280, 0.50 245 y 0.26 1.89, Media: 2.04, 1.17 y 093 para CPS alta, media y baja
respectivamente). La EUA en los bosques tropicales y subtropicales ¢s en promedio algo menor
(Rango 0.60 1.19, Media: 0.89). Le siguen en orden decreciente los valores de la EUA
correspondientes a pastizales tropicales y subtropicales, que exhiben un rango muy amplio (Rango
0.14 1.78, Media 0.63) con los valores promedios de la EUA decrecientes segin las condiciones
edaficas (Rango 0.41 1.78, 0.25 0.70 y 0.25 (.83, Media 0.83, 0.51 y 0.57 para CPS alta media y baja
respectivamente). Los pastizales templados y templado-frios exhiben los valores menores de EUA
(Rango 0.21 0.84, Mcdia = 0.57). De acuerdo a nucestros resultados la EUA depende del tipo de
ecosistema y de las condiciones edaficas; en todos los casos la variabilidad dentro de los grupos
de datos es alta, y no s¢ ha encontrado una relacion clara entre la EUA y la evapotranspiracion
o la precipitacion, excepto por el hecho de que la mayor parte de las comunidades con alta EUA
se concentran en los rangos intermedios de evapotranspiracion (o precipitacion), Esto es
coincidente con los resultados de Singh y Joshi (1979) y algunos de los de Le Houérou (1984).
Sims y Singh (1978), en cambio, encontraron que la EUA se relacioni con la precipitacion anual
y la precipitacion durante la estacion de crecimicento, que tienen clectos opuestos. Es probable
entonces que la variabilidad de nuestros datos disminuyera si se consideraran otros parametros
climaticos en conjuncion con los aqui tratados.

Produccién primaria aérea en América Lating. La produccion primaria neta aérea para ¢l globo
es de aproximadamente 70x10” ton/ano (PPNA promedio de bioma x superficie de bioma), y
América Latina produce ¢l 19%. La produccion de sus bosques tropicales y subtropicales
(10.4x10" ton/ano) es ¢l 40% de la produccion global de este tipo de bioma. La produccion de
sus paslizales y sabanas tropicales y subtropicales (1.3x10° ton/ano) representa ¢l 12% de la
produccion mundial de este tipo de biomas. Para los otros biomas aqui considerados la
contribucion de América Latina ¢s menor que el 10%.
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