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Resumen 

La senescencia foliar es un proceso importante en la dinámica del mantillo 

superficial del suelo y la circulación de los nutrientes en los ecosistemas. Distintas 

especies vegetales construyen diferentes tipos de hojas dependiendo de sus 

estrategias de asignación de carbono y conservación de nitrógeno. Es probable que 

estas estrategias se traduzcan en diferencias en la cantidad y calidad del mantillo 

foliar aportado al suelo.  Por ello, el objetivo de esta tesis es analizar los patrones de 

senescencia foliar y producción de mantillo de especies de pastos perennes, 

arbustos caducifolios y arbustos siempre-verdes del Monte patagónico y sus 

interrelaciones con los patrones de asignación de C y conservación de N.  La 

hipótesis general de trabajo postuló que la temporalidad, cantidad y calidad del 

mantillo foliar que producen las especies que coexisten en un ambiente árido se 

asocia a los patrones de asignación de C y conservación de N.  Se seleccionaron 

doce especies dominantes de las tres formas de vida de plantas (pastos perennes, 

arbustos siempre-verdes y arbustos caducifolios) y se analizaron los atributos 

relevantes en las estrategias de asignación de C y  de conservación de N, y en la 

senescencia. Posteriormente, se evaluaron las interrelaciones entre los atributos. 

Las estrategias de asignación de C de las especies se caracterizaron a través de la 

masa por unidad de área foliar (MFA), la longevidad y la concentración de 

metabolitos secundarios (lignina y fenoles solubles) en las hojas verdes; mientras 

que las estrategias de conservación de N se caracterizaron a través de la 

reabsorción de N. Para evaluar la senescencia se analizó la variación temporal del 

proceso de senescencia y de la biomasa de hojas caídas y la calidad del mantillo 

foliar producido. No se encontró relación entre la eficiencia de reabsorción de N y los 



 

 

vi

 

compuestos secundarios pero sí entre la eficiencia de reabsorción de N y la 

concentración de N en las hojas verdes. Se observó que los patrones de caída del 

mantillo se relacionaron con las características de las hojas verdes. Las especies 

con hojas poco longevas y  bajos valores de MFA y compuestos secundarios 

presentaron un pulso masivo de caída de mantillo foliar asociado con la estación 

seca. En cambio, la caída del mantillo foliar de las especies con hojas longevas y 

altos valores de MFA y compuestos secundarios ocurrió más gradualmente. 

Asimismo, la producción anual  de mantillo estuvo asociada positivamente con el 

índice de área foliar y la cobertura interna del canopeo. Los resultados de esta tesis 

revelan que existe una amplia variación entre las especies en la calidad y cantidad 

de mantillo que producen y que esta variación se relaciona con las estrategias de 

asignación de C y conservación de N. Sin embargo, no se identificaron patrones de 

estos atributos propios de cada forma de vida. Por el contrario, especies de distintas 

formas de vida mostraron solapamiento de estas características entre ellas. En 

conclusión, la diversidad de estrategias de las especies de plantas características 

del Monte patagónico se vieron reflejadas en los patrones de caída de mantillo y en 

los atributos de las hojas senescentes, por lo cual podrían ejercer un control 

especie-específico sobre las pérdidas, la liberación y el ciclado del N ya sea a través 

del aporte de una reducida masa de mantillo foliar con concentraciones elevadas de 

N fácilmente descomponible por los microorganismos del suelo o de una masa 

grande de mantillo recalcitrante a la descomposición con altas concentraciones de 

compuestos secundarios (lignina o fenoles solubles).  
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Abstract 

Leaf litterfall is a major pathway for nutrient return to the soil. Species may differ in 

leaf-litter chemistry and in the quantity and timing of leaf litterfall depending on their 

intrinsic characteristics, particularly, those related to carbon allocation and nitrogen 

conservation strategies. The goal of this thesis was to analyze leaf litterfall patterns 

of dominant perennial grasses and shrubs (evergreen and deciduous) in the 

Patagonian Monte and their relationships with C allocation and N conservation 

strategies. The general hypothesis stated that the timing, quality and quantity of leaf 

litter produced by coexisting species in arid ecosystems are associated with the 

patterns of C allocation and N conservation. Twelve representative species of the 

three dominant life forms (evergreen shrubs, deciduous shrubs and perennial 

grasses) were selected and the attributes relevant in relation to the strategies of C 

allocation, N conservation, and senescence were evaluated. Further, the 

relationships among attributes were analyzed. C allocation strategies were 

characterized measuring mass per unit of leaf area, leaf longevity and concentration 

of secondary compounds (lignin and soluble phenols) in green leaves. N resorption 

efficiency was assessed to describe N conservation strategies. Senescence was 

evaluated by the temporal variation of leaf senescence and the mass and quality of 

leaf litterfall produced. N resorption efficiency was not related to the concentration of 

secondary metabolites but it was associated with N concentration in green leaves. 

The patterns of leaf litterfall were related to the attributes of green leaves. Species 

with short-lived leaves (low values of LMA and secondary compounds) produced a 

pulse of massive leaf litterfall on the dry season. In contrast, in species with long-

lived leaves leaf litterfall occurred gradually during the year. Moreover, the annual 
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leaf-litterfall was positively related to plant traits such as leaf area index and internal 

plant cover. Results showed high variation in the quantity and quality of leaf litterfall 

among species and this variation were related to C allocation and N conservation 

strategies, irrespective of life forms.  In conclusion, the diversity of species plant 

strategies in the Patagonian Monte was reflected in the patterns of leaf litterfall and in 

the attributes of senescent leaves. Accordingly, this could indicate a species-specific 

control on the losses, release and cycling of N through the contribution of low leaf 

litterfall mass with high N concentration and high decomposability or high recalcitrant 

leaf litterfall mass with high concentration of secondary compounds (lignin or soluble 

phenols). 
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1.1. Introducción 

Las plantas son un componente importante de los ecosistemas.  Éstas, además de 

ser los productores primarios, ejercen un fuerte control sobre los ciclos de los 

nutrientes, en especial el del nitrógeno (N). El N es uno de los elementos más 

importantes para el crecimiento y desarrollo de las plantas. Prácticamente todo el N 

del suelo se encuentra en forma orgánica y la liberación de iones inorgánicos 

depende de la actividad de los descomponedores (Swift et al. 1979, Coleman et al. 

1983). Las plantas terrestres absorben el N mayoritariamente en forma inorgánica 

(iones nitrato y amonio) del suelo a través de sus raíces (Lambers et al. 2000). Antes 

de la abscisión foliar, las plantas reabsorben aproximadamente el 50% del N de sus 

hojas durante el proceso denominado senescencia (Chapin III 1980, Aerts 1996).  La 

reutilización y removilización del N es una estrategia que minimiza las pérdidas de 

este nutriente a través del mantillo, ya que los nutrientes removilizados están 

fácilmente disponibles para otros usos (como son la formación de semillas, hojas u 

órganos de reserva), haciendo a las especies menos dependientes de los nutrientes 

del suelo. Esto último le confiere a la planta una ventaja competitiva y mejora su 

éxito reproductivo en ambientes pobres en recursos (May & Killingbeck 1992).  

La cantidad y calidad del mantillo foliar que se incorpora al suelo juega un 

papel relevante en los procesos de descomposición y  mineralización de la materia 

orgánica y en la circulación de los nutrientes en los ecosistemas (Lambers et al. 

2000, Aerts & Chapin III 2000). La cantidad y calidad de mantillo foliar que vuelve al 

suelo depende de los diferentes tipos de hojas que construyen las plantas en función 

de sus estrategias de asignación de carbono (C) y conservación de nutrientes. Por 

ello es importante el estudio de las interrelaciones entre las estrategias de 
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asignación de C y de conservación de nutrientes en las hojas y los patrones de 

senescencia y producción de mantillo foliar que caracterizan a las distintas formas 

de vida de las plantas en distintos ecosistemas. Es de esperar que una alta 

diversidad funcional, relacionada con un uso eficiente de los recursos entre las 

especies que coexisten en un ambiente (Chesson et al. 2004), conlleve a una alta 

diversidad en los patrones de producción y calidad del mantillo. 

Las estrategias de las plantas pueden definirse como un conjunto de atributos 

seleccionados bajo ciertas presiones ambientales que determinan su capacidad para 

utilizar los recursos del ambiente (Grime 1974, Schulze 1982, Golluscio 2005). En 

los sistemas áridos las especies presentan distintas estrategias que les permiten 

tolerar o evitar la sequía y conservar el N u otros nutrientes. Dichas estrategias 

incluyen el reposo vegetativo durante los períodos críticos para el crecimiento, el 

acceso a reservas externas estables de agua a través de sistemas radicales 

profundos, la formación de hojas longevas densas con cutículas gruesas, una alta 

eficiencia de reabsorción de N, y un bajo requerimiento de este nutriente (Bertiller et 

al. 1991, Golluscio & Sala 1993, Carrera et al. 2000, Golluscio et al. 2005).  

La construcción de distintos tipos de hojas, con diferente longevidad y con 

variados mecanismos de conservación de nutrientes y de tiempos de residencia de 

éstos en ellas, representa un compromiso de costos y beneficios dependiendo de la 

disponibilidad de recursos, las condiciones climáticas, y los disturbios a los que 

están sometidas las plantas (Noodén 2004, Kikuzawa & Ackerly 1999). En un 

extremo están aquellas especies de rápido crecimiento que construyen hojas poco 

longevas con alta tasa fotosintética, área foliar especifica y concentración de N 

(Aerts & Chapin III 2000, Westoby et al. 2002). En el otro extremo están las especies 



Capítulo 1. Introducción general   

 

 

 4 
 

 

de lento crecimiento que invierten menos en el aparato fotosintético y más en 

defensas (taninos y fenoles) y en tejidos de soporte  (Chabot & Hicks 1982, Coley 

1988). Estas estructuras de defensa y soporte están asociadas a altos costos de 

producción los que generalmente son compensados con una mayor longevidad y 

menor tasa de recambio foliar (Westoby et al. 2002, Wright et al. 2002, Kikuzawa 

2004).   

La presencia de compuestos fenólicos en hojas densas y longevas puede 

conducir a la precipitación de las proteínas antes de su hidrólisis reduciendo así la 

reabsorción de nutrientes (Aerts & Chapin III 2000). Los compuestos fenólicos no 

sólo pueden afectar la reabsorción foliar sino que también tienen efectos negativos 

sobre las tasas de descomposición del mantillo (Carrera et al. 2005, Vargas et al. 

2006). Estos efectos se deben a la capacidad de los metabolitos secundarios para 

precipitar proteínas y/o acoplarse y desactivar enzimas microbianas, a sus efectos 

tóxicos sobre los microorganismos o bien a la incapacidad de estos últimos de 

romper las cadenas carbonadas complejas (Harborne 1998, Aerts & Chapin III 2000, 

Hättenschwiler & Vitousek 2000, Lambers et al. 2000). Por ello, las estructuras 

mecánicas y químicas de las hojas que actúan como defensas anti-hebívoro o contra 

el estrés hídrico o de nutrientes también protegen al mantillo foliar del ataque de los 

organismos del suelo desacelerando su descomposición y el ciclado de los 

nutrientes (Takeda et al. 1987, Cornelissen & Thompson 1997).  

En los ecosistemas de la Patagonia, los arbustos y pastos perennes son las 

formas de vida dominantes y presentan rasgos estructurales y funcionales bien 

diferenciados (Sala et al. 1989, Bertiller et al. 1991). Por un lado, los pastos y los 

arbustos que componen la vegetación del Monte presentan estrategias diferentes en 
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relación con el uso del agua (Fischer & Turner 1978). Los arbustos tienen raíces 

superficiales y profundas (de más de 3 m de profundidad), desarrollan su actividad 

fenológica en relación con el aumento estacional de las temperaturas, 

independientemente de sí se trata de un año húmedo o seco. Por su parte, los 

pastos tienen raíces más superficiales (hasta 1,5 m de profundidad) y desarrollan su 

actividad fenológica durante el período húmedo (Bertiller et al. 1991, Rodríguez et al. 

2007). Igualmente, ambas formas biológicas presentan diferentes estrategias de 

conservación de N. En los pastos perennes, los mecanismos de conservación de N 

se relacionan con altas eficiencias de reabsorción de este nutriente, mientras que en 

los arbustos siempre-verdes esos mecanismos se asocian con un menor 

requerimiento de este nutriente que se manifiesta en una menor concentración de N 

en las hojas verdes y en menores tasas de reabsorción de N (Carrera et al. 2000, 

2003). Sin embargo, estos autores hallaron que, a pesar de la menor concentración 

de N en las hojas verdes de los arbustos siempre-verdes, el mantillo foliar producido 

por esta forma de vida fue más rico en N que el de los pastos perennes. Esos 

resultados sugieren que los compuestos secundarios en las hojas longevas de los  

arbustos siempre-verdes interferirían en la reabsorción de N. Asimismo, Aerts & 

Chapin III (2000) enfatizaron la necesidad de profundizar los estudios acerca de los 

controles que actúan sobre la reabsorción de N durante la senescencia de las hojas 

y, en particular, en lo relativo al efecto de los compuestos secundarios sobre la 

eficiencia de reabsorción de N.  

En relación con las necesidades arriba mencionadas, en esta tesis se 

analizará la covariación de los atributos foliares y su asociación con la eficiencia de 

reabsorción de N incluyendo un número mayor de especies con un rango de 
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variación de los atributos foliares mayor que los estudiados por Carrera et al. (2000, 

2003), y se analizarán las interrelaciones entre estos atributos y los patrones de 

senescencia foliar y producción de mantillo. Este aspecto es novedoso ya que, en 

general, se sabe muy poco sobre la producción de mantillo foliar de los pastos 

perennes, arbustos y otras formas de vida en el Monte y en otros ecosistemas áridos 

del mundo, a pesar de su importancia en el control de los procesos de 

descomposición y mineralización de la materia orgánica (Vitousek 1984, Wardle et 

al. 2004). 

 

1.1.1. Objetivo general 

Analizar las estrategias de asignación de C y conservación de N de especies de 

pastos perennes, arbustos caducifolios y arbustos siempre-verdes del Monte 

patagónico y sus interrelaciones con los patrones de senescencia foliar y producción 

de mantillo. 

 

1.1.2. Objetivos específicos 

1- Analizar los atributos relevantes en la estrategia de asignación de C (densidad 

foliar, longevidad foliar, y concentración de metabolitos secundarios (fenoles 

solubles y lignina) en hojas verdes). 

2- Analizar los atributos relevantes en la estrategia de conservación de N (eficiencia 

de reabsorción de N).  

3- Analizar los atributos relevantes en la senescencia (variación temporal del 

proceso de senescencia y de la biomasa de hojas caídas y la calidad del mantillo 

foliar). 
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4- Analizar las interrelaciones entre las variables arriba mencionadas. 

 

1.1.3. Hipótesis general  

La temporalidad, cantidad y calidad del mantillo foliar que producen las especies que 

coexisten en un ambiente árido se asocia a los patrones de asignación de C y 

conservación de N. 

 

1.1.4. Hipótesis específicas (H)  

H1: La longevidad de las hojas se correlaciona positivamente con la MFA y la 

concentración de metabolitos secundarios.  

 

H2: La eficiencia de reabsorción de N se correlaciona negativamente con la 

longevidad, MFA y concentración de metabolitos secundarios de las hojas verdes. 

 

H3: La concentración de metabolitos secundarios y de N en las hojas senescentes 

se correlaciona negativamente con la eficiencia de reabsorción de N. 

 

H4: Los arbustos siempre-verdes presentan mayor longevidad foliar, MFA y  

concentración de compuestos secundarios en las hojas verdes y menor eficiencia de 

reabsorción de N durante la senescencia foliar que los pastos y arbustos 

caducifolios. 

 

H5: La senescencia de las hojas poco longevas se manifiesta en un evento masivo 

anual durante la estación seca, mientras que la de las hojas longevas ocurre en 

eventos de pequeña magnitud repartidos a lo largo del ciclo anual. 
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H6: Los pastos perennes y los arbustos caducifolios muestran un evento masivo de 

senescencia foliar mientras que los arbustos siempre-verdes muestran eventos de 

senescencia de pequeña magnitud repartidos a lo largo del ciclo anual. La 

producción anual de mantillo foliar es mayor en los pastos perennes y en los 

arbustos caducifolios que en los arbustos siempre-verdes. 

 

1.2. Descripción del área de estudio 

El área de estudio (Monte patagónico) se ubica en el extremo NE de la provincia del 

Chubut que corresponde a la porción austral de la Provincia Fitogeográfica del 

Monte, la cual ocupa 42.000 km² (Soriano 1950) (Figura 1.1). La cobertura vegetal 

aérea del Monte patagónico oscila entre 20-40% y muestra una clara estructura de 

parches isodiamétricos formados por arbustos altos, subarbustos y pastos perennes, 

que alternan con áreas de tamaño variable que carecen de cobertura vegetal o bien 

están colonizadas por matas aisladas de pastos perennes o subarbustos (Bisigato & 

Bertiller 1997, Bertiller & Bisigato 1998) (Figura 1.2).  La vegetación predominante se 

definió como la estepa de Larrea divaricada y Stipa spp. (Soriano 1948, Beeskow et 

al. 1987) y se encuentra constituida por un estrato alto (1-3 m) dominado por Larrea 

divaricata, Condalia microphylla Cav., Schinus johnstonii Barl., Chuquiraga  erinacea 

D. Don subsp. hystrix (Don) C. Ezcurra, Lycium chilense Miers ex Bert. y 

Bougainvillea spinosa (Cav) Heim.; un estrato arbustivo intermedio (0,5-1,2 m) 

representado por Atriplex lampa Gill. Ex Moq. y Chuquiraga avellanedae L.; y un 

estrato bajo (0,1-0,5 m) dominado por subarbustos  como Junellia seriphioides 

(Gillies & Hook.) Mold., Nassauvia fuegiana (Speg.) Cabr. y Acantholippia 

seriphioides (A. Gray) Mold.; y  por  pastos perennes como Nassella tenuis (Phil.) 
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Barkworth, Jarava speciosa (Trin. & Rupr.) Peñailillo y Poa ligularis Nees ap. Steud. 

Esta estructura de parches de vegetación presenta una alta heterogeneidad 

horizontal y vertical constituyendo uno de los caracteres distintivos más relevantes 

de los ecosistemas del Monte patagónico (Bertiller et al. 2004).  

En el área de estudio la temperatura media anual es de 13,4º C y la 

precipitación media anual es de 237,67 mm (período1994-2007). En estos 

ambientes, la dinámica del agua presenta un patrón temporal y espacial 

caracterizado por la alternancia de períodos húmedos (invierno-primavera) y secos 

(verano) y por la diferenciación entre las distintas profundidades. El pico de 

humedad en el suelo de las capas superficiales (0-30cm)  ocurre en invierno, 

mientras que en las capas profundas (>30 cm) ocurre en primavera (Coronato & 

Bertiller 1997). Asimismo, los fuertes vientos predominantes del oeste son un rasgo 

característicos del clima de la región (Coronato 1995). De acuerdo a la clasificación 

norteamericana (Soil Survey Staff 1998), los suelos corresponden a un complejo de 

Petrocálcides y Haplocálcides típicos (del Valle 1998). 

Dentro del área de estudio (42º - 44º S y 64º - 68º O), se seleccionaron dos 

sitios de aproximadamente 2 ha localizados en la estancia “San Luis” ubicada al 

noroeste de la ciudad de Puerto Madryn (Figura 1.1). Los dos sitios se encuentran 

en áreas planas y distan entre sí aproximadamente 5 km, compartiendo las 

características del clima, suelo y vegetación arriba mencionadas. Ambos sitios se 

ubicaron dentro de cuadros de pastoreo (carga histórica de 0,11-0,14 ovinos ha-1 ) 

en áreas alejadas de las aguadas donde estudios anteriores indicaron que la presión 

de pastoreo es baja (Bisigato & Bertiller 1997). Esta selección de los sitios permitió 

minimizar el posible efecto de la herbivoría sobre las especies preferidas por los 
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herbívoros. Adicionalmente, las matas de pastos bajo estudio fueron protegidas por 

jaulas (Capítulo 4). En algunos casos, a pesar de estas precauciones algunas ramas 

de arbustos seleccionadas para la medición de la longevidad foliar aparecieron 

quebradas o despuntadas pero no se pudo identificar si la causa del daño fue el 

ramoneo por los herbívoros o los fuertes vientos que caracterizan a la región. En 

esos casos, los datos correspondientes a esas ramas fueron eliminados del análisis. 

 

Figura 1.1. Ubicación del área de estudio en el extremo austral de la Provincia 
Fitogeográfica del Monte. 
 

Área de estudio

Provincia Fitogeográfica 
del Monte 

Puerto Madryn 

44º S 

68u W

42º S 

46º S 

64u W 

Tierra del 
Fuego 

Santa Cruz 

Chubut 

Neuquén 

Río Negro 
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Figura 1.2. Vista del matorral abierto de Larrea divaricata y Stipa spp. (Soriano 1948, 
Beeskow et al. 1987) en la Estancia San Luis. 
 

1.3. Descripción de las especies de estudio 

Para este estudio se seleccionaron 12 especies que son dominantes dentro de cada 

una de las formas de vida de plantas más comunes (pastos perennes y arbustos) y 

son características de parches de vegetación disturbados y no disturbados de los 

ecosistemas del Monte patagónico (Bisigato & Bertiller 1997). Estas especies 

presentan atributos morfo-funcionales diferenciales (hábito de crecimiento, 

caducidad de las hojas, asociación con simbiontes, etc.) dentro y entre las formas de 

vida. Las especies son:   

1- Arbustos siempre-verdes: Chuquiraga avellanedae, C.  erinacea subsp. hystrix, 

Larrea nitida, L. divaricata y Atriplex lampa. 

2- Arbustos caducifolios de verano: Prosopis alpataco Phil.,  Prosopidastrum 

globosum (Gillies ex Hook. & Arn) Burkart., Lycium chilense y Bougainvillea spinosa. 

 3- Pastos perennes: Nasella tenuis, Jarava speciosa y Poa ligularis. 
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A continuación se describen brevemente la distribución y los atributos morfológicos 

más relevantes de las especies estudiadas según Cabrera 1953, Soriano 1956, 

Correa (1971, 1978, 1984, 1988, 1999) y Bertiller et al. 1991. La nomenclatura 

científica corresponde a Barkworth (1990), Zuloaga & Morrone (1999) y Peñailillo 

(2002). 

 

Arbustos siempre-verdes: 

Chuquiraga avellanedae (Asteraceae) 

Es un arbusto de 0,5 a 1,5 m de altura característico de la Provincia Fitogeográfica 

Patagónica pero que es abundante en la porción austral de la Provincia 

Fitogeográfica del Monte en su contacto con la Provincia Fitogeográfica Patagónica. 

Tiene raíces profundas de más de 1 m. Posee hojas alternas sésiles de 12-35 x 6-15 

mm, bastante densas y coriáceas, enteras, engrosadas en el margen, trinervadas, 

laxamente sedoso-pubescentes o glabras en ambas caras. Su forma es ovalado-

lanceolada o elíptico-lanceolada, aguda con tres espinas, una en el ápice y 2 

axilares cortas de 1-6 mm.  

Figura 1.3. Vista de una rama de C. avellanedae. 
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Chuquiraga erinacea subsp. hystrix (Asteraceae)  

Este arbusto, que se denominaba anteriormente Chuquiraga hystrix D. Don, alcanza  

1 m de altura y se extiende en la Provincia Fitogeográfica del Monte y en el N de la 

Provincia Fitogeográfica Patagónica. Las raíces alcanzan los 1,5 -1,7 m de 

profundidad. Las hojas son alternas, con vaina corta y lámina abierta de 17-30 x 1,5-

3 mm, rígidas, coriáceas, de forma lineal-subuladas, con márgenes enteros 

involutos, laxamente seríceo-pubescentes o glabras en el envés y lanuginosas en el 

haz con una espina en el ápice.  

Figura 1.4. Vista de una rama de C. erinacea subsp. hystrix. 

 

Larrea nitida (Zygophylaceae) 

Es un arbusto de ramas abiertas muy resinoso característico de la porción central y 

sur de la Provincia Fitogeográfica del Monte. Las hojas son subsésiles de 7-13 x 3,5-

5 mm, 5-8 yugadas. Los folíolos son sésiles, asimétricos, de forma oblonga con base 

ensanchada de 2-4 x 1-2 mm, los bordes son ciliados y tiene pelos adpresos 

esparcidos en la lámina, más o menos glabrescentes. Posee estípulas de1-3 mm, 

carnosas de color rojizo, subtriangulares, agudas y pubescentes.  
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Figura 1.5. Vista de una rama en flor de L. nitida. 

 

Larrea divaricata (Zygophylaceae) 

Es un arbusto de hasta 3 m de alto, de tallos leñosos, cilíndricos y ramas jóvenes 

pubescentes, característico de la Provincia Fitogeográfica del Monte. Es una especie 

con desarrollo radical profundo (3 m de profundidad). Las hojas poseen dos folíolos 

subsésiles con un pequeño mucrón central. Sus folíolos, de 7-15 x 2,5-4,5 mm, 

están poco soldados y son divergentes, oblongo-agudos y pubescentes.  

 

Figura 1.6. Vista de una rama con frutos de L. divaricata. 
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Atriplex lampa (Chenopodiaceae) 

Es un arbusto dioico, característico de las Provincias Fitogeográficas del Monte y 

Patagónica. Su altura promedio es de aproximadamente 1,5 m, es de color 

amarillento o ceniciento. Tiene un sistema radical  profundo de más de un metro. 

Sus hojas, de 10-30 mm, son subsésiles o pecioladas, de forma oblonga 

pinnatipartida, plegada sobre el nervio central y con el eje arqueado y algunas veces 

son enteras y planas.  

 

Figura 1.7. Vista de una rama en flor de una planta masculina de A. lampa. 

 

Arbustos caducifolios: 

Prosopis alpataco (Fabaceae) 

Es un arbusto característico de la Provincia Fitogeográfica del Monte, tiene entre 0,2 

a 3 metros de altura y abarca un espacio de hasta 10 m de diámetro. Las ramas 

principales son subterráneas, horizontales, de las cuales emergen las ramas aéreas 

erectas y flexuosas. Las ramas tienen espinas de 0,3 a 6 cm, axilares, geminadas, 1-

nodales, a veces solitarias o miembros de un par desigual. Las hojas son 2-yugadas 
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con pinnas de 3-14 cm, 9-17-yugadas, con foliolos de 0,5 -1,7 cm x 0,9 -1,5 mm sub-

coriáceos, lineares y distantes. Es una especie fijadora de N. 

Figura 1.8. Vista general de una planta de P. alpataco. 

 

Prosopidastrum globosum (Fabaceae) 

Es un arbusto de 1 a 2 m de altura endémico de la región occidental argentina, 

característico la Provincia Fitogeográfica del Monte. Tiene ramas verdes, angulosas, 

con nervios emergentes y el ápice atrofiado o sub-espinoso. Las estípulas son 

espinosas y recurvadas de 1-4 mm. Las hojas son bipinnadas, pequeñas, pinnas 2-

4, generalmente 3-yugadas. Los folíolos tienen forma elíptica u oblonga de 2,5-5 x 

0,8-1,3 mm. 
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Figura 1.9. Vista de una rama de P. globosum. 

 

Lycium chilense (Solanaceae) 

Es un arbusto de 0,5-2 m de altura, característico de la porción austral de la 

Provincia Fitogeográfica del Monte y de la Provincia Fitogeográfica Patagónica. Su 

sistema radical penetra hasta el metro de profundidad, concentrando la mayor 

densidad de raíces en el primer medio metro. Posee tallos de color castaño o 

ceniciento, pubescentes con algunos pelos glandulares. Las hojas son sésiles o 

cortamente pecioladas membranáceas de 3-35 x 2-8 mm, de forma elíptica y a 

veces linear-espatuladas y al igual que los tallos poseen pelos glandulares. 
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Figura 1.10. Vista general de una planta con frutos verdes de L. chilense. 

 

Bougainvillea spinosa (Nyctaginaceae) 

Es un arbusto espinoso de 1-3 metros de altura, característico de la Provincia 

Fitogeográfica del Monte. Tiene raíces profundas de más de un metro. Las hojas son 

angostamente espatuladas o sublineares, glabras o glabresentes, apenas carnosas 

de 1-3,5 cm x 2-5 mm.  

 

Figura 1.11. Vista de una rama en flor de una planta de B. spinosa. 
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Pastos perennes: 

Nassella tenuis (Poaceae) 

Esta especie, denominada anteriormente Stipa tenuis Phil., es un pasto grácil no 

punzante de 15 - 40 cm de altura y sensible al pastoreo. Se distribuye mayormente 

en las Provincias Fitogeográficas Pampeana y del Monte alcanzando también la 

Provincia Fitogeográfica Patagónica. Las raíces son superficiales (0,4 - 0,5 m de 

profundad). Las cañas, que tienen de 2 a 4 nudos, son glabras o a veces pilosas 

debajo de los nudos. Las hojas tienen vainas de color amarillo pajizo, las basales a 

veces algo violadas, glabras o con pelos cortos en el margen. Las lígulas son pilosas 

con pelos no apretados de 1 mm siendo muy cortas las basales y largas las 

superiores. En la mata quedan retenidas las hojas muertas de los años anteriores.  

 

Figura 1.12. Vista general de una planta de N. tenuis. 

 

Jarava speciosa (Poaceae) 

Esta especie, denominada anteriormente Stipa speciosa Trin. and Rupr., es un pasto 

cespitoso rígido de 30-60 cm de altura y de 12-25 cm de diámetro característico de 

las Provincias Fitogeográficas del Monte y Patagónica. Es una especie que también 
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se encuentra en América del Norte. Las raíces son profundas (1-1,2 m de 

profundidad). Las cañas tienen de 2 a 4 nudos, son glabras y a veces puberulentas o 

pubescentes debajo de los nudos. Las hojas tienen las vainas basales de color 

ladrillo o rosadas, pilosas en la base y ciliadas en los márgenes. Las lígulas son 

breves o muy breves truncadas, membráneceas y ciliadas en los márgenes. Es una 

especie poco sensible a la presión de pastoreo, con porciones de la mata muerta en 

pie. 

 

 

Figura 1.13. Vista general de una planta de J. speciosa. 

 

Poa ligularis (Poaceae) 

Es una especie característica de las Provincias Fitogeográficas del Monte, del 

Espinal y Patagónica. Es un pasto perenne dioico y subbulboso en su base. Tiene 

un sistema radical que alcanza los 0,9-1 m de profundidad y en el área de estudio es 

una de las especies preferidas por los herbívoros domésticos. Las cañas tienen de 3 

a 4 nudos con las vainas normalmente muy ásperas al tacto. La lígula es lisa de 8-18 

mm de color blanquecino. Las hojas tienen la lámina más o menos rígida de 10-20 
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cm x 1-2 mm con la cara adaxial pubescente y la cara abaxial retorso-escabrosa, 

muy áspera.  

 

Figura 1.14. Vista general de una planta de P. ligularis. 
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2.1. Introducción 

La fenología es “el estudio del tiempo de ocurrencia de los eventos biológicos, las 

causas de estos períodos considerando las fuerzas bióticas y abióticas, y la 

interrelación entre las fases de la misma o diferentes especies” (Lieth 1974). Los 

ciclos vegetativos y reproductivos son el resultado de procesos de selección y 

adaptación de las especies a su ambiente y el estudio de la ocurrencia de éstos en 

el tiempo es esencial para incrementar el conocimiento del funcionamiento de las 

plantas en los ecosistemas naturales (Akpo 1997). Sólo aquellas plantas que 

alcanzan a reproducirse bajo condiciones limitantes de recursos en el tiempo y 

espacio pueden desarrollar poblaciones estables y competitivas. La variedad de 

patrones fenológicos, de formas de crecimiento, de tasas y modos de 

aprovechamiento de los recursos disponibles, de respuestas frente a las 

perturbaciones, o de relaciones con los organismos circundantes, origina la 

diversidad funcional existente en las comunidades vegetales (Chesson et al. 2004). 

En consecuencia, la fenología es un componente más de las estrategias de las 

plantas en relación con su persistencia en el medio en que viven (Ackerly 2004, Milla 

Gutiérrez 2005).  

En las zonas áridas, el agua es uno de los factores abióticos más importantes 

para el crecimiento de las plantas y el inicio de las fases fenológicas (Beatley 1974). 

Plantas con distinta fenología son el resultado de la habilidad de las raíces para 

adquirir el agua a distintas profundidades del suelo o en distintos momentos del año 

y de la habilidad de la parte aérea para tolerar el estrés hídrico (Bertiller et al. 1991, 

Golluscio et al. 2005). Estudios previos en estos ecosistemas revelan que los pastos 

y los arbustos que componen la vegetación del Monte presentan estrategias 
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diferentes en relación con el uso del agua. Los arbustos, que pueden tener tanto 

raíces superficiales como raíces profundas (de más de 3 m de profundidad), 

desarrollan su actividad fenológica en general desacoplada de las precipitaciones y 

en muchos casos en relación con el aumento estacional de las temperaturas. Por su 

parte, los pastos tienen raíces más superficiales (hasta 1,5 m de profundidad) y 

desarrollan su actividad fenológica durante el período húmedo (Bertiller et al. 1991, 

Rodríguez et al. 2007).  

El objetivo de este capítulo es describir las condiciones ambientales durante 

el período en que se desarrollaron los estudios de campo y proveer información 

comparativa general sobre la temporalidad de los distintos eventos fenológicos 

(crecimiento vegetativo, crecimiento reproductivo y senescencia) que apunte a 

obtener evidencia en relación con la Hipótesis general (HG): 

HG: La temporalidad, cantidad y calidad del mantillo foliar que producen las especies 

que coexisten en un ambiente árido se asocia a los patrones de asignación de C y 

conservación de N. 

 

 

2.2. Materiales y Métodos 

2.2.1. Registro climático 

Se contó con una estación climática automática próxima a los dos sitios de estudio 

mediante la cual se registraron los datos de precipitación mensual. Los datos de 

temperatura máxima y mínima mensuales se obtuvieron con termómetros de 

mercurio.  
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2.2.2. Patrones fenológicos 

Se seleccionaron al azar 5 individuos de cada especie (Chuquiraga avellanedae, C.  

erinacea subsp. hystrix, Larrea nitida, L. divaricata y Atriplex lampa (arbustos 

siempre-verdes), Prosopis alpataco,  Prosopidastrum globosum, Lycium chilense y 

Bougainvillea spinosa (arbustos caducifolios de verano) y Nasella tenuis, Jarava 

speciosa y Poa ligularis (pastos perennes)) en cada sitio de estudio. Se siguió 

mensualmente su evolución fenológica durante tres años consecutivos (Septiembre 

2004 – Agosto 2007). En cada fecha de muestreo se registraron todos los estadios 

fenológicos presentes en cada individuo seleccionado. 

Los estadios fenológicos observados fueron cinco: 1- crecimiento vegetativo: 

se refiere a la producción de yemas vegetativas, de hojas nuevas y su expansión; 2- 

floración: abarca desde la emergencia de los botones florales e inflorescencias hasta 

la dispersión de polen y la fecundación; 3- fructificación: comprende desde el inicio 

de la formación de los frutos hasta su maduración y dispersión de semillas; 4- 

reposo vegetativo con o sin hojas verdes: se refiere a la ausencia de producción de 

hojas nuevas y su expansión y 5- senescencia foliar: presencia de hojas 

amarillas/pajizas sin signos de deterioro.  Las fases fenológicas fueron modificadas 

de Bertiller et al. (1991). 

 

2.2.3. Relaciones entre las variables climáticas y algunas fases fenológicas 

Para relacionar las variables climáticas (precipitación y temperatura mensuales) con 

los eventos fenológicos (crecimiento vegetativo y senescencia foliar) se realizó 

análisis de componentes principales (ACP) por evento fenológico. Se seleccionaron 

estos dos eventos porque son los más importantes en relación con los objetivos del 
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proyecto. La matriz incluyó 26 variables (datos fenológicos de las 12 especies en los 

2 sitios más 2 variables climáticas: temperatura y precipitación) y 36 repeticiones por 

variable que correspondieron a las observaciones de cada uno de los 36 meses de 

muestreo. En el caso de los datos fenológicos se incluyeron los promedios 

mensuales de los porcentajes de cada fase fenológica de cada especie en cada 

sitio, y en el caso de los datos climáticos se incluyeron la precipitación y la 

temperatura media mensuales.  

 

2.3. Resultados 

2.3.1. Registro climático 

La lluvia anual acumulada y su distribución estacional difirió entre los 3 años de 

muestreo. A pesar de que las mayores precipitaciones se registraron en los meses 

de invierno, ocurrieron eventos marcados de lluvia en diciembre de 2005 (verano) y 

marzo de 2007 (otoño).  Los años 2004 y 2005 presentaron relativamente baja 

precipitación (185,39 y 204,99 mm; respectivamente) mientras que el año 2006 fue 

un año con lluvia promedio (241,53 mm) tomando en cuenta que la precipitación 

media anual es de 237,67 mm (serie 1994-2007). En julio de 2006 se registró la 

mayor precipitación  mensual de todo el período. En la mayoría de los meses la 

precipitación mensual del período estudiado fue menor a la precipitación media 

mensual histórica (serie 1994-2007), a excepción de julio, agosto y diciembre de 

2005, julio y agosto de 2006 y marzo 2007 (Figura 2.1.). La temperatura media de 

los tres años fue de 13,84 º C. La temperatura máxima osciló entre 19 º y  45,5 º C y 

la mínima entre  -15.5 º y  3 º C.  
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Figura 2.1. Temperaturas máxima (línea negra con triángulos), media (línea gris con cruces) 

y mínima mensuales (línea negra con cuadrados) y precipitación mensual (barras grises) 

correspondientes al período de estudio. Las barras blancas corresponden a la precipitación 

media mensual correspondiente a la serie 1994-2007. 

 

 

2.3.2. Patrones fenológicos 

2.3.2.1. Arbustos siempre-verdes 

En general, los patrones fenológicos de los dos sitios de estudio fueron similares 

entre sí y entre los 3 años (Figura 2.2 a-e). A excepción de A. lampa que en el tercer 

año sólo fructificó en el sitio 1; y en el segundo año se observó un mayor porcentaje 

de plantas con frutos en ese mismo sitio con respecto al sitio 2 (Figura 2.2 e). De los 

arbustos siempre-verdes sólo las especies del género Chuquiraga presentaron un 

período de reposo vegetativo, coincidiendo con los meses de menores temperaturas 

(Figuras 2.2 a y b). Las especies restantes mostraron actividad vegetativa a lo largo 

de todo el año (Figuras 2.2 c, d y e). El período de crecimiento reproductivo, en 
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todas las especies, fue en primavera-verano. El período más corto de crecimiento 

reproductivo lo presentó A. lampa, en las restantes especies la reproducción se 

extendió hasta fines de verano. Las especies del género Larrea presentaron el 

período de fructificación más extenso (Figuras 2.2 c y d). Las plantas de todas las 

especies tuvieron hojas senescentes recientes en la mayor parte del año. 
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Figura 2.2. Evolución fenológica de las especies de arbustos siempre-verdes durante los 
tres años de muestreo en los dos sitios de estudio. Las barras de color más oscuro (abajo) 
corresponden al sitio 1 y las barras de color más claro (arriba) al sitio 2. El grosor de las 
líneas indica el porcentaje de plantas en cada fenofase. Fases fenológicas: SF = 
senescencia foliar, FR = fructificación, FL = floración, CV = crecimiento vegetativo, RV = 
reposo vegetativo. Estaciones: p = primavera, v = verano, o = otoño, i = invierno. 
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2.3.2.2. Arbustos caducifolios 

Las especies de arbustos caducifolios presentaron patrones fenológicos disímiles  

entre los dos sitios de estudio y entre años (Figura 2.3 a-d). El período de 

crecimiento vegetativo en L. chilense y B. spinosa fue anterior al de P. alpataco y P. 

globosum. El período de crecimiento reproductivo, en todas las especies, fue en 

primavera-verano. Dentro de los arbustos caducifolios, L. chilense fue la primera 

especie en florecer y fructificar (Figura 2.3 c). En  P. alpataco se produjo la 

senescencia temprana de las hojas al comienzo de la brotación del segundo año. 

Las plantas volvieron a brotar pero en ese año no se produjeron frutos. El porcentaje 

de fructificación en el tercer año fue mayor en el sitio 1 que en el sitio 2 (Figura 2.3 

a). Prosopidastrum  globosum no fructificó el primer año en el sitio 1 pero en el 

segundo año presentó un mayor porcentaje de fructificación  en este sitio en relación 

con el sitio 2 (Figura 2.3 b). Lycium chilense, en el segundo y tercer año de estudio, 

produjo dos cohortes de hojas, extendiendo el período de crecimiento vegetativo. 

Asimismo, esta especie presentó dos picos de senescencia foliar en esos años. 

Además, exhibió dos picos de producción de flores y frutos en el segundo año. Esta 

especie no produjo frutos el primer año en el sitio 2. Bougainvillea spinosa tuvo dos 

picos de producción de hojas en el tercer año donde también se observaron dos 

picos de senescencia. Al fin del tercer período de estudio sólo algunas plantas de 

esta especie habían entrado en reposo vegetativo. Esta especie no presentó 

crecimiento reproductivo durante el primer año (Figura 2.3 d). Los picos de 

senescencia foliar se produjeron en verano en L. chilense, B. spinosa y P. globosum 

y en otoño en P. alpataco. 
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Figura 2.3.  Evolución fenológica de las especies de arbustos caducifolios durante los tres 
años de muestreo en los dos sitios de estudio. Las barras de color oscuro (abajo) 
corresponden al sitio 1 y las barras de color claro (arriba) al sitio 2. El grosor de las líneas 
indica el porcentaje de plantas en cada fenofase. Fases fenológicas: SF = senescencia 
foliar, FR = fructificación, FL = floración, CV = crecimiento vegetativo, RV = reposo 
vegetativo. Estaciones: p = primavera, v = verano, o = otoño, i = invierno. 
 

 

2.3.2.3. Pastos perennes 

Los patrones fenológicos de los dos sitios de estudio fueron similares entre sí y 

disímiles entre los años (Figura 2.4 a-c). Todas las especies entraron en reposo 

vegetativo el primer verano; ninguna entró en reposo vegetativo el segundo año y en 
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el pico de actividad vegetativa en invierno-principio de la primavera pero también 

presentaron un segundo pico de actividad en enero del segundo año y en marzo del 

tercer año. El período de crecimiento reproductivo, en todas las especies, fue en 

primavera-principio de verano. Entre los pastos perennes, P. ligularis fue la que 

floreció y fructificó en primer lugar seguida de N. tenuis y J. speciosa. Las plantas 

tuvieron hojas senescentes a lo largo de todo el año. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.4. Evolución fenológica de las especies de pastos perennes durante los tres años 
de muestreo en los dos sitios de estudio. Las barras de color oscuro (abajo) corresponden al 
sitio 1 y las barras de color claro (arriba) al sitio 2. El grosor de las líneas indica el porcentaje 
de plantas en cada fenofase. Fases fenológicas: SF = senescencia foliar, FR = fructificación, 
FL = floración, CV = crecimiento vegetativo, RV = reposo vegetativo. Estaciones: p = 
primavera, v = verano, o = otoño, i = invierno. 
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2.3.3. Relaciones entre las variables climáticas y la fenología 

Las especies se ordenaron en tres grupos en relación con los dos primeros ejes del 

análisis de componentes principales de acuerdo al momento cuando se produjo el 

crecimiento vegetativo en relación con la temperatura y la precipitación (Figura 2.5). 

El primer grupo estuvo constituido por los pastos perennes, algunos arbustos 

siempre-verdes (A. lampa y Larrea spp.), y el arbusto caducifolio L. chilense. Si bien 

estas especies presentaron períodos de crecimiento vegetativo de distinta duración, 

que siempre fue mayor en los arbustos siempre-verdes (Fig. 2.2, 2.3 y 2.4), 

mostraron el pico de actividad vegetativa en los meses de menores temperaturas y 

mayor precipitación. El segundo grupo se conformó por las especies del género 

Chuquiraga (arbustos siempre-verdes) y el arbusto caducifolio B. spinosa que 

presentaron actividad vegetativa en primavera con temperaturas intermedias. Por 

ultimo, en el tercer grupo se nuclearon P. alpataco y P. globosum (arbustos 

caducifolios) donde la actividad vegetativa se produjo en el período de mayores 

temperaturas, coincidiendo con la estación seca, siendo éstas las especies más 

tardías. 
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Figura 2.5. Ordenamiento de los valores de las variables climáticas y del crecimiento 
vegetativo de las especies estudiadas en función de  los dos primeros componentes del 
ACP. Las cruces azules representan las variables climáticas (temperatura y precipitación 
mensuales), los triángulos negros las especies de arbustos siempre-verdes [Chuquiraga 
avellanedae (ca), C. erinacea subsp. hystrix (ch), Larrea nitida (ln), L. divaricata (ld) y 
Atriplex lampa (al)], los cuadrados negros las especies de arbustos caducifolios [Prosopis 
alpataco (pa), Lycium chilense (lc) y Bougainvillea spinosa (bs)], y los rombos negros las 
especies de pastos perennes [Nasella tenuis (nt), Jarava speciosa (js) y Poa ligularis (pl)]. 
Los subíndices 1 y 2 corresponden a los dos sitios de estudio. 
 

En lo que respecta a la senescencia foliar, se diferenciaron 3 grupos sobre la 

base del ACP (Figura 2.6). En uno de los grupos se concentraron los pastos 

perennes y los arbustos caducifolios. En estas especies la senescencia ocurrió en 

verano cuando las temperaturas fueron altas. En el segundo grupo se ubicaron las 

especies del género Larrea y A. lampa (arbustos siempre verdes) que presentaron 

senescencia foliar a lo largo de todo el año. Por último, el tercer grupo estuvo 

constituido por las especies del género Chuquiraga (arbustos siempre-verdes) y P. 

alpataco (arbusto caducifolio) que presentaron senescencia foliar en los meses de 

menores temperaturas (otoño-invierno).  
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Figura 2.6. Ordenamiento de los valores de las variables climáticas y de la senescencia 
foliar de las especies estudiadas en función de  los dos primeros componentes del ACP. Las 
cruces azules representan las variables climáticas (temperatura y precipitación mensuales), 
los triángulos negros las especies de arbustos siempre-verdes [Chuquiraga avellanedae 
(ca), C. erinacea subsp. hystrix (ch), Larrea nitida (ln), L. divaricata (ld) y Atriplex lampa (al)], 
los cuadrados negros las especies de arbustos caducifolios [Prosopis alpataco (pa), Lycium 
chilense (lc) y Bougainvillea spinosa (bs)], y los rombos negros las especies de pastos 
perennes [Nasella tenuis (nt), Jarava speciosa (js) y Poa ligularis (pl)]. Los subíndices 1 y 2 
corresponden a los dos sitios de estudio. 
 

 

2.4. Discusión 

Se distinguieron patrones fenológicos contrastantes entre las especies estudiadas 

que no se correspondieron con las formas de vida. Dependiendo de la duración del 

período de crecimiento vegetativo, se observaron especies que produjeron 

crecimiento vegetativo todo el año pero con un pico de actividad durante la estación 

fría, como ocurrió con los arbustos siempre verdes A. lampa y las especies del 

género Larrea. Por el otro lado, se encontraron especies que tuvieron crecimiento 

vegetativo estacional asociado con temperaturas bajas (pastos perennes), 

intermedias (Chuquiraga spp. y B. spinosa), y altas (P. alpataco y P. globosum). 
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Posiblemente estos patrones diferenciales se asocien con la separación del uso del 

agua en el tiempo y con diferencias relativas entre las especies en la utilización del 

agua de las capas más superficiales del suelo que posibilite la coexistencia de 

especies del mismo y distintos grupos funcionales (Reynolds et al. 2004).  

Los cambios en los patrones fenológicos observados entre años estarían 

asociados a cambios en la cantidad y/o estacionalidad de las precipitaciones.  La 

precipitación es el mayor determinante de los procesos biológicos en los 

ecosistemas áridos (Noy Meir 1973). Algunos estudios muestran que la precipitación 

influye en el comienzo de la brotación y determina la duración del período de 

crecimiento (Abd El-Ghani 1997, Ghazanfar 1997, Shackleton 1999, Peñuelas et al. 

2004). Sin embargo, estas respuestas fueron especie-específicas ya que las 

especies que mostraron una mayor respuesta fenológica al aumento de las 

precipitaciones (diciembre 2005 y marzo 2007) fueron aquellas con actividad 

vegetativa más asociada a la ocurrencia de las precipitaciones y que presentaron 

hojas con características más mesofíticas como L. chilense, y B. spinosa (arbustos 

caducifolios), y N. tenuis y P. ligularis (pastos perennes). El período de producción 

de órganos vegetativos de este grupo se alargó en un año lluvioso y se acortó en un 

año seco. Resultados similares fueron encontrados por Peñuelas et al. (2004), 

quienes observaron que las especies menos tolerantes a la sequía fueron las que 

presentaron los mayores cambios ante un incremento de las precipitaciones. 

Asimismo, Olivares & Squeo (1999) observaron que las especies con hojas deciduas 

tuvieron una mayor respuesta en un año lluvioso en comparación a las especies 

siempre-verdes. 
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Las fases de floración y fructificación ocurrieron en primavera-verano en todas 

las especies. El crecimiento reproductivo coincidió con las temperaturas en ascenso 

durante el período en que el suelo todavía permanece húmedo (Coronato & Bertiller 

1997). Numerosos estudios indican la influencia tanto de las precipitaciones o de la 

humedad del suelo como de la temperatura en las fenofases reproductivas (Turner & 

Randall 1987, Friedel et al. 1994, Abd El-Ghani 1997). Los resultados sugieren que 

aquellas especies en las que la fructificación se extendió hasta el verano tardío (las 

especies del género Chuquiraga y Larrea) son las que tienen acceso a reservorios 

de agua durante la estación seca a través de sistemas radicales dimórficos o 

profundos (Bertiller et al. 1991; Rodríguez et al. 2007).  

Todas las especies presentaron un período de crecimiento vegetativo de 

longitud variable en todos los años que incluyó el estudio. En cambio, no ocurrió lo 

mismo con la floración y la fructificación. El arbusto caducifolio B. spinosa no 

presentó crecimiento reproductivo el primer año de estudio, que fue el más seco de 

los tres estudiados. Una situación similar fue encontrada en otras especies de 

arbustos en el desierto de la Península de Baja California en México (Maya & 

Arriaga 1996) y fue atribuida a que no se alcanzó un umbral mínimo de humedad del 

suelo para la diferenciación de yemas florares y el desarrollo de flores y frutos. 

Adicionalmente, P. alpataco no produjo flores ni frutos en el segundo año. En este 

caso, la ausencia de crecimiento reproductivo podría estar asociada a que no se 

alcanzó un umbral mínimo de temperatura que mantenga activos los meristemas de 

la planta, ya que ese año se registró la menor temperatura mínima en el momento 

de la brotación. Es sabido que episodios de frío o sequía intensos pueden dañar 
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partes y/o toda la planta produciendo desajustes funcionales que interfieren en el 

ciclo de crecimiento (Boyer 1988; Borchert 1978).  

Lycium chilense  fue la única especie que floreció y fructificó dos veces en 

una misma estación de crecimiento (en el año 2005).  El segundo pico de 

crecimiento reproductivo posiblemente fue iniciado por el evento de precipitación de 

diciembre de 2005 (42,74 mm), sumado a las altas temperaturas de verano. En ese 

sentido, los resultados son consistentes con los de Ackerman et al. (1980) quienes 

reportaron una fuerte relación entre la humedad del suelo y los eventos fenológicos 

en L. andersonii en el desierto de Nevada.  

En la mayoría de las especies se observó el pico de senescencia foliar en los 

meses de mayores temperaturas (verano). Este proceso ocurrió posiblemente como 

respuesta al estrés hídrico señalando un fuerte control exógeno (ambiental) sobre la 

senescencia de estas especies (del Arco et al. 1991, Escudero et al. 1992, Casper et 

al. 2001). Dentro de estas especies, las que mostraron mayor asociación entre la 

senescencia foliar y la temperatura fueron los pastos perennes y las especies 

caducifolias P. globosum y B. spinosa.  En ese sentido, Orshan (1954) señaló el rol 

decisivo de la reducción del área foliar durante el verano sobre el balance de agua 

de las plantas del desierto. En cambio, las especies del género Chuquiraga y el 

arbusto caducifolio P. alpataco  presentaron el pico de senescencia foliar en los 

meses de otoño/invierno, lo que podría indicar que los controles endógenos de la 

senescencia foliar prevalecen sobre los exógenos en estas especies (Aerts 1996). 

Entre ellos, mayores demandas de nitrógeno por otros órganos de la planta podrían 

activar la senescencia foliar (Nambiar & Fife 1991, Chapin III & Moilanen 1991).  



Capítulo 2. Variables climáticas y fenología  39   

 
 

 

 

 
 

Los resultados de este capítulo aportan información general sobre la 

asincronía fenológica y diversidad funcional de las especies dominantes que 

coexisten en el Monte patagónico. Esta asincronía fenológica podría sustentarse en 

la separación en el uso del agua en el tiempo pero también en pequeñas diferencias 

funcionales entre especies o formas de vida en lo que se refiere a la partición en el 

uso del agua como en el caso de los pastos perennes (raíces superficiales) en 

comparación con los arbustos que pueden tener sistemas radicales dimórficos o 

profundos (Bertiller et al. 1991, Reynolds et al. 2004, Rodríguez et al. 2007). Las 

diferencias encontradas en la duración y estacionalidad del crecimiento vegetativo y 

de la senescencia foliar podrían indicar la presencia de atributos foliares 

contrastantes entre las especies estudiadas, resultado de diferentes patrones de 

asignación de C, producción de metabolitos secundarios y conservación de N entre 

ellas que se explorarán en los capítulos siguientes.  

  



 
 
 
 

 
 

Capítulo 3  
 
 

Atributos foliares de las hojas verdes y 
senescentes para las formas de 

vida y las especies 
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3.1. Introducción 

Dentro de cada ambiente las plantas desarrollan ciertas estrategias que favorecen 

su persistencia en él. Las estrategias de las plantas pueden definirse como un 

conjunto de atributos seleccionados bajo ciertas presiones ambientales que 

determinan su capacidad para utilizar los recursos del ambiente (Grime 1974, 

Schulze 1982, Golluscio 2005). Los ambientes áridos se caracterizan por la escasez 

de agua y de nutrientes, principalmente el N (Noy Meir 1973, Skujins 1981). Por lo 

tanto es importante conocer las distintas estrategias que le permiten a las plantas 

que coexisten en estos ambientes tolerar o evitar la sequía y/o utilizar más 

eficientemente los nutrientes.  

Las plantas pueden construir diferentes tipos de hojas con distinta longevidad 

dependiendo de sus estrategias de asignación de C y conservación de N. 

Numerosos estudios muestran que la longevidad foliar es una característica clave 

que relaciona la ecofisiología y el crecimiento de la planta con la conservación y el 

ciclado de los nutrientes en el ecosistema (Craine et al. 1999, Aerts & Chapin III 

2000, Kikuzawa 2004). Las especies vegetales difieren en la longevidad de sus 

hojas. Algunas especies construyen hojas que viven menos de 30 días mientras que 

en otras las hojas pueden permanecer activas por más de 10 años (Chabot & Hicks 

1982). Estas diferencias pueden atribuirse a diferencias en la inversión de C en los 

distintos tipos de tejidos que conforman las hojas (Kikuzawa & Ackerly 1999, Noodén 

2004).  

Las plantas de los ambientes pobres en recursos tienen, en general, hojas 

densas, longevas, con altas concentraciones de compuestos secundarios, y bajas 

concentraciones de nutrientes y tasas de recambio foliar. Estas características 



Capítulo 3. Atributos foliares   

 
 

 

42

 

contribuyen a prolongar el tiempo de residencia de los nutrientes en la planta y a que 

las hojas  sean más resistentes a la sequía y a los herbívoros (Westoby et al. 2002, 

Wright et al. 2002, Coley et al. 1988, Reich 1992). En cambio, las plantas de los 

ambientes ricos en nutrientes tienen baja relación masa por área, longevidad y 

concentraciones de compuestos secundarios y alta concentración de N y tasas de 

fotosíntesis, respiración y recambio foliar (Kikuzawa 1995, Westoby et al. 2002). 

Estos atributos están asociados a altas tasas de crecimiento (Reich et al. 1995, 

Poorter & Evans 1998). De esta manera, el tipo y la longevidad de las hojas se 

relaciona con la estrategia de asignación de C de los distintos tipos de plantas. 

Por otra parte, las hojas constituyen uno de los destinos dominantes del N 

que las plantas absorben del suelo.  El contenido de N alcanza sus niveles máximos 

en las hojas cuando estas completan su expansión (Pyke & Leech 1987).  Luego, en 

el transcurso de la senescencia foliar el contenido de N disminuye gradualmente 

junto con la actividad fotosintética (Field & Mooney 1983). La senescencia foliar está 

controlada por múltiples señales endógenas y exógenas (Ok Lim 2003) y durante 

este proceso ocurre la degradación de la clorofila, la destrucción del aparato 

fotosintético y la liberación del N que puede ser utilizado en otras partes de la planta 

(Noodén 2004).  

Algunos estudios revelan que la reabsorción de nutrientes puede variar entre 

años. Los factores que se han señalado como más importantes en la regulación de 

la eficiencia de reabsorción de N son la disponibilidad de agua (Hocking 1982, 

Escudero et al. 1987),  la duración de la abscisión foliar (Del Arco et al. 1991) y las 

relaciones fuente-sumidero (Chapin III & Moilanen 1991). Esto llevó a que 

Killingbeck et al. (1990)  diferenciaran la reabsorción potencial de la reabsorción real. 
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El primer término hace referencia a la máxima reabsorción de nutrientes 

bioquímicamente posible y el segundo a la cantidad de nutrientes reabsorbida en un 

año dado. La cantidad de nutrientes que fisiológicamente puede ser reabsorbidos de 

las hojas senescentes (reabsorción potencial) esta limitado por restricciones 

bioquímicas, mientras que la cantidad de nutrientes que realmente es reabsorbida 

(reabsorción real) esta influenciada por la reabsorción potencial y por un amplio y 

variado elenco de causas ambientales (Killingbeck 1996, 2004). 

La reabsorción de nitrógeno de las hojas senescentes puede cuantificarse por 

la eficiencia en la reabsorción de N (el porcentaje de reducción de N entre las hojas 

verdes y senescentes con respecto a la concentración de N en las hojas verdes) y la 

proficiencia de reabsorción de N (la concentración de N en las hojas senescentes). 

La proporción de nitrógeno removilizado desde las hojas durante la senescencia 

varia ampliamente entre especies (Aerts & Chapin III 2000). 

Estudios realizados en los ecosistemas del Monte patagónico revelan que los 

pastos perennes presentan alta eficiencia de reabsorción de N, mientras que los 

arbustos siempre-verdes presentan baja eficiencia de reabsorción de N (Carrera et 

al. 2000, 2003). Sin embargo, estos autores hallaron que, a pesar de la menor 

concentración de N en las hojas verdes de los arbustos siempre-verdes, el mantillo 

foliar producido por esta forma de vida fue más rico en N que el de los pastos 

perennes. Estos resultados sugieren que los compuestos secundarios en las hojas 

longevas de los arbustos siempre-verdes podrían interferir en la reabsorción de N. 

Asimismo, Aerts & Chapin III (2000) enfatizaron la necesidad de profundizar los 

estudios acerca de los controles que actúan sobre la reabsorción de N durante la 
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senescencia de las hojas y, en particular, en lo relativo al efecto de los compuestos 

secundarios sobre la eficiencia de reabsorción de N.  

 En este capítulo se analiza la relación entre los atributos de las hojas verdes 

y entre los compuestos secundarios y la eficiencia de reabsorción de N en un 

ecosistema del Monte patagónico donde coexisten pastos perennes, arbustos 

caducifolios y arbustos siempre-verdes. Estos resultados se utilizan para poner a 

prueba las hipótesis 1, 2, 3 y 4 de la tesis.  

 

H1: La longevidad de las hojas se correlaciona positivamente con la MFA y la 

concentración de metabolitos secundarios.  

 

H2: La eficiencia de reabsorción de N se correlaciona negativamente con la 

longevidad, MFA y concentración de metabolitos secundarios de las hojas verdes. 

 

H3: La concentración de metabolitos secundarios y de N en las hojas senescentes 

se correlaciona negativamente con la eficiencia de reabsorción de N. 

 

H4: Los arbustos siempre-verdes presentan mayor longevidad foliar, MFA y  

concentración de compuestos secundarios en las hojas verdes y menor eficiencia de 

reabsorción de N durante la senescencia foliar que los pastos y arbustos 

caducifolios. 
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3.2. Materiales y Métodos 

3.2.1. Hojas verdes 

Se cosecharon hojas verdes jóvenes y de mediana edad totalmente expandidas 

(Reich et al. 1991, Bertiller et al. 2006) en 5 plantas seleccionadas al azar en cada 

sitio. El material fue recolectado en junio-julio para los pastos perennes (Jarava 

speciosa, Nassella tenuis y Poa ligularis) y el arbusto caducifolio Lycium chilense. En 

cambio, para el resto de los arbustos caducifolios (Bougainvillea spinosa, Prosopis 

alpataco y Prosopidastrum globosum) y para los arbustos siempre-verdes 

(Chuquiraga avellanedae, C. erinacea subsp. hystrix, Larrea nitida, L. divaricata y 

Atriplex lampa) el material fue recolectado en noviembre-diciembre. El muestreo se 

realizó en 2 años: 2005 y 2006. Las diferencias en las fechas de colección obedecen 

a diferencias en la fenología de las especies (Bertiller et al. 1991, Capítulo 2) 

La masa foliar por unidad de área (MFA) en las hojas verdes se calculó a 

través de la estimación del área y la masa de 5 hojas por planta y por especie. La 

superficie se estimó sobre una imagen de la lámina foliar obtenida por un escaner 

mediante el programa SigmaScan Pro 5 (DEMO). En el caso de las gramíneas, las 

hojas presentaban un cierto grado de enrollamiento al momento del cálculo de la 

MFA que puede conducir a cierta subestimación del área foliar. Sin embargo, la 

comparación entre los valores estimados por este método y mediante mediciones 

directas con calibre no arrojaron diferencias significativas (Bertiller comunicación 

personal). Posteriormente  al cálculo del área se procedió al secado (60°C, 48 h) y 

pesado de las hojas. Luego se calculó la MFA como el cociente entre la masa y el 

área de la hoja y se obtuvo un valor medio por planta. En el caso de hojas muy 
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pequeñas (L. chilense y P. globosum), se procesaron grupos de hojas de una misma 

planta. 

La longevidad foliar de los arbustos siempre-verdes y de los pastos perennes 

se estimó a través del monitoreo mensual de 2 o más hojas por individuo desde su 

emergencia hasta su senescencia.  La longevidad foliar se calculó como el período 

(en días) transcurrido entre la emergencia y la senescencia de cada hoja individual. 

El momento de emergencia se lo ubicó en la mitad del período entre que la hoja fue 

vista por primera vez y el muestreo anterior; mientras que el momento de 

senescencia  se lo ubicó en la mitad del período entre que la hoja se tornó 

completamente amarilla y la fecha del muestreo anterior (Kikuzawa 2003).  Para el 

arbusto siempre-verde Atriplex lampa no se pudo calcular la longevidad foliar dado 

que el tamaño pequeño, la morfología y la coloración de las hojas imposibilitó su 

marcado seguro e identificación. Por otro lado, la longevidad foliar en los arbustos 

caducifolios se calculó a través de las observaciones fenológicas (Cornelissen et al. 

2003) como el período (en días) transcurrido entre la brotación y la senescencia 

foliar observada en cada planta. 

 

3.2.2. Hojas senescentes 

Las mediciones de los atributos de las hojas senescentes se realizaron en hojas 

recientemente muertas en pie que no presentaban signos de deterioro (Carrera et al. 

2000). Se obtuvieron muestras compuestas de hojas senescentes en distintos 

meses a lo largo de un ciclo anual resultando en 5 réplicas por individuo por especie 

y sitio en dos años consecutivos (2005-2006). La eficiencia de reabsorción de N se 
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calculó como el porcentaje de reducción de N entre las hojas verdes y senescentes 

con respecto a la concentración de N en las hojas verdes. 

 

3.2.3. Análisis químicos en hojas verdes y senescentes 

Se midió la concentración de N mediante digestión ácida con semi-micro Kjeldahl 

(Coombs et al. 1985), previo secado en estufa a 60 ºC durante 48 hs. La 

concentración de fenoles solubles se estimó por la técnica de Folin – Ciocalteu, 

usando metanol al 50% como solución extractante y ácido tánico como estándar 

(Waterman & Mole 1994), y la concentración de lignina utilizando el método de Van 

Soest (1963). Cabe mencionar que la técnica de secado en estufa a 60 ºC utilizada 

en esta tesis podría conducir a cierta sobreestimación de los valores de lignina 

obtenidos (Burritt et al. 1988). Sin embargo esta técnica ha sido utilizada en estudios 

previos en el Monte patagónico (Carrera et al. 2005, Vargas et al. 2006) y es de uso 

corriente en trabajos publicados en la literatura abierta. Para todos los análisis 

químicos el total de réplicas fue 5 por especie por sitio, excepto para lignina donde 

se analizaron 3 réplicas por especie por sitio. 

 

3.2.4. Análisis estadísticos  

Las relaciones entre 1. la longevidad foliar y los otros atributos de las hojas verdes 

(MFA, concentración de fenoles solubles y lignina) (Hipótesis 1); 2. la eficiencia de 

reabsorción de N y los atributos de las hojas verdes (concentración de N, fenoles 

solubles y lignina y longevidad foliar) (Hipótesis 2); 3. los atributos de las hojas 

senescentes (concentración de N, lignina y fenoles solubles) y la eficiencia de 

reabsorción de N (Hipotesis 3) se analizaron mediante análisis de correlación. En 
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todos los  análisis de correlación se tomaron los valores medios por especie. Los 

análisis para evaluar la relación entre los atributos de las hojas y la eficiencia de 

reabsorción de N se realizaron con los datos del total de las especies y se repitieron 

con exclusión de la especie fijadora de N P. alpataco. La escasez de material de 

hojas senescentes de P. globosum impidió su inclusión en los análisis de 

correlación. Igualmente, en el análisis de longevidad no se incluyó a la especie A. 

lampa dado que no fue posible obtener datos de longevidad foliar de esta especie. 

La significación de las diferencias en las concentraciones de N, fenoles 

solubles y lignina en hojas verdes y senescentes y MFA de las hojas verdes entre 

las formas de vida (arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios y pastos 

perennes) se analizó mediante análisis de varianza (ANVA) de tres vías. En este 

análisis la forma de vida fue incluida como factor fijo y el año y el sitio como factores 

aleatorios. Se incluyeron como réplicas los valores medios de los atributos medidos 

en cada especie. Con excepción de la concentración de N en las hojas verdes y de 

lignina en las hojas verdes y senescentes, el resto de las variables fueron 

transformadas. Los valores de concentración de N en las hojas senescentes y de 

fenoles solubles en hojas verdes y senescentes se transformaron mediante 

logaritmo. La MFA en las hojas verdes se transformó mediante raíz cuadrada. Las 

comparaciones múltiples se realizaron mediante la prueba de las mínimas 

diferencias significativas (acrónimo en inglés LSD) cuando los datos fueron 

homocedásticos (concentraciones de N y lignina en las hojas verdes y senescentes). 

La prueba de Tamahane se utilizó cuando los datos fueron heterocedásticos 

(concentración de fenoles solubles en las hojas verdes y senescentes y eficiencia de 

reabsorción de N) (Day & Quinn 1989). 
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La significación de las diferencias en la concentración de N y lignina en las 

hojas verdes entre especies se analizó con análisis de varianza (ANVA) de tres vías, 

donde las especies fueron incluidas como un factor fijo mientras que el año y el sitio 

como factores aleatorios. Se utilizaron como réplicas los valores medios de cada 

planta de cada especie. Los valores de concentración de N, MFA de las hojas 

verdes y eficiencia de reabsorción de N se transformaron logarítmicamente. Las 

comparaciones múltiples se realizaron mediante la prueba de Tamahane, ya que los 

datos luego de la transformación fueron heterocedásticos (Day & Quinn 1989). La 

significación de las diferencias en la concentración de fenoles solubles en las hojas 

verdes y de N, fenoles solubles y lignina en las hojas senescentes entre especies, 

años, y sitios se analizaron mediante la prueba no paramétrica de Kruskal Wallis.  

La significación de las diferencias en la longevidad foliar entre especies y 

formas de vida se analizó con análisis de varianza (ANVA) de una vía. Para el primer 

análisis se utilizaron como réplicas los valores de las plantas individuales de cada 

especie y para el segundo los valores medios de cada especie. El valor de 

longevidad foliar se transformó mediante logaritmo. Las comparaciones múltiples se 

realizaron con la prueba de Tamahane, ya que los datos luego de la transformación 

fueron heterocedásticos (Day & Quinn 1989). El nivel de significación utilizado en 

todo el estudio fue α= 0,05. 

 

3.3. Resultados 

3.3.1. Covariación entre los atributos de las hojas 

Las hojas más longevas presentaron mayor masa por unidad de área (MFA) y mayor 

concentración de lignina en sus hojas verdes (Figura 3.1 a y b). Sin embargo, la 
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longevidad foliar no se relacionó con la concentración de fenoles solubles en las 

hojas verdes (Figura 3.1 c). 

 

Figura 3.1.  Relación entre la longevidad foliar y a) MFA, b) concentración de lignina y c) 
concentración de fenoles solubles en las hojas verdes. Los símbolos de color verde representan los 
arbustos siempre-verdes, los de color azul los arbustos caducifolios y los de color naranja los pastos 
perennes. ▬ = Chuquiraga avellanedae, + = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ■ = Larrea nitida, ◊ 
= Larrea divaricata, x = Prosopis alpataco, · = Prosopidastrum globosum, ○ = Lycium chilense, ▲ = 
Bougainvillea spinosa, ∆ = Nassella tenuis, ж = Jarava speciosa y □ = Poa ligularis. 
 
 

La eficiencia de reabsorción de N no se relacionó con ninguno de los atributos 

de las hojas verdes cuando se incluyeron todas las especies analizadas (Figura 3.2 

a, b, c, y d). Sin embargo, cuando se excluyó del análisis a la especie fijadora de N 

P. alpataco la eficiencia de reabsorción de N se relacionó negativa y 

significativamente con la MFA y la longevidad foliar (Figura 3.2 a´ y d´, 

respectivamente) y no se relacionó significativamente con la concentración de 
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fenoles solubles ni con la concentración de lignina en las hojas verdes (Figura 3.2  

b´y c´, respectivamente).  

La concentración de N en las hojas senescentes sólo se relacionó negativa y 

significativamente con la eficiencia de reabsorción de N cuando se incluyó a la 

especie fijadora de N P. alpataco (Figura 3.3 a´) . La concentración de lignina en las 

hojas senescentes se relacionó negativa y significativamente con la eficiencia de 

reabsorción de N con y sin exclusión de P. alpataco (Figura 3.3 b y b´). La 

concentración de fenoles solubles en las hojas senescentes no se relacionó con la 

eficiencia de reabsorción de N con o sin exclusión de la especie fijadora de N (Figura 

3.3 c y c´). 
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Figura 3.2. Relación entre la eficiencia de reabsorción de N y a) MFA, b) lignina y c) fenoles 
solubles en las hojas verdes y d) longevidad foliar incluyendo a todas las especies y 
excluyendo a la especie fijadora de N, P. alpataco (letras con tilde). Los símbolos de color 
verde representan los arbustos siempre-verdes, los de color azul los arbustos caducifolios y 
los de color naranja los pastos perennes. ▬ = Chuquiraga avellanedae, + = Chuquiraga 
erinacea subsp. hystrix, ■ = Larrea nitida, ◊ = Larrea divaricata, ● = Atriplex lampa, x = 
Prosopis alpataco, ○ = Lycium chilense, ▲ = Bougainvillea spinosa, ∆ = Nassella tenuis, ж = 
Jarava speciosa y □ = Poa ligularis. 
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Figura 3.3. Relación entre las concentraciones de a) N, b) lignina y c) fenoles solubles en las 
hojas senescentes y la eficiencia de reabsorción de N  incluyendo a todas las especies y 
excluyendo a la especie fijadora de N, P. alpataco (letras con tilde). Los símbolos de color 
verde representan los arbustos siempre verdes, los de color azul los arbustos caducifolios y 
los de color naranja los pastos perennes. ▬ = Chuquiraga avellanedae, + = Chuquiraga 
erinacea subsp. hystrix, ■ = Larrea nitida, ◊ = Larrea divaricata, ● = Atriplex lampa, x = 
Prosopis alpataco, ○ = Lycium chilense, ▲ = Bougainvillea spinosa, ∆ = Nassella tenuis, ж = 
Jarava speciosa y □ = Poa ligularis. 
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significativamente con la concentración de N en las hojas verdes cuando se excluyó 

del análisis a P. alpataco (Figura 3.4 b y b´). Las figuras 3.4 a y a’ muestran que la 

relación entre el N en las hojas verdes y el N en las hojas senescentes no es lineal, 

sino logarítmica; es decir que a medida que aumenta el N en las hojas verdes, el N 

en las hojas senescentes aumenta menos que proporcionalmente lo cual indicaría 

que las plantas con más N en las hojas verdes tienen tasas de reabsorción de N 

más altas y son más eficientes para reabsorber el N tal como se observa en la 

Figura 3.4 b’. 

 

 

Figura 3.4. Relación entre a) la concentración de N en las hojas senescentes y en las hojas 
verdes b) la eficiencia de reabsorción de N y la concentración de N en las hojas verdes 
incluyendo a todas las especies y excluyendo a la especie fijadora de N, P. alpataco del 
análisis (letras con tilde). ▬ = Chuquiraga avellanedae, + = Chuquiraga erinacea subsp. 
hystrix, ■ = Larrea nitida, ◊ = Larrea divaricata, ● = Atriplex lampa, x = Prosopis alpataco, ○ = 
Lycium chilense, ▲ = Bougainvillea spinosa, ∆ = Nassella tenuis, ж = Jarava speciosa y □ = 
Poa ligularis. 
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3.3.2. Atributos de las hojas verdes de las especies y formas de vida 

En ninguno de los atributos analizados en las hojas verdes se encontraron 

diferencias significativas entre sitios ni interacciones entre éste y los otros factores 

(forma de vida/especie y año). La concentración de N en las hojas verdes varió entre 

las formas de vida y las variaciones fueron distintas en los dos años (interacción 

forma de vida x año significativa: F2,36 = 22,53; p = 0,043; n = 48) (Figura 3.5). Los 

arbustos caducifolios presentaron las mayores concentraciones de N en sus hojas 

verdes en comparación con los arbustos siempre-verdes y los pastos perennes. 

Mientras que en los arbustos caducifolios y en los pastos perennes no se registraron 

diferencias en la concentración de N en las hojas verdes entre los dos años de  

muestreo, los arbustos siempre-verdes mostraron menor concentración en el 

segundo año. La concentración de N en las hojas verdes no difirió entre los pastos 

perennes y arbustos siempre-verdes el primer año, pero en estos últimos este 

atributo fue menor en el segundo año.  

Figura 3.5. Valores medios ± un error estándar de la concentración de N en las hojas verdes de las formas de 
vida de plantas (arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios y pastos perennes) en los dos años de estudio; 
las barras de color verde claro corresponden al año 2005 y las barras de color verde oscuro al año 2006. Letras 
minúsculas distintas indican diferencias significativas entre formas de vida y años.  
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Se encontraron diferencias significativas entre las especies y esas diferencias 

variaron entre los dos años de muestreo (interacción significativa año x especie 

F11,192 = 17,399; p<0,0001; n = 240; Figura 3.6). En el primer año las variaciones 

entre las especies de cada forma de vida fueron mayores que en el segundo. En el 

primer año, L. chilense fue la especie que presentó la mayor concentración de N en 

las hojas verdes dentro de la forma de vida de los arbustos caducifolios y en 

comparación con las especies de las otras formas de vida. En el primer año, N. 

tenuis  y L. nitida fueron las especies con mayor concentración de N en las hojas 

verdes dentro de sus respectivas formas de vida (pastos perennes y arbustos 

siempre-verdes, respectivamente). Los valores más bajos de esta variable en el 

primer año se registraron en J. speciosa (pasto perenne) y las dos especies del 

género Chuquiraga (arbustos siempre-verdes).  

En el segundo año, la concentración de N en las hojas verdes de los arbustos 

caducifolios fue similar entre L. chilense, P. alpataco y P. globosum, mientras que B. 

spinosa siguió manteniendo los valores más bajos dentro de los arbustos 

caducifolios. La concentración de N en las hojas verdes tampoco se diferenció entre 

L. nitida, L. divaricada y A. lampa (arbustos siempre-verdes) y entre N. tenuis y P. 

ligularis. Como en el primer año, los valores más bajos de esta variable en el 

segundo año se registraron en J. speciosa entre los pastos perennes y en las dos 

especies del genero Chuquiraga entre los arbustos siempre-verdes.  
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Figura 3.6. Valores medios ± un error estándar de la concentración de N en las hojas verdes 
de las especies de cada forma de vida en los dos años de estudio, a) año 2005 y b) año 
2006. Letras minúsculas distintas indican diferencias significativas entre especies de todas 
las formas de vida. chav = Chuquiraga avellanedae, chhy = Chuquiraga erinacea subsp. 
hystrix, ln = Larrea nitida, ld = Larrea divaricata, al = Atriplex lampa, pa = Prosopis alpataco, 
pg = Prosopidastrum globosum, lch = Lycium chilense, bs = Bougainvillea spinosa, nt = 
Nassella tenuis, js = Jarava speciosa y pl = Poa ligularis.  
 

La concentración de fenoles solubles en las hojas verdes varió entre formas 

de vida y las variaciones fueron distintas en los dos años (interacción significativa 

forma de vida x año F2,36 = 36,935; p = 0,026; n = 48) (Figura 3.7). Los pastos 

perennes presentaron la menor concentración de fenoles solubles en las hojas 
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verdes mientras que esta variable no difirió entre los arbustos siempre-verdes y los 

arbustos caducifolios. Sólo en el caso de los arbustos siempre-verdes se registró un 

aumento en la concentración de fenoles solubles en el segundo año de estudio. 

 

Figura 3.7. Valores medios ± un error estándar de la concentración de fenoles solubles en 
las hojas verdes de las formas de vida de plantas (arbustos siempre-verdes, arbustos 
caducifolios y pastos perennes) en los dos años de estudio; las barras de color verde claro 
corresponden al año 2005 y las barras de color verde oscuro al año 2006. Letras minúsculas 
distintas indican diferencias significativas entre formas de vida y años.  
 

La concentración de fenoles solubles en las hojas verdes difirió 

significativamente entre las especies (H11 = 220,97; p<0,0001; n = 235) pero no 

difirió entre años de estudio (H1 = 0,64; p = 0,36; n = 235) (Figura 3.8). Dentro de los 

arbustos siempre-verdes, las especies que presentaron mayor concentración de 

fenoles en sus hojas verdes fueron los arbustos siempre-verdes del género Larrea, 

que mostraron valores entre 4 y 10 veces mayores a los de las demás especies. En 

el extremo opuesto, los pastos perennes y A. lampa (arbusto siempre-verde) 
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solubles en sus hojas verdes que no difirieron de los de las especies de arbustos 

caducifolios con los valores más bajos. 

Figura 3.8.  Valores medios ± un error estándar de la concentración de fenoles solubles en 
las hojas verdes de las especies de cada forma de vida. Letras minúsculas distintas indican 
diferencias significativas entre especies de todas las formas de vida. chav = Chuquiraga 
avellanedae, chhy = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ln = Larrea nitida, ld = Larrea 
divaricata, al = Atriplex lampa, pa = Prosopis alpataco, pg = Prosopidastrum globosum, lch = 
Lycium chilense, bs = Bougainvillea spinosa, nt = Nassella tenuis, js = Jarava speciosa y pl = 
Poa ligularis.  
 

La concentración de lignina en las hojas verdes no difirió entre las tres formas 

de vida (arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios y pastos perennes) (F2,34 = 

7,03; p = 0,21; n = 46) ni entre los años de estudio (F1,34 = 1,07; p = 0,57; n = 46) 

(Figura 3.9). 
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Figura 3.9. Valor medio ± un error estándar de la concentración de lignina en las hojas 
verdes de las formas de vida de plantas (arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios y 
pastos perennes). Letras minúsculas distintas indican diferencias significativas entre formas 
de vida.  
 

La concentración de lignina en las hojas verdes difirió entre las especies 

(F11,89 = 27,52; p = 0,002; n = 135) y no difirió entre años de estudio (F1,89 = 0,25; p = 

0,62; n =135) (Figura 3.10). En especies de las tres formas de vida se encontraron 

valores altos de concentración de lignina en las hojas verdes. Las especies que 

presentaron la mayor concentración de lignina en sus hojas verdes fueron las 

especies del género Chuquiraga, A. lampa (arbustos siempre-verdes), P. alpataco 

(arbusto caducifolio) y J. speciosa (pasto perenne). El pasto perenne P. ligularis 

presentó la menor concentración de lignina en las hojas verdes entre las especies de 

todas las formas de vida. 
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Figura 3.10. Valores medios ± un error estándar de la concentración de lignina en las hojas 
verdes de las especies de cada forma de vida. Letras minúsculas distintas indican 
diferencias significativas entre especies de todas las formas de vida. chav = Chuquiraga 
avellanedae, chhy = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ln = Larrea nitida, ld = Larrea 
divaricata, al = Atriplex lampa, pa = Prosopis alpataco, pg = Prosopidastrum globosum, lch = 
Lycium chilense, bs = Bougainvillea spinosa, nt = Nassella tenuis, js = Jarava speciosa y pl = 
Poa ligularis.  
 

 

La masa foliar por unidad de área (MFA) en las hojas verdes fue mayor en los 

arbustos siempre-verdes que en los arbustos caducifolios y los pastos perennes 

(F2,36 = 67,445; p = 0,02; n = 48) y no difirió entre años de estudio (F1,36 = 3,83; p = 

0,27; n = 48) (Figura 3.11). 
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Figura 3.11. Valor medio ± un error estándar de la masa por unidad de área (MFA) en las 
hojas verdes de las formas de vida (arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios y pastos 
perennes). Letras minúsculas distintas indican diferencias significativas entre formas de 
vida.  
 

La MFA en las hojas verdes difirió significativamente entre las especies 

(F11,191 = 76,77; p<0,0001; n = 239) y no difirió entre años de estudio  (F1,191 = 20,61; 

p = 0,085; n = 239) (Figura 3.12). Dentro de los arbustos siempre-verdes, la especie 

que presentó mayor masa por unidad de área fue C. erinacea subsp. hystrix seguida 

por C. avellanedae. Dentro de los pastos perennes el mayor valor de MFA en las 

hojas verdes se registró en J. speciosa cuyo valor no difirió del de C. avellanedae. 

Prosopis alpataco presentó el mayor valor de MFA en las hojas verdes dentro de los 

arbustos caducifolios. Este valor fue similar al de las especies del género Larrea que 

presentaron los menores valores dentro de los arbustos siempre-verdes. En cambio, 

L. chilense (arbusto caducifolio) presentó el menor valor de MFA entre todas las 

especies. 

 

 

0

100

200

300

Arbustos
siempre-verdes

Arbustos
caducifolios

Pastos perennes

Formas de vida

M
FA

 e
n 

la
s 

ho
ja

s 
ve

rd
es

 (g
.m

-2
)

a 

a 

b 



Capítulo 3. Atributos foliares   

 
 

 

63

 

Figura 3.12. Valor medio ± un error estándar de la concentración de la masa por unidad de 
área (MFA) en las hojas verdes de las especies de cada forma de vida. Letras minúsculas 
distintas indican diferencias significativas entre especies de todas las formas de vida. chav = 
Chuquiraga avellanedae, chhy = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ln = Larrea nitida, ld = 
Larrea divaricata, al = Atriplex lampa, pa = Prosopis alpataco, pg = Prosopidastrum 
globosum, lch = Lycium chilense, bs = Bougainvillea spinosa, nt = Nassella tenuis, js = 
Jarava speciosa y pl = Poa ligularis.  
 

 

La longevidad foliar varió entre las formas de vida y las especies (F2,8 = 10,45, 

p = 0,006, n = 11; F10,84 = 92,01, p<0,0001, n = 95, respectivamente) (Tabla 3.1). Las 

hojas de los arbustos siempre-verdes fueron más longevas que la de los arbustos 

caducifolios y la de los pastos perennes. Prosopidastrum globosum (arbusto 

caducifolio) presentó las hojas de menor longevidad mientras que las especies del 

género Chuquiraga (arbusto siempre-verde) fueron las que presentaron las hojas 

más longevas. Dentro de los pastos perennes J. speciosa presentó las hojas de 

mayor longevidad que resultaron similares a las de los arbustos caducifolios P. 

alpataco y B. spinosa y a las hojas del arbusto siempre-verde L. nitida. 
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Tabla 3.1. Número de individuos y número de hojas entre paréntesis, longevidad foliar 
(promedio ± error estándar) y máxima longevidad foliar de las especies de las formas de 
vida de plantas (arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios y pastos perennes). Letras 
mayúsculas distintas indican diferencias significativas entre formas de vida y letras 
minúsculas distintas indican diferencias significativas entre especies.  
 
Formas de vida y especies Nº de 

individuos  
(Nº de 
hojas) 

Longevidad foliar 
promedio        

(días) 

Máxima 
longevidad 

foliar      
(días) 

Arbustos siempre-verdes:  B  
Chuquiraga avellanedae 7 (68) 504,1 ± 23,94 f 914,5 
Chuquiraga erinacea subsp. hystrix 8 (101) 558,6 ± 31,38 f 942 
Larrea nítida 8 (44) 260,4 ± 30,86 de 480,5 
Larrea divaricata 6 (29) 336,4 ±17,07 e 575 
Arbustos caducifolios:  A  
Prosopis alpataco 10 214,5 ± 0,16 d 215 
Prosopidastrum globosum 10 69,8 ± 4,42 a 93,5 
Lycium chilense 10 134,5 ± 5,34 b 152,5 
Bougainvillea spinosa 10 155,7 ± 5,37 bc 173,5 
Pastos perennes:  A  
Nassella tenuis 10 (26) 121,7 ± 13,06 b 243,5 
Jarava speciosa 8 (20) 190 ± 12,74 cd 360,5 
Poa ligularis 8 (22) 121,2 ± 4,93 b 180,5 
 

 

3.3.3. Atributos de las hojas senescentes de las especies y las formas de vida 

La concentración de N en las hojas senescentes no difirió entre las formas de vida 

(F2,32 = 23,36; p = 0,054; n = 44) ni entre años de estudio (F1,32 = 0,002; p = 0,97; n = 

44) (Figura 3.13). 
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Figura 3.13. Valor medio ± un error estándar de la concentración de N en las hojas 
senescentes de las formas de vida (arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios y pastos 
perennes). Letras minúsculas distintas indican diferencias significativas entre formas de 
vida.  

 

La concentración de N en las hojas senescentes difirió entre especies (H10 = 

150,09; p<0,0001; n = 202) pero no varió entre años de estudio (H1 = 0,04; p = 0,85; 

n = 202) (Figura 3.14). La variación más amplia de esta variable se registró entre las 

especies caducifolias. Prosopis alpataco presentó la mayor concentración de N en 

las hojas senescentes entre las especies caducifolias y las especies de las otras 

formas de vida. En el extremo opuesto, C. avellanedae (arbusto siempre-verde) 

presentó el menor valor de esta variable entre todas las especies. Dentro de los 

pastos perennes, J. speciosa  presentó la menor concentración de N en las hojas 

senescentes y este valor no difirió significativamente del de C. avellanedae.  
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Figura 3.14. Valores medios ± un error estándar de la concentración de N en las hojas 
senescentes de las especies de cada forma de vida. Letras minúsculas distintas indican 
diferencias significativas entre especies de todas las formas de vida. chav = Chuquiraga 
avellanedae, chhy = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ln = Larrea nitida, ld = Larrea 
divaricata, al = Atriplex lampa, pa = Prosopis alpataco, lch = Lycium chilense, bs = 
Bougainvillea spinosa, nt = Nassella tenuis, js = Jarava speciosa y pl = Poa ligularis.  
 

 

La concentración de fenoles solubles en las hojas senescentes difirió entre las 

formas de vida (F2,29 = 88,59; p = 0,001; n = 41) pero no varió entre años de estudio 

(F1,29 = 1,03; p = 0,402; n = 41) (Figura 3.15). Los arbustos siempre-verdes y los 

caducifolios presentaron mayor concentración de fenoles solubles en las hojas  

senescentes que los pastos perennes. 
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Figura 3.15. Valores medios ± un error estándar de la concentración de fenoles solubles en 
las hojas senescentes de las formas de vida de plantas (arbustos siempre-verdes, arbustos 
caducifolios y pastos perennes). Letras minúsculas distintas indican diferencias significativas 
entre formas de vida.  

 

 

La concentración de fenoles solubles en las hojas senescentes varió 

significativamente entre las especies (H10 = 179,75; p<0,0001; n = 189) y no mostró 

diferencias entre años (H1 = 0,36; p = 0,55; n = 189) (Figura 3.16). Las especies del 

género Larrea presentaron los valores más altos de fenoles solubles entre todas las 

especies. Dentro de las especies siempre-verdes el menor valor correspondió a A. 

lampa y las especies del género Chuquiraga mostraron valores intermedios similares 

a los de los arbustos caducifolios.  
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Figura 3.16. Valores medios ± un error estándar de la concentración de fenoles solubles en 
las hojas senescentes de las especies de cada forma de vida (arbustos siempre-verdes, 
arbustos caducifolios y pastos perennes). Letras minúsculas distintas indican diferencias 
significativas entre especies de todas las formas de vida. chav = Chuquiraga avellanedae, 
chhy = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ln = Larrea nitida, ld = Larrea divaricata, al = 
Atriplex lampa, pa = Prosopis alpataco, lch = Lycium chilense, bs = Bougainvillea spinosa, nt 
= Nassella tenuis, js = Jarava speciosa y pl = Poa ligularis.  
 

 

La concentración de lignina en las hojas senescentes no difirió entre las 

formas de vida (F2,30 = 3,287; p = 0,051; n = 42) pero varió entre años (F1,30 = 6,532; 

p = 0,016; n = 42), (Figura 3.17). Las concentraciones de lignina en las hojas 

senescentes fueron mayores en el primer año que en el segundo año. 
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Figura 3.17. Valores medios ± un error estándar de a) la concentración de lignina en las 
hojas senescentes de las formas de vida de plantas (arbustos siempre-verdes, arbustos 
caducifolios y pastos perennes) y b) en los dos años de estudio. Letras minúsculas distintas 
indican diferencias significativas entre a) formas de vida y b) años. 

 

 

La concentración de lignina en las hojas senescentes difirió entre especies 

(H10 = 69,20; p<0,0001; n = 107) y entre los años de estudio (H1 = 14,89; p < 0,0001; 

n = 107) (Figura 3.18). Las especies presentaron mayor concentración de lignina en 

sus hojas senescentes en el primer año que en el segundo. Las mayores diferencias 

se encontraron en C. avellanedae (arbusto siempre-verde) y J. speciosa (pasto 

perenne). 
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Figura 3.18. Valores medios ± un error estándar de la concentración de lignina en las hojas 
senescentes de las especies de cada forma de vida. Letras minúsculas distintas indican 
diferencias significativas entre especies de todas las formas de vida. chav = Chuquiraga 
avellanedae, chhy = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ln = Larrea nitida, ld = Larrea 
divaricata, al = Atriplex lampa, pa = Prosopis alpataco, lch = Lycium chilense, bs = 
Bougainvillea spinosa, nt = Nassella tenuis, js = Jarava speciosa y pl = Poa ligularis.  
 

3.3.5. Eficiencia de reabsorción de N de las especies y formas de vida 

La eficiencia de reabsorción de N  varió entre formas de vida dependiendo del año 

(interacción significativa forma de vida x año F2,32 = 33,43; p = 0,029; n = 44) (Figura 

3.19). La eficiencia de reabsorción de N no varió entre años en los arbustos 

caducifolios y en los pastos perennes. En los arbustos siempre-verdes, la eficiencia 

de reabsorción de N fue mayor en el primer año con respecto al segundo. De esta 

manera, en el primer año no hubo diferencias en la eficiencia de reabsorción de N 

entre las formas de vida mientras que en el segundo año los pastos presentaron 

mayores eficiencias de reabsorción de N en comparación con los arbustos siempre-

verdes. 
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Figura 3.19. Valores medios ± un error estándar de la eficiencia de reabsorción de N de las 
formas de vida de plantas (arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios y pastos 
perennes) en los dos años de estudio; las barras azul claro corresponden al año 2005 y las 
azul oscuro al año 2006. Letras minúsculas distintas indican diferencias significativas entre 
las formas de vida y años.  
 

La eficiencia de reabsorción de N varío entre especies dependiendo del año 

de estudio (interacción significativa especie x año F10,158 = 6,99; p = 0,002; n = 202) 

(Figura 3.20). En los arbustos siempre-verdes se observaron diferencias en la 

eficiencia de reabsorción de N en el primer año mientras que no se observaron 

diferencias en el segundo año. En las otras formas de vida las diferencias en la 

reabsorción de N entre especies se mantuvieron los dos años. Entre todas las 

especies, Prosopis alpataco (arbusto caducifolio) presentó la menor eficiencia de 

reabsorción de N en los dos años. En el primer año, las especies con mayor 

eficiencia de reabsorción de N fueron el arbusto siempre-verde C. avellanedae, el 

arbusto caducifolio L. chilense y el pasto perenne N. tenuis que presentaron valores 

similares. En cambio, en el segundo año las mayores eficiencias las presentaron las 

dos últimas especies. 
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Figura 3.20. Valores medios ± un error estándar de la eficiencia de reabsorción de N de las 
especies de cada forma de vida en los dos años de estudio, a) año 2005 y b) año 2006. 
Letras minúsculas distintas indican diferencias significativas entre especies de todas las 
formas de vida. chav = Chuquiraga avellanedae, chhy = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, 
ln = Larrea nitida, ld = Larrea divaricata, al = Atriplex lampa, pa = Prosopis alpataco, lch = 
Lycium chilense, bs = Bougainvillea spinosa, nt = Nassella tenuis, js = Jarava speciosa y pl = 
Poa ligularis. 
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3.4. Discusión 

La covariación entre atributos foliares encontrada en esta tesis aportó evidencia a 

favor de la H1, lo que concuerda con trabajos realizados en otros ecosistemas del 

mundo (Chabot & Hicks 1982, Mooney & Gulmon 1982, Reich et al. 1992) y con 

resultados de estudios que analizaron tendencias globales (Reich et al. 1997, Wright 

et al. 2004b). Estos resultados aportaron nueva evidencia de que las hojas verdes 

poco longevas tienen bajos valores de MFA y altas concentraciones de N en relación 

con las hojas verdes longevas. En contraposición con lo esperado, las 

concentraciones de fenoles solubles en las hojas verdes y senescentes no se 

relacionaron con ningún otro atributo foliar. Estos resultados son consistentes con 

los de un trabajo reciente (Kazakou et al. 2006) en el cual tampoco se encontró una 

relación significativa entre la concentración de fenoles solubles en las hojas 

senescentes y las variables foliares medidas en ese trabajo (área foliar especifica y 

concentración de N entre otras). Dichos autores adjudican la falta de relación a que 

las técnicas habitualmente usadas para cuantificar la concentración de fenoles no 

son muy específicas, pudiendo ocurrir lo mismo en este caso. 

Los resultados no apoyan a la H2 ya que no se encontró relación entre la 

eficiencia de reabsorción de N y la concentración de compuestos secundarios.  Por 

el contrario, la eficiencia de reabsorción de N se relacionó con  la concentración de N 

en las hojas verdes (Figura 3.4 b´). Dorrepaal et al. (2004) señalaron que la 

concentración de N en las hojas verdes es el principal determinante de los patrones 

de reabsorción de N, coincidiendo con otros autores quienes reportaron que las 

hojas con concentraciones elevadas de N reabsorben mayor cantidad de este 
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nutriente debido, posiblemente, a que poseen elevadas cantidades de compuestos 

solubles fácilmente transportables (Lajtha 1987, Milla et al. 2005). 

En concordancia con lo expuesto en el párrafo anterior, no se registraron 

diferencias en las concentraciones de N en las hojas senescentes de las especies 

entre años pero sí en las concentraciones de N en las hojas verdes. En 

consecuencia, los menores valores de N en las hojas verdes durante el segundo año 

de estudio en los arbustos siempre-verdes se reflejaron en menores porcentajes de 

reabsorción de N en relación con los pastos perennes y los arbustos caducifolios.  

La relación existente entre la eficiencia de reabsorción de N con la longevidad 

y la MFA cuando se excluye a P. alpataco del análisis posiblemente sea el  resultado 

entre los compromisos que caracterizan las estrategias de las especies de 

crecimiento lento (conservación de N en hojas longevas con elevada MFA) versus 

aquellos propios de las estrategias de las especies de rápido crecimiento (hojas con 

baja MFA, elevada concentración de N, y alta tasa de recambio) (Berendse & Aerts 

1987, Reich et al. 1992, 2003, Díaz et al. 2004). En consecuencia, las especies con 

hojas longevas con alta MFA y baja concentración de N presentan bajas eficiencias 

de reabsorción N, ya que la eficiencia de N estaría asociada positivamente a la 

concentración de N en las hojas verdes. La longevidad foliar está estrechamente 

asociada con un conjunto de atributos no sólo foliares sino de toda la planta, 

incluyendo las tasas de fotosíntesis y respiración, la composición estructural y 

química de las hojas y los patrones de asignación de biomasa (Reich et al. 1998). 

Por otra parte, en contraposición con lo expuesto arriba, la especie fijadora de N P. 

alpataco presentó los menores porcentajes de eficiencia de reabsorción de N y los 

mayores valores de este nutriente en sus hojas senescentes. Este resultado coincide 
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con lo hallado para otras especies fijadoras de N (Killingbeck 1996, Killingbeck & 

Whitford 2001).  Además, la relación encontrada entre la eficiencia de reabsorción 

de N y la longevidad foliar podría deberse a que estos dos atributos (longevidad y 

reabsorción de N) definen el tiempo medio de residencia de los nutrientes y están 

inversamente relacionados (Garnier & Aronson 1998, Eckstein et al 1999). Estos 

resultados aportan evidencia sobre la existencia de distintos mecanismos de 

conservación de N entre las especies que coexisten en los ecosistemas áridos, en 

este caso el Monte patagónico. Entre las especies de las formas de vida 

dominantes, los nutrientes pueden ser conservados minimizando el contenido de 

nutrientes en las hojas antes de su abscisión y relocalizandolos en otras partes de la 

planta o bien extendiendo el tiempo de residencia de los nutrientes en las hojas 

longevas (Aerts & Chapin III 2000). Los resultados de esta tesis aportan evidencia 

de esta relación entre las especies que coexisten en un mismo ambiente.  

Los resultados no apoyan la H3 ya que la eficiencia de reabsorción de N no 

se relacionó con la concentración de N en las hojas senescentes.  Killingbeck & 

Whitford  (2001) postularon que la eficiencia de reabsorción de N y la concentración 

de N en las hojas senescentes (proficiencia de reabsorción sensu Killingbeck 1996) 

son dos medidas complementarias de la reabsorción y que no están necesariamente 

relacionadas entre sí. En cambio, la  concentración de N en las hojas senescentes 

estuvo relacionada con la concentración de N en las hojas verdes (Figura 3.4 a´). 

Esto está en concordancia con lo encontrado por Wright & Westoby (2003) quienes 

hallaron que las especies de hojas longevas tienen alta MFA y baja concentración de 

N tanto en las hojas verdes como las senescentes. Igualmente, otros autores 

(Killingbeck & Whitford, 2000, van Heerwaarden et al. 2003, Milla et al. 2005) 
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encontraron que las hojas con elevadas concentraciones de N producen hojas 

senescentes más ricas en N.  

Los resultados no apoyan la H4 ya que los atributos se solaparon entre las 

formas de vida. Este solapamiento puede asociarse con el comportamiento 

fenológico de las especies reportado en el capítulo 2. Las especies que mantuvieron 

actividad vegetativa u hojas verdes en el verano (estación seca) fueron las que 

presentaron las hojas más densas, independientemente de su forma de vida 

(Capítulo 2 de esta tesis).  El pasto perenne J. speciosa, que mantuvo hojas verdes 

durante la estación seca, y el arbusto caducifolio P. apataco, que desarrolló actividad 

vegetativa en el verano, mostraron elevada MFA al igual que las especies de 

arbustos siempre-verdes. Wrigth et al. (2004a) indicaron que la MFA elevada puede 

interpretarse como una adaptación que mantiene las funciones de las hojas (o al 

menos pospone su muerte) bajo condiciones de sequía. Al mismo tiempo, dichas 

especies se asemejaron más en cuanto a las concentraciones de lignina y a la 

longevidad de sus hojas a los arbustos siempre-verdes que a las otras especies de 

pastos perennes y a los arbustos caducifolios. Esto concuerda con los resultados 

reportados por Reich et al. (1992), quienes encontraron que las especies 

caducifolias con hojas que persisten por 9-10 meses probablemente compartan más 

estrechamente características con las especies de siempre-verdes con follajes de 2-

3 años de longevidad que con las especies caducifolias que mantienen sus hojas por 

2-3 meses.  

De la misma manera, los atributos de las hojas senescentes se solaparon 

entre las formas de vida. Algunos arbustos siempre-verdes (las especies del género 

Chuquiraga) mostraron concentraciones de N en sus hojas senescentes similares a 
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la de los pastos. Asimismo, Aerts (1996) encontró que las especies siempre-verdes y 

las gramíneas presentaron menores concentraciones de N que las especies 

caducifolias y las hierbas.  Igualmente, Craine & Mack (1998) hallaron que algunas 

especies siempre-verdes redujeron la concentración de N en sus hojas senescentes 

a niveles más bajos que cualquier especie caducifolia. La concentración de N en las 

hojas senescentes de los pastos perennes fue mayor que las encontradas en 

estudios previos en el mismo sitio (Carrera et al. 2000, 2003). Estas diferencias 

podrían deberse a diferencias en las precipitaciones entre años, ya que las 

precipitaciones en los meses de primavera de los años incluidos en esta tesis fueron 

menores que la precipitación media histórica, mientras que en los trabajos de 

Carrera et al. (2000, 2003) fueron mayores, sugiriendo un posible control de la 

sequía sobre la reabsorción de N. Apoyando esta idea, otros estudios propusieron 

que la sequía podría ejercer un control sobre la eficiencia de reabsorción de N 

aumentando la concentración de N en las hojas senescentes (Pugnaire & Chapin III 

1992, Yuan et al. 2005). Asimismo, la existencia de variabilidad temporal en la 

concentración de N en las hojas senescentes y la eficiencia de reabsorción de N ha 

sido anteriormente descripta (Killingbeck 1996, Distel et al. 2003).  

En concordancia con lo expuesto en el párrafo anterior, Bertiller et al. (2006) 

encontraron un gran solapamiento entre las especies y formas de vida en los 

atributos de las hojas que están relacionadas con la conservación de N a lo largo de 

un gradiente de humedad desde el bosque hasta la estepa en la Patagonia. Por otro 

lado, la falta de diferencias en la concentración de N en las hojas senescentes entre 

las formas de vida apoya la idea de la existencia de una fuerte selección en los 

ambientes pobres en agua y nutrientes en aquellos atributos de las plantas que 
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reducen las pérdidas de nutrientes (Grime 1979, Eckstein et al. 1999). Según 

algunos autores la baja concentración de N en las hojas senescentes en los 

ambientes pobres en este nutriente sugiere que la selección actuó sobre ese atributo 

más que sobre las eficiencias de reabsorción de N (Killingbeck 1996, Wright & 

Westoby 2003, Kazakou et al. 2007).  

En conclusión, las especies dominantes del Monte patagónico poseen cierta 

combinación de atributos foliares que son el reflejo de distintas estrategias de 

asignación de C y conservación de N, independientemente de las formas de vida a 

las que pertenecen. Esta combinación de atributos parece ser el resultado de 

compromisos relacionados con la tolerancia/evitación de la sequía y/o la utilización 

más eficiente del N. 
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4.1. Introducción 

La última fase del desarrollo de las hojas es su senescencia que finaliza con la 

abscisión foliar. Los nutrientes que no son reabsorbidos por la planta pasan a formar 

parte del mantillo del suelo. El mantillo foliar es un camino importante de retorno de 

los nutrientes al suelo (McNaugton et al. 1989, Wardle et al. 2004). El proceso de 

senescencia foliar es un aspecto fundamental del comportamiento adaptativo de las 

plantas en relación con los cambios ambientales que soportan (Hikosaka 1996). La 

senescencia, como ocurre con otros procesos programados, se inicia por estímulos 

ambientales y está regulada mediante hormonas, finalizando con la muerte y 

abscisión del órgano en cuestión. Las distintas especies pueden mostrar amplias 

diferencias en los patrones temporales de senescencia foliar desde la muerte de las 

hojas en series sucesivas (según el orden en que han ido surgiendo) hasta eventos 

de senescencia masiva donde todas las hojas que se diferencian durante un ciclo de 

crecimiento mueren en forma simultánea (Larcher 1995).  

En los ambientes áridos y semiáridos las hojas de la mayoría de las especies 

dominantes presentan defensas químicas y estructurales probablemente como 

resultado de la presión selectiva conjunta de la aridez y de la herbivoría (Lauenroth 

1998, Adler et al. 2005). El desarrollo de estas defensas implica la formación de 

hojas densas con paredes celulares gruesas, con alta proporción de esclerénquima, 

altas concentraciones de compuestos secundarios (tales como lignina, taninos, 

fenoles, terpenos) y baja concentración de N (Coley 1988, Harborne 1998, Aerts & 

Chapin III 2000, Wright & Cannon 2001). Las estructuras mecánicas y químicas que 

actúan como defensas contra el estrés hídrico y la herbivoría durante la vida de las 

hojas también pueden actuar como defensas contra el ataque de distintos tipos de 
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organismos a los tejidos senescentes después que estos se han incorporado al 

mantillo del suelo (Takeda et al. 1987). En la mayoría de los casos, la producción de 

hojas densas capaces de mantener un buen balance hídrico y mecanismos 

eficientes de defensas antiestrés (biótico u abiótico) están asociados a una mayor 

longevidad y una menor tasa de recambio de foliar (Westoby et al. 2002, Wright et 

al. 2002, Kikuzawa 2004), lo que es una ventaja en ecosistemas limitados por 

nutrientes (Small 1972, Chabot & Hicks 1982, Aerts & Chapin III 2000, Casper et al. 

2001). 

 Muchos trabajos han abordado aspectos relacionados con las estrategias de 

asignación de C y conservación de nutrientes y sus interrelaciones en gradientes de 

productividad y en distintos tipos de ambientes (Reich et al. 1992, 1999, 2003, 

Poorter & De Jong 1999, Eckstein et al. 1999, Westoby et al. 2002, Wright et al. 

2002, 2004a). Sin embargo, hay pocos estudios que relacionen las estrategias de 

asignación de C y conservación de N en las hojas con los patrones de senescencia 

foliar en distintas formas de vida de plantas particularmente en ecosistemas no 

forestales. El patrón temporal de senescencia foliar, incluyendo la cantidad y calidad 

del mantillo producido, es un atributo importante en la dinámica del mantillo 

superficial del suelo y en los procesos posteriores de descomposición, 

mineralización de la materia orgánica y circulación de los nutrientes en los 

ecosistemas (Aerts & Chapin III 2000, Lambers et al. 2000).  

En este capítulo se aborda el Objetivo 3: Analizar los atributos relevantes en 

la senescencia (variación temporal del proceso de senescencia y de la biomasa de 

hojas caídas) y posteriormente, estos resultados más los presentados en el Capítulo 

3 se integran para poner a prueba las Hipótesis 5 y 6.   
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H5: La senescencia de las hojas poco longevas se manifiesta en un evento masivo 

anual durante la estación seca, mientras que la de las hojas longevas ocurre en 

eventos de pequeña magnitud repartidos a lo largo del ciclo anual. 

 

H6: Los pastos perennes y los arbustos caducifolios muestran un evento masivo de 

senescencia foliar mientras que los arbustos siempre-verdes muestran eventos de 

senescencia de pequeña magnitud repartidos a lo largo del ciclo anual. La 

producción anual de mantillo foliar es mayor en los pastos perennes y en los 

arbustos caducifolios que en los arbustos siempre-verdes. 

  

4.2. Materiales y Métodos 

4.2.1. Características estructurales de las especies estudiadas 

En 5 individuos seleccionados de cada especie estudiada (Chuquiraga avellanedae, 

C.  erinacea subsp. hystrix, Larrea nitida, L. divaricata y Atriplex lampa (arbustos 

siempre-verdes), Prosopis alpataco,  Prosopidastrum globosum, Lycium chilense y 

Bougainvillea spinosa (arbustos caducifolios de verano) y Nasella tenuis, Jarava 

speciosa y Poa ligularis (pastos perennes)) en cada sitio de estudio, se midió la 

altura de las plantas, el área de la proyección del canopeo sobre el suelo y la 

cobertura interna del canopeo con el objeto de relacionar las características 

estructurales de las especies con la producción anual de mantillo. La  altura se midió  

desde la base hasta la parte más alta de cada planta. El área del canopeo se calculó 

a través del diámetro mayor y menor (Mueller-Dombois & Ellemberg 1974) y la 

cobertura interna del canopeo se evaluó visualmente estimando el porcentaje del 
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área del canopeo de cada planta cubierto por ramas con hojas verdes. En el caso de 

P. globosum se consideró también a los tallos fotosintéticos.  

Adicionalmente, se estimó la masa total de hojas verdes por planta mediante 

el método de unidades de referencia (Davis & Roberts 2000) y  el índice de área 

foliar (IAF) siguiendo el protocolo de Jonckheere et al. (2004) en cinco individuos por 

especie seleccionados al azar. Los muestreos se realizaron en las mismas fechas en 

que se colectaron las muestras para la estimación de la masa foliar por unidad de 

área (MFA) de las hojas verdes. En los arbustos, el procedimiento consistió en cortar 

una rama modal y calcular cuantas veces se repetía esa rama en la planta entera, 

mientras que en los pastos se cosechó la mata entera. Posteriormente, en el 

laboratorio, se procedió a separar manualmente las hojas verdes que luego fueron 

secadas en estufa a 60º durante 48 h. Los valores de la masa de hojas verdes por 

rama y del número de ramas por planta se utilizaron para estimar la masa total de 

hojas por individuo en los arbustos. El IAF por individuo se estimó usando la masa 

total de hojas verdes por individuo, los valores medios del área foliar y la masa de 

las hojas individuales medidos para la estimación de la MFA y los valores del área 

del canopeo. IAF = masa total de las hojas verdes por planta (g) x la inversa de la 

MFA (m2.g-1) / el área del canopeo (m2). 

 

4.2.2. Recolección del mantillo producido 

Se recolectaron las hojas senescentes que se desprendieron de cada planta 

mediante trampas colectoras de mantillo con una frecuencia entre 22 y 37 días. Para 

los arbustos se colocaron entre dos y cuatro trampas cónicas con una boca de 10,5 

cm por planta. En los pastos, se colocaron jaulas cilíndricas de alambre de tejido de 
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malla hexagonal (2 cm) con un diámetro de boca similar a la proyección de la parte 

aérea de la mata. En los 5 cm inferiores de cada trampa se colocó una malla cerrada 

para evitar la perdida de las hojas por acción del viento. Las hojas colectadas en 

cada muestreo fueron secadas en estufa a 60ºC por 48 h y pesadas. La producción 

mensual de mantillo foliar  (g. m-2 de suelo debajo de la proyección del canopeo. 

mes-1) de cada individuo de arbusto se calculó como el valor medio del peso seco de 

las hojas senescentes recolectadas en cada trampa dividido por el área de la boca 

de la trampa. Mientras que en los pastos la misma variable se calculó como el peso 

seco de las hojas senescentes colectadas en la trampa dividido por el área de la 

proyección de la mata. De este modo, todos los valores son comparables ya que 

representan la producción de mantillo por metro de suelo cubierto por la proyección 

del canopeo de cada especie. El período de estudio fue de tres años desde 

Septiembre 2004 hasta Agosto 2007. Dado que el intervalo en días varió entre 

muestreos y con el objeto de estimar la producción mensual de mantillo, los valores 

observados fueron expresados en masa de mantillo por intervalo de 30 días de 

acuerdo a la fórmula: 

 

PMM[30]=PMIO*30/IO  

 

donde: PMM[30]= producción mensual de mantillo (período de 30 días), PMIO = 

producción de mantillo en el intervalo de observación, IO = intervalo de observación 

en días. 

Para calcular la secuencia temporal del proceso de senescencia foliar se 

estimó el material senescente en pie por estación (Febrero-Mayo-Agosto-Noviembre) 
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en los años 2005 y 2006. Para ello, se procedió en primer lugar a calcular el área de 

proyección de la copa o de la mata, tomando los diámetros mayor y menor en 5 

individuos seleccionados al azar por especie y sitio (Mueller-Dombois & Ellemberg 

1974). Luego, para los arbustos, se estimó la biomasa aérea mediante el método de 

unidades de referencia (Davis & Roberts 2000). Para ello, se cortó una rama modal y 

se contó cuantas veces se repetía en la planta entera, mientras que en los pastos se 

cosechó la mata entera. Posteriormente, en el laboratorio, se procedió a separar 

manualmente las hojas senescentes de las ramas/plantas cosechadas que luego se 

secaron en estufa a 60º por 48 h y se pesaron. La cantidad de material senescente 

en pie (g.m-2 de canopeo) se estimó como el producto de la masa de hojas 

senescentes por la cantidad de ramas totales de la planta dividido el área del 

canopeo (Carrera et al. 2005).  

 

4.2.3. Cálculo de la gradualidad en la caída del mantillo 

La gradualidad en la caída del mantillo se estimó de acuerdo a la metodología 

propuesta por Milla et al. (2005). Esta metodología consiste en ajustar una curva 

sigmoidea a los datos de acumulación relativa de mantillo foliar (rango de variación 

entre 0 y 1, donde el valor 1 corresponde al total de la producción anual de mantillo). 

Esta curva se ajustó a los valores medios acumulados correspondientes al período 

de 3 años para cada una de las especies: 

y = a0/(1+exp[-(x-a1/a2)]) 

donde: y es la producción relativa de mantillo acumulado en función del tiempo para 

un ciclo anual, a0, a1 y a2 son los parámetros de la ecuación de la curva sigmoidea 

ajustada,  x es el tiempo.  
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Luego, sobre la base de la ecuación de la curva ajustada se calculó el tiempo en 

días transcurridos (x) entre una caída del 10 y del 50% del mantillo acumulado total 

(y) para cada una de las especies. De acuerdo a Milla et al. (2005), dicho período se 

denomina P3 y es utilizado como un estimador de la gradualidad de caída. 

 

4.2.4. Análisis estadísticos 
 
Los datos de la producción mensual de mantillo foliar se analizaron mediante 

análisis de varianza (ANVA) de medidas repetidas. En éste análisis las especies y 

sitios fueron incluidos como factores fijos, y los años y los meses como medidas 

repetidas dentro de cada individuo.  Asimismo, los datos de producción anual de 

mantillo se analizaron mediante ANVA de medidas repetidas donde las especies y 

sitios fueron incluidos como factores fijos y los años como medidas repetidas dentro 

de cada individuo. Por otra parte, la producción media anual de mantillo entre 

especies y formas de vida se analizó mediante la prueba no paramétrica de Kruskal-

Wallis. Igualmente, se analizó la significación de las diferencias en la masa de hojas 

senescentes en pie de cada especie entre años y meses mediante la prueba no 

paramétrica de Kruskal-Wallis.  Para todas las variables se analizó también la 

significación de las diferencias entre sitios y, dado que no se registraron diferencias 

significativas entre ellos (p>0,05), en la sección de resultados se presentan los 

valores medios de las variables de los dos sitios. Asimismo, en los casos en que no 

se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre años se presentan los valores 

medios correspondientes al período estudiado.   

La relación entre 1- la gradualidad en la caída del mantillo y la longevidad 

foliar; 2- la producción media anual de mantillo foliar y la longevidad foliar; 3- la 
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producción media anual de mantillo foliar y las características estructurales de las 

especies estudiadas y 4- la producción media anual de mantillo foliar y la 

concentración de N en las hojas senescentes se inspeccionó mediante análisis de 

correlación. Los valores medios de la  longevidad foliar y la concentración de N en 

las hojas senescentes se obtuvieron del capítulo 3 de esta tesis (ver tabla 3.1 y 

figura 3.14). Para el punto 4 se realizaron análisis con inclusión y exclusión de P. 

alpataco (especie fijadora de N). 

Asimismo, se analizó la relación entre la concentración de lignina y de N en 

las hojas verdes y senescentes, la MFA, la longevidad foliar, la eficiencia de 

reabsorción de N, la producción media anual de mantillo foliar, el P3 y el IAF usando 

análisis de componentes principales (ACP). En el análisis de componentes 

principales no se incluyó a las especies Atriplex lampa y Prosopidastrum globosum 

ya que no se obtuvieron datos de longevidad de la primera y datos químicos de las 

hojas senescentes de la segunda. 

 

4.3. Resultados 

4.3.1. Características estructurales de las especies estudiadas 

Chuquiraga avellanedae presentó los valores más altos de índice de área foliar (IAF) 

y de cobertura del canopeo. Por el contrario, P. globosum exhibió los menores 

valores de IAF. Larrea divaricata, B. spinosa (los arbustos más altos) y P. apataco (el 

arbusto de mayor área de canopeo) presentaron bajos valores de IAF. Por otra 

parte, L. chilense fue el arbusto más pequeño con mayor IAF entre los arbustos 

caducifolios. Los pastos perennes fueron las especies de menor tamaño siendo J. 
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speciosa la especie de mayor porte dentro de este grupo. Los pastos presentaron, 

en general, valores intermedios de cobertura interna del canopeo e IAF (Tabla 4.1). 

 

4.3.2. Variación intra-anual de la producción de mantillo foliar 

Las especies no presentaron el mismo patrón de variación intra-anual en la 

producción de mantillo foliar, y este patrón varió entre años (interacción significativa 

especie x mes x año F 242, 2376 = 5,187; p < 0,0001). En los arbustos siempre-verdes 

se observó producción de mantillo foliar durante todo el año. Sin embargo, el patrón 

de caída no fue el mismo para todas las especies. Por un lado, C. avellanedae y C. 

erinacea subsp. hystrix  presentaron el pico de caída de mantillo en invierno e 

invierno-principios de primavera,  respectivamente (Figura 4.1).  En C. avellanedae 

el pico de caída coincidió en los tres años, produciéndose en Julio. En cambio, los 

picos de caída de  C. erinacea subsp. hystrix se observaron en distintos meses. 

Además, en estas dos especies se observó un segundo pico de caída en enero de 

2006 (verano). Por otro lado, el resto de los arbustos siempre-verdes (L. nitida, L. 

divaricata y A. lampa) presentaron la mayor caída de mantillo en los meses de 

verano (período diciembre-marzo) y la menor caída en los meses de invierno 

(Figuras 4.2 y 4.3).  
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Tabla 4.1. Media ± 1 error estándar de la altura de las plantas, el área y la cobertura interna del canopeo y del índice de área foliar (IAF) de 
las especies de cada forma de vida de plantas. Letras minúsculas distintas indican diferencias significativas entre las especies de todas las 
formas de vida. 
 
Formas de vida y especies Altura de la planta 

(cm) 
Cobertura interna 
del canopeo (%) 

Área del canopeo 
(dm2) 

Índice de área 
foliar (IAF) 

 
Arbustos siempre-verdes: 

    

Chuquiraga avellanedae 66.2 ± 4.86 b 65.5 ± 6.77 f 111.07 ± 24.86 d 1.05 ± 0.14 c 
Chuquiraga erinacea subsp. hystrix 96.7 ± 3.61 cd 35.5 ± 1.57 cd 114.85 ± 13.64 d 0.30 ± 0.06 ab 
Larrea nítida 121.5 ± 9.17 d 16.2 ± 2.36 a 139.72 ± 24.27de 0.18 ± 0.04 a 
Larrea divaricata 186.8 ± 8.92 e 27.5 ± 3.67 abc 451 ± 71.46 f 0.22 ± 0.06 ab 
Atriplex lampa 66.25 ± 4.69 b 38 ± 6.42 cd 105.22 ± 18.16 d 0.65 ± 0.29 abc 
 
Arbustos caducifolios: 

    

Prosopis alpataco 82.7 ± 6.34 bc 49.5 ± 4.68 de 364.91 ± 54.53 ef 0.31 ± 0.07 ab 
Prosopidastrum globosum 54.7 ± 5.7 b 61.5 ± 4.95 ef 144.1 ± 54.53 d 0.09 ± 0.02 a 
Lycium chilense 77.2 ± 4.59 bc 20.5 ± 3.9 ab 47.96 ± 10.89 c 0.84 ± 0.25 bc 
Bougainvillea spinosa 117.6 ± 11.18 d 36 ± 3.23 cd 206.03 ± 51.37 d 0.38 ± 0.25 ab 
 
Pastos perennes: 

    

Nasella tenuis 19 ± 2.28 a 32.5 ± 5.18 cd 1.06 ± 0.25 ab 0.38 ± 0.08 ab 
Jarava speciosa 17.9 ± 1.25 a 45 ± 5.63 bc 1.73 ± 0.26 b 0.26 ± 0.02 ab 
Poa ligularis 7.4 ± 1.15 a 34.4 ± 9.13 cd 0.48 ± 0.08 a 0.31 ± 0.05 ab 
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Figura 4.1. Media ± 1 error estándar de la producción mensual de mantillo foliar de: a) 
Chuquiraga avellanedae y b) C. erinacea subsp. hystrix (arbustos siempre-verdes). Las 
barras de color gris corresponden al primer año de muestreo, las de color negro al segundo 
y las de color blanco al tercer año. 
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Figura 4.2. Media ± 1 error estándar de la producción mensual de mantillo foliar de: a) 
Larrea nitida y b) Larrea divaricata (arbustos siempre-verdes). Las barras de color gris 
corresponden al primer año de muestreo, las de color negro al segundo y las de color blanco 
al tercer año. 
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Figura 4.3. Media ± 1 error estándar de la producción mensual de mantillo foliar de: a) 
Atriplex lampa (arbusto siempre-verde). Las barras de color gris corresponden al primer año 
de muestreo, las de color negro al segundo y las de color blanco al tercer año. 
 

En los arbustos caducifolios la producción de mantillo foliar se produjo en 

verano y/u otoño. El pico de caída en P. alpataco se produjo en otoño (mayo), 

coincidiendo en los 3 años (Figura 4.4.a). En P. globosum se observaron diferencias 

entre los años (Figura 4.4.b). Durante el primer año prácticamente no se registró 

caída de mantillo, en el segundo año se observó caída durante el período fines de 

primavera - principios de otoño y en el tercer año se registró la mayor caída de todo 

el período, produciéndose el pico en enero. En  L. chilense el pico de caída de 

mantillo foliar fue en enero (verano) en los tres años (Figura 4.5.a). Sin embargo, en 

el segundo año se registró un segundo pico a fines de verano (marzo). En B. 

spinosa los picos de caída en los tres años ocurrieron en distintos meses (Figura 

4.5.b). En el segundo año se observó un segundo pico de caída de mantillo foliar a 

fines de verano - principios de otoño (marzo-abril). 
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Figura 4.4. Media ± 1 error estándar de la producción mensual de mantillo foliar de: a) 
Prosopis alpataco y b) Prosopidastrum globosum (arbustos caducifolios). Las barras de color 
gris corresponden al primer año de muestreo, las de color negro al segundo y las de color 
blanco al tercer año. 
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Figura 4.5. Media ± 1 error estándar de la producción mensual de mantillo foliar de: a) 
Lycium chilense y b) Bougainvillea spinosa (arbustos caducifolios). Las barras de color gris 
corresponden al primer año de muestreo, las de color negro al segundo y las de color blanco 
al tercer año. 
 

En los pastos perennes se observó producción de mantillo foliar a lo largo de 

todo el año (Figuras 4.6 y 4.7), pero a diferencia de los arbustos, los pastos no 

presentaron un patrón estacional tan marcado. No obstante, se pudo observar una 

tendencia a una mayor caída de mantillo en verano. 
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Figura 4.6. Media ± 1 error estándar de la producción mensual de mantillo foliar de: a) 
Nassella tenuis y b) Jarava speciosa (pastos perennes). Las barras de color gris 
corresponden al primer año de muestreo, las de color negro al segundo y las de color blanco 
al tercer año. 
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Figura 4.7. Media ± 1 error estándar de la producción mensual de mantillo foliar de: a) Poa 
ligularis (pasto perenne). Las barras de color gris corresponden al primer año de muestreo, 
las de color negro al segundo y las de color blanco al tercer año. 
 

 

4.3.3. Variación de la producción media anual de mantillo foliar entre especies 

La producción media anual de mantillo (período septiembre-agosto) varió entre 
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arbusto caducifolio, P. alpataco, y un pasto perenne, J. speciosa. Las especies del 

género Larrea (arbustos siempre-verdes) aportaron bajas cantidades de mantillo. 

Las restantes especies produjeron cantidades intermedias de mantillo. 
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4.3.4. Variación inter-anual en la producción de mantillo foliar 

Las especies no presentaron el mismo patrón de variación inter-anual en la 

producción de mantillo foliar (interacción especie x año F22, 192 = 7,107; p<0,0001) 

(Tabla 4.2). Entre los arbustos siempre-verdes, sólo C. avellanedae no presentó 

diferencias en la producción anual de mantillo foliar entre años.  En cambio, en L. 

nitida, L. divaricara y A. lampa la producción de mantillo foliar aumentó en el último 

año mientras que en C. erinacea subsp. hystrix la producción de mantillo disminuyó. 

Entre los arbustos caducifolios la producción anual de mantillo de P. alpataco fue 

similar entre los años, mientras que para el resto (L.  chilense, B. spinosa y P. 

globosum) la producción de mantillo aumentó en los años sucesivos. Por último, 

entre los pastos perennes sólo N. tenuis presentó diferencias en la producción de 

mantillo foliar entre años. 

La variación en la producción de mantillo foliar observada entre los años en 

las especies caducifolias podría deberse a la variación en la precipitación.  Los 

resultados indican que el primer año fue el que exhibió menor precipitación (185,39 

mm) en comparación con el segundo y el tercer año (204,99 mm, 241,53 mm, 

respectivamente).
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Tabla 4.2. Media ± 1 error estándar de la producción anual de mantillo (g.m-2.año-1) en los tres años para las especies de las distintas 
formas de vida. En la última columna las letras mayúsculas distintas indican diferencias significativas entre especies. Los asteriscos 
indican diferencias significativas entre años dentro de cada especie (* p<0,01 ** p<0,001 y *** p<0,0001). 
 
 
 Producción anual 

1er año 
Producción anual 

2do año 
Producción anual 

3er año 
Media 

Arbustos siempre-verdes:     
Chuquiraga avellanedae 79,88 ± 13,58 115,49 ± 13,75 80,46 ± 12,38 91,94 ± 11,77 E 
Chuquiraga erinacea subsp. hystrix 54,64 ± 5,53 40,13 ± 5,47 22,97 ± 5,12 ** 39,25 ± 9,15 CD 
Larrea nítida 9,33 ± 2,82 12,81 ± 2,99 17,55 ± 3,13 * 13,23 ± 2,38 AB 
Larrea divaricata 6,67 ± 1,43 8,31 ± 1,52 12,67 ± 2,59 ** 9,22 ± 1,78 AB 
Atriplex lampa 55,48 ± 10,39 55,57 ± 11,77 83,02 ± 15,63 * 64,69 ± 9,17 DE 
Arbustos caducifolios:     
Prosopis alpataco 64,58 ± 9,47 59,77 ± 8,51 74,34 ± 9,49 66,23 ± 4,29 DE 
Prosopidastrum globosum 0,017 ± 0,012 0,97 ± 0,41 6,76 ± 0,90 *** 2,58 ± 2,11 A 
Lycium chilense 3,81 ± 1,17 23,56 ± 3,82 36,09 ± 4,93 *** 21,16 ± 9,39 BC 
Bougainvillea spinosa 7,99 ± 1,55 39,88 ± 4,22 57,04 ± 6,79 *** 34,97 ± 13,37 CD 
Pastos perennes:     
Nassella tenuis 46,13 ± 5,06 25,03 ± 2,85 34,04 ± 3,79 ** 35,07 ± 6,11 CD 
Jarava speciosa 110,53 ± 26,68 63,27 ± 16,36 72,06 ± 20,49 81,96 ± 14,51 DE 
Poa ligularis 28,03 ± 6,43 39,17 ± 7,57 44,98 ± 4,36 37,39 ± 4,97 CD 
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4.3.5. Masa de hojas senescentes en pie 

Entre los arbustos siempre-verdes, Chuquiraga avellanedae y C. erinacea subsp. 

hystrix mostraron mayor masa de hojas senescentes en pie en otoño (mayo) (H3 = 

44,19; p<0,0001; n = 80; H3 = 15,23; p<0,002; n = 80, respectivamente) (Figura 4.8). 

Estas especies  no presentaron diferencias en la masa de hojas senescentes en pie 

entre los años (p>0,05). En cambio, las restantes especies presentaron mayor 

cantidad de hojas senescentes en pie en el año 2006 que en el año 2005 (p<0,01), 

mostrando mayor masa en verano (febrero) de 2006 (H7 = 20,25; p<0,0002; n = 80 

para L. nitida; H7 = 23,16; p<0,0001; n = 80 para L. divaricata, y H7 = 28,97; 

p<0,0001; n = 80 para A. lampa). 

Figura 4.8. Media ± 1 error estándar de la masa de hojas senescentes en pie de las 
especies de arbustos siempre-verdes en las cuatro estaciones del año: verano (febrero), 
otoño (mayo), invierno (agosto) y primavera (noviembre). 
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Entre los arbustos caducifolios se observó que  P. alpataco presentó hojas 

senescentes en pie en verano, otoño y primavera (H3 = 33,81; p<0,0001; n = 80), 

mientras P. globosum exhibió mayor cantidad de hojas senescentes en pie en 

primavera (noviembre) (H3 = 23,43; p<0,0001; n = 80) (Figura 4.9). Por el contrario, 

L. chilense presentó hojas senescentes en pie en primavera (noviembre) y verano 

(febrero) (H3 = 44,39; p<0,0001; n = 80). Estas especies no mostraron diferencias 

entre los años (p>0,05). En cambio, B. spinosa presentó mayor cantidad de hojas 

senescentes en pie en verano (febrero) de 2006 (H7 = 37,27; p<0,0001; n = 80).  

 

 

 
 
 
 
Figura 4.9. Media ± 1 error estándar de la masa de hojas senescentes en pie de las 
especies de arbustos caducifolios en las cuatro estaciones del año: verano (febrero), otoño 
(mayo), invierno (agosto) y primavera (noviembre).  
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En los pastos perennes se observó que la masa de hojas senescentes en pie 

fue mayor en verano (febrero) en N. tenuis y P. ligularis, (H3 = 47,29; p<0,0001; n = 

80 y H3 = 45,56; p<0,0001; n = 80, respectivamente), y en verano (febrero) y otoño 

(mayo) en J. speciosa (H3 = 51,89; p<0,0001; n = 80) (Figura 4.10). Estas especies 

no mostraron diferencias entre los años (p>0,05). 

 

Figura 4.10. Media ± 1 error estándar de la masa de hojas senescentes en pie de las 
especies de pastos perennes en las cuatro estaciones del año: verano (febrero), otoño 
(mayo), invierno (agosto) y primavera (noviembre). 
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11,59; p = 0,003; n = 12) (Figura 4.11). 
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Figura 4.11. Valores medios de mantillo acumulado durante un ciclo anual (puntos) y P3 
medio de las especies de los arbustos siempre-verdes (a-e), de los arbustos caducifolios (f-i) 
y de los pastos perennes (j-l). La curva representa la función sigmoidea ajustada con sus 
parámetros, R2 y valor de p. 
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4.3.7. Interrelaciones entre los atributos foliares y la senescencia 

4.3.7.1. Gradualidad en la caída del mantillo vs. longevidad foliar  

La gradualidad en la caída de mantillo se relacionó positiva y significativamente con 

la longevidad foliar (Figura 4.12). Está relación fue más fuerte (r = 0,97; p<0,0001; n 

= 8) cuando se eliminó a los pastos perennes del análisis, ya que las hojas 

senescentes de éstos quedan adheridas a la planta por mucho tiempo. 

 

Figura 4.12. Relación entre la longevidad foliar y la gradualidad en la caída del mantillo (P3). 
Los símbolos de color verde representan los arbustos siempre verdes, los de color azul los 
arbustos caducifolios y los de color naranja los pastos perennes. ▬ = Chuquiraga 
avellanedae, + = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ■ = Larrea nitida, ◊ = Larrea divaricata, 
x = Prosopis alpataco, • = Prosopidastrum globosum, ○ = Lycium chilense, ▲ = 
Bougainvillea spinosa, ∆ = Nasella tenuis, ж = Jarava speciosa y □ = Poa ligularis. 
 

 

4.3.7.2. Producción anual de mantillo foliar vs. longevidad foliar 

La producción anual de mantillo foliar no se relacionó con la longevidad foliar (r = 
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Figura 4.13. Relación entre la producción anual de mantillo foliar y la longevidad foliar. Los 
símbolos de color verde representan los arbustos siempre verdes, los de color azul los 
arbustos caducifolios y los de color naranja los pastos perennes. ▬ = Chuquiraga 
avellanedae, + = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ■ = Larrea nitida, ◊ = Larrea divaricata, 
x = Prosopis alpataco, • = Prosopidastrum globosum, ○ = Lycium chilense, ▲ = 
Bougainvillea spinosa, ∆ = Nasella tenuis, ж = Jarava speciosa y □ = Poa ligularis. 
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Figura 4.14. Relación entre la producción anual de mantillo foliar y a) la cobertura interna del 
canopeo y b) el índice de área foliar. En a) no se incluyó a P. globosum ya que en él cálculo 
de la cobertura interna del canopeo se incluyeron los tallos fotosintéticos. Los símbolos de 
color verde representan los arbustos siempre verdes, los de color azul los arbustos 
caducifolios y los de color naranja los pastos perennes. ▬ = Chuquiraga avellanedae, + = 
Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, ■ = Larrea nitida, ◊ = Larrea divaricata, x = Prosopis 
alpataco, • = Prosopidastrum globosum, ○ = Lycium chilense, ▲ = Bougainvillea spinosa, ∆ 
= Nasella tenuis, ж = Jarava speciosa y □ = Poa ligularis. 
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Figura 4.15. Relación entre la producción anual de mantillo foliar y el N en las hojas 
senescentes a) con y b) sin P. alpataco. Los símbolos de color verde representan los 
arbustos siempre verdes, los de color azul los arbustos caducifolios y los de color naranja 
los pastos perennes. ▬ = Chuquiraga avellanedae, + = Chuquiraga erinacea subsp. hystrix, 
■ = Larrea nitida, ◊ = Larrea divaricata, ● = Atriplex lampa, x = Prosopis alpataco, • = 
Prosopidastrum globosum, ○ = Lycium chilense, ▲ = Bougainvillea spinosa, ∆ = Nasella 
tenuis, ж = Jarava speciosa y □ = Poa ligularis. 
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de lignina en sus hojas verdes y senescentes, elevado MFA y IAF y alta producción 

de mantillo foliar y P3.  Otro grupo lo conformaron los arbustos caducifolios  L. 

chilense y B. spinosa y los pastos perennes N. tenuis y P. ligularis que son especies 

con elevadas concentraciones de N en las hojas verdes y eficiencias de reabsorción 

de N. Por otra parte, Prosopis alpataco (arbusto caducifolio fijador de N) presentó 

elevadas concentraciones de N en sus hojas senescentes (Figura 4.15). 

 

Figura 4.16. Ordenamiento de los atributos foliares y las especies (coeficientes de carga) 
con respecto a los dos primeros ejes del ACP. Los puntos negros representan los atributos 
foliares [longevidad foliar (LONGE), masa foliar por unidad de área (MFA), concentración de 
lignina en las hojas verdes y senescentes (LIGhv y LIGhs, respectivamente), concentración 
de N en las hojas verdes y senescentes (Nhv y Nhs, respectivamente), eficiencia de 
reabsorción de N (ERN), gradualidad en la caída de mantillo (P3), producción media anual 
de mantillo foliar (MANTILLO) y el índice de área foliar (IAF)]. Los símbolos de color verde 
representan los arbustos siempre-verdes, los de color azul los arbustos caducifolios y los de 
color naranja los pastos perennes. ▬ = Chuquiraga avellanedae (chav), + = C. erinacea 
subsp. hystrix (chhy), ■ = Larrea nitida (ln), ◊ = L. divaricata (ld), x = Prosopis alpataco (pa), 
○ = Lycium chilense (lch), ▲= Bougainvillea spinosa (bs), Δ = Nasella tenuis (st), ж = Jarava. 
speciosa (ss) y □ = Poa ligularis (pl). 
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4.4. Discusión 

Los resultados de esta tesis apoyan a la H5 ya que la gradualidad en la caída del 

mantillo se relacionó positivamente con la longevidad foliar. En este sentido, la 

rápida abscisión de hojas con baja MFA y compuestos de defensa puede 

interpretarse como una respuesta de las plantas a los períodos de falta de agua 

(Escudero & del Arco 1987, Wrigth et al. 2004a). Contrariamente a lo esperado (H6), 

los pastos perennes presentaron altos valores de P3 agrupándose con los arbustos 

siempre-verdes. Sin embargo, la senescencia de las hojas de los pastos perennes 

se concentró mayormente en la estación seca (Figuras 2.4 y 4.10), pero las hojas 

permanecen unidas a la planta por períodos largos desde donde se van 

desprendiendo paulatinamente por efecto de agentes abióticos (viento y lluvia). Por 

lo tanto, la gradualidad en la caída del mantillo en las especies de pastos perennes 

no estuvo relacionada con los atributos de las hojas, probablemente debido a la 

estrategia de este grupo de plantas de no poseer hojas articuladas que se 

desprenden luego de la senescencia quedando retenidas en la planta (Soriano 

1956).  

Por otra parte, en la mayoría de las especies de arbustos (P. globosum, 

L.chilense, B. spinosa, L. nitida, L. divaricata, A. lampa) se observó un patrón 

estacional marcado de caída de mantillo, concentrándose la mayor producción de 

mantillo foliar en los meses de verano. Este patrón es coincidente con el de las 

especies de la comunidad de  Larrea divaricata en Mendoza (Martinez-Carretero & 

Dalmasso 1992). La mayor caída de mantillo foliar en la estación seca (verano) se 

debe posiblemente a que las plantas reducen su área foliar en respuesta a la 

escasez de agua como un mecanismo que conduce a la disminución de las pérdidas 
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de agua por transpiración (Grace 1998). En ese sentido, Orshan (1954) señaló la 

importancia de la reducción del área foliar durante el verano sobre el balance de 

agua de las plantas del desierto. Trabajos realizados en bosques del hemisferio 

norte (Reich 1995) y en un sistema agroforestal semi-árido (Broadhead et al. 2003) 

sugieren que la pérdida de hojas durante la estación seca está inducida por factores 

ambientales aún cuando los controles son a priori endógenos. Sin embargo, las 

especies del género Chuquiraga y el arbusto caducifolio P. alpataco  presentaron el 

pico de senescencia foliar en los meses de otoño/invierno lo cual podría indicar la 

existencia de otros controles como la demanda de nitrógeno por otros órganos de la 

planta (Chapin III & Moilanen 1991, Nambiar & Fife 1991).  

Contrariamente a lo esperado (H6), la producción anual de mantillo foliar en 

los pastos perennes y en los arbustos caducifolios no fue mayor que la de los 

arbustos siempre-verdes (Tabla 4.2). Esto es atribuible a que la producción anual de 

mantillo foliar se asoció a características estructurales de las plantas, tales como la 

cobertura interna del canopeo y el índice de área foliar (IAF), que variaron entre 

especies pero que se solaparon entre especies de las distintas formas de vida 

(Figura 4.14). Estos resultados son consistentes con los de otro trabajo que indica la 

importancia de las variables relacionadas con la estructura de los arbustos en la 

producción anual de mantillo (Strojan et al. 1979). Por otra parte, dentro de cada 

forma de vida se encontró una tendencia a una mayor producción anual de mantillo 

en las especies con mayor longevidad foliar (Figura 4.13). Esto, probablemente, está 

asociado a que las especies con una alta longevidad tienen mayor densidad de 

follaje (Read et al. 2006) y consecuentemente mayor producción de mantillo foliar, lo 
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que concuerda con la relación entre producción anual de mantillo y cobertura interna 

del canopeo.  

Las diferencias encontradas entre años en la producción anual de mantillo 

foliar de las especies concuerdan con los de otros estudios realizados tanto en 

bosques (Münster-Swendsen 1984, Bo Pedersen & Bille-Hansen 1999) como en 

desiertos (Strojan et al. 1979, Maya & Arriaga 1996, Sala et al. 1988, Lauenroth & 

Sala 1992, Pavón et al. 2005) que muestran que la precipitación media anual es el 

condicionante primario de la variabilidad de la producción primaria neta aérea y 

consecuentemente de la biomasa de mantillo producido. Por otra parte, las 

diferencias en la producción intra- e inter-anual de mantillo podrían deberse a las 

características de las hojas verdes de las especies. Por ello, es probable que las 

especies que responden a la variación inter-anual de la precipitación con máxima 

producción de mantillo sean las que tengan mayores caracteres mesofíticos (i.e. 

rápido crecimiento, hojas poco longevas, alta tasa fotosintética, alta área foliar 

específica y alta concentración de nitrógeno; Chabot & Hicks 1982, Coley 1988, 

Aerts & Chapin III 2000, Westoby et al. 2002) (capítulo 3). Estos resultados 

concuerdan con la fenología de las especies (capítulo 2) y muestran que las 

especies con atributos foliares más mesofíticos (i.e. arbustos caducifolios) 

responden rápidamente a las precipitaciones prolongando el crecimiento vegetativo. 

Sólo el arbusto caducifolio P. alpataco no presentó diferencias en la producción de 

mantillo entre años. Esto se debió, posiblemente, a que en el segundo año de 

muestreo esta especie sufrió estrés por frío alterando su crecimiento vegetativo (ver 

discusión capítulo 2). 
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 El ordenamiento de las especies a lo largo de un gradiente de longevidad 

foliar y atributos asociados descrito es consistente con el “espectro económico de las 

hojas” sensu Wright et al. (2004a) para especies de distintos biomas. Este espectro  

abarca desde las especies con elevadas tasas de adquisición de C y nutrientes y 

baja MFA, tales como las hierbas, pastos y árboles caducifolios, hasta las especies 

con tasas más lentas de adquisición de C y nutrientes y con alto MFA, como los 

arbustos y árboles siempre-verdes. Estos autores hallaron que el espectro de 

variación que abarca distintos biomas es similar al que ocurre entre especies que 

coexisten en un mismo sitio. En el caso particular de esta tesis, se encontró una 

amplia variación de los atributos relacionados con las hojas verdes y senescentes y 

la producción de mantillo foliar entre especies. No obstante, los atributos de las 

especies de las distintas formas de vida se solaparon. Jarava speciosa (pasto 

perenne) y P. alpataco (arbusto caducifolio) mostraron patrones similares a los de 

los arbustos siempre-verdes. Esto pudo deberse posiblemente a que estas especies 

mantuvieron sus hojas verdes o desarrollaron actividad vegetativa en la estación 

seca, presentando elevados valores de MFA y de concentración de compuestos 

secundarios en sus hojas verdes. Dicho solapamiento está en concordancia con lo 

hallado por Wright et al. (2004b), quienes encontraron que a pesar de las diferencias 

en los valores medios de los atributos entre las formas de vida el solapamiento entre 

los rangos de variación de dichos atributos es grande.  

Tanto la cantidad como la calidad de las hojas senescentes aportadas por las 

especies al mantillo del suelo influyen sobre las tasas de descomposición y el 

ciclado de los nutrientes (Wedin & Pastor 1993, Lambers et al. 2000, Weatherly et al. 

2003, Carrera et al. 2005). En ese sentido, los resultados de esta tesis revelan que 
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las especies del Monte ejercerían un control especie-específico sobre el ciclado de N 

ya sea a través del aporte de una reducida masa de mantillo foliar con 

concentraciones elevadas de N fácilmente descomponible por los microorganismos 

del suelo o mediante una masa grande de mantillo recalcitrante a la descomposición 

con altas concentraciones de compuestos secundarios (lignina o fenoles solubles). 

Estos resultados apoyan la idea de la existencia de una fuerte selección en el 

sentido de reducir las pérdidas de nutrientes en los ambientes infértiles (Eckstein et 

al. 1999).  

En conclusión, se encontraron patrones diferenciales de la caída del mantillo 

entre las especies estudiadas pero no se encontraron patrones característicos de las 

formas de vida analizadas. Estos patrones serían el reflejo de la construcción de 

distintos tipos de hojas posiblemente en relación con la extensión del período de 

actividad vegetativa/reproductiva durante la estación seca y el acceso diferencial al 

agua en las capas subsuperficiales del suelo.   
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5.1. Discusión final 

Los resultados de esta tesis, contrariamente a lo esperado (Hipótesis 2), no 

mostraron relación entre la eficiencia de reabsorción de N y la concentración de los 

compuestos secundarios en las hojas verdes pero sí una relación positiva entre la 

eficiencia de reabsorción de N y la concentración de N en las hojas verdes. 

Resultados similares fueron hallados por otros autores (Lajtha 1987, Wright & 

Westoby 2003, Dorrepaal et al. 2004, Milla et al. 2005) y aportan evidencia de los 

compromisos que caracterizan las estrategias de las especies de crecimiento lento 

(conservación de N en hojas longevas con elevada MFA) versus aquellos propios de 

las estrategias de las especies de rápido crecimiento (hojas con baja MFA,  elevada 

concentración de N, y alta tasa de recambio) (Berendse & Aerts 1987, Reich et al. 

1992, 2003, Díaz et al. 2004).  

Contrariamente a lo esperado (Hipótesis 4), los resultados de la tesis no 

mostraron patrones contrastantes en los atributos foliares entre las formas de vida 

(arbustos siempre-verdes, arbustos caducifolios, pastos perennes). Se encontró un 

alto grado de solapamiento entre las especies de las distintas formas de vida. Estos 

resultados son consistentes con estudios previos en gradientes de precipitación en 

la Patagonia (Bertiller et al. 2005, 2006) y con otros resultados que mostraron 

convergencia en los atributos foliares independientemente de la forma de vida, la 

filogenia y los biomas (Reich et al. 1997, 1999, Wright et al. 2004a, Díaz et al. 2004).  

Los patrones temporales de caída de mantillo se relacionaron con las 

características de las hojas verdes (Hipótesis 5). Las plantas con hojas poco 

longevas y bajos valores de MFA tuvieron un único evento masivo de caída de 

mantillo foliar durante la estación seca. En cambio, la caída del mantillo ocurrió más 
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gradualmente en las especies con hojas longevas y altos valores de MFA. Estos 

resultados indicarían una mayor resistencia a la sequía de las hojas con alta MFA 

(Wrigth et al. 2004a), mientras que en las especies con hojas con baja MFA y 

compuestos de defensa la senescencia y caída de las hojas en forma masiva 

durante el período estival puede interpretarse como una respuesta a los períodos 

con  falta de agua de las plantas de las hojas con baja resistencia a la sequía 

(Escudero & del Arco 1987). Por otra parte, la calidad del mantillo se relacionó con 

las características de las hojas verdes. Coincidiendo con Wardle et al. (2004), las 

especies con hojas verdes con concentraciones elevadas de N y bajas 

concentraciones de compuestos secundarios produjeron mantillo rico en N y bajo en 

compuestos secundarios mientras que las especies con las características opuestas 

produjeron mantillo pobre en N y rico en compuestos secundarios.  

Asimismo, el amplio rango de variación en los atributos foliares entre las 

especies estudiadas en relación con los patrones de asignación de C y conservación 

de N fue consistente con la variación inter-específica en la fenología. Estos 

resultados indican que la alta diversidad funcional entre las especies dentro y entre 

formas de vida podría relacionarse con el uso eficiente de los recursos en el espacio 

y en el tiempo. Estos resultados apoyan la propuesta de Chesson et al. (2004) 

indicando que las características propias de los pulsos de agua en los ecosistemas 

áridos condicionarían una alta diversidad de especies con atributos morfo-

funcionales contrastantes relacionados con el aprovechamiento diferencial de los 

recursos en el espacio y el tiempo, y con su conservación. 

Los atributos de las distintas especies y su covariación son importantes en 

relación con el uso pastoril de los ecosistemas estudiados y el impacto del pastoreo 
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sobre la conservación de la fertilidad del suelo. El pastoreo conduce a la reducción 

de la cobertura total de la vegetación como así también a una predominancia de la 

cobertura relativa de arbustos siempre-verdes sobre los pastos perennes (Bisigato & 

Bertiller, 1997).  Esto es consistente con otros resultados obtenidos en sistemas 

poco productivos donde el reemplazo de especies debido al pastoreo selectivo de 

los herbívoros conduce a la dominancia de especies con tejidos longevos con baja 

concentración de N y alta relación C/N y alta concentración de compuestos 

secundarios resistentes a la degradación física y recalcitrantes a la descomposición 

biológica que en consecuencia pueden desacelerar las tasas de liberación y de 

ciclado de los nutrientes (Coley 1988, Reich et al. 1991, Pastor et al 1993, Van 

Winjnen & Van der Wal 1999, Ritchie et al. 1998, Harrison & Bardgett 2008, Carrera 

et al. 2005). La baja descomposición del mantillo podría repercutir negativamente en 

las especies con altos requerimientos de nutrientes (e.i especies con hojas poco 

longevas y altas concentraciones de N, baja MFA y concentración de compuestos 

secundarios en sus hojas verdes) favoreciendo la dominancia de las especies con 

bajas tasas de crecimiento independientemente de la forma de vida  Es decir que 

podría generarse una retroalimentación positiva ya que el pastoreo induce cambios 

en la composición florística, que pueden afectar a la disponibilidad de nutrientes en 

el suelo favoreciendo en el largo plazo la dominancia de las especies no palatables 

(Pastor et al. 1984, 1988). 

En síntesis, las especies estudiadas del Monte, independientemente de la 

forma de vida, presentan distintas combinaciones de atributos foliares o estrategias 

relacionados con la adquisición de recursos y la tolerancia a la sequía. Estas 

estrategias se ven reflejadas en los patrones de caída de mantillo y su cantidad y 
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calidad. Estos resultados indicarían que las especies del Monte podrían ejercer un 

control especie-específico sobre la descomposición, la actividad microbiana del 

suelo, y la pérdida, liberación y ciclado de los nutrientes (Lambers et al. 2000, Aerts 

& Chapin III 2000, Carrera et al. 2005, Vargas et al. 2006).  

 

5.2. Conclusiones 

Las principales conclusiones de esta tesis son:  

-La eficiencia de reabsorción de N no se relacionó con la concentración de 

compuestos secundarios pero sí se asoció positivamente a la concentración de N de 

las hojas verdes. 

- La eficiencia de reabsorción de N se asoció negativamente con la longevidad y la 

MFA, presumiblemente como consecuencia de la covariación de atributos que 

resulta del compromiso entre mayores tasas de recambio de hojas y crecimiento 

versus bajas tasas de recambio de hojas y crecimiento con aumento del tiempo de 

residencia del N. 

-La calidad de las hojas senescentes se asoció positivamente con la calidad de las 

hojas verdes, es decir que las especies con hojas verdes con concentraciones 

elevadas de N y bajas concentraciones de compuestos secundarios produjeron 

mantillo rico en N y bajo en compuestos secundarios y lo contrario para las especies 

con las características opuestas. 

-Las especies de las formas de vida dominantes del Monte patagónico poseen 

estrategias contrastantes de asignación de C y conservación de N: especies con 

hojas poco longevas y alta eficiencia de reabsorción de N vs. especies con alta 

longevidad foliar y baja eficiencia de reabsorción de N. Estos mecanismos 
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contrastantes no fueron privativos de una forma de vida sino que se encontraron 

entre las especies de distinta forma de vida. 

-La alta longevidad foliar se relacionó con eventos de senescencia de pequeña 

magnitud mientras que en las especies con hojas con baja MFA y concentración de 

compuestos secundarios la caída del mantillo se concentró en un pulso masivo. 

Asimismo,  en la mayoría de las especies se observó una concentración de la caída 

de mantillo en el período estival.  

-La producción de mantillo foliar se relacionó positivamente con el índice de área 

foliar y la cobertura interna del canopeo. 

Tomando en cuenta los resultados de esta tesis, es posible concluir que las 

especies del Monte poseen estrategias contrastantes en relación con la senescencia 

foliar que ejercen controles diferenciales sobre la conservación y el ciclado del N en 

estos ecosistemas. 
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