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RESUMEN

En ecosistemas semidridos, las variaciones estacionales en las temperaturas y las
precipitaciones constituyen los factores limitantes méas importantes para las plantas. Estas
utilizan diferentes estrategias para adaptarse a las condiciones ambientales, pudiendo
coexistir especies con habitos foliares opuestos. Mientras que especies caducifolias son
“oportunistas”, alcanzando tasas de crecimiento altas durante el periodo favorable del afio,
especies perennifolias son ‘“conservativas”, con ganancia de biomasa relativamente
constante durante el afio. Esto puede estar asociado con diferencias en rasgos foliares y en
el patron de foliacion, teniendo generalmente las caducifolias mayor area foliar especifica
y menor longevidad foliar, y foliacion mas tardia y de mayor duracion que las
perennifolias. Con el objetivo de buscar evidencias de diferenciacion ecologica entre
especies coexistentes que contribuyan a comprender las causas de la arbustizacion del
caldenal, se caracterizaron tres lefiosas dominantes (Prosopis caldenia, Schinus
fasciculatus y Condalia microphylla) en cuanto a sus rasgos foliares, pardmetros de
foliacién, crecimiento y a relaciones entre crecimiento, produccion y caida de hojas con
variables climéticas. P. caldenia (caducifolia) tuvo rasgos foliares asociados a mayor
crecimiento en periodos favorables (primavera), mientras que C. microphylla
(perennifolia) presentd caracteristicas que le permitieron continuar creciendo en periodos
desfavorables (verano). La otra perennifolia, S. fasciculatus, tuvo rasgos foliares
intermedios y su crecimiento ocurrio solo durante la primavera, comportandose como la
caducifolia. Ningun parametro de foliacion se relacion6 con el crecimiento. La temperatura
y la disponibilidad de agua fueron buenos predictores del crecimiento y la produccion
foliar, a pesar de diferencias en dinamicas de crecimiento y de produccion foliar entre las
especies. Los resultados indican diferenciacion ecoldgica entre las especies, que podria
estar asociada con su capacidad de usar agua del suelo de forma diferente en espacio y
tiempo, con distintas estrategias para evitar la herbivoria y/o para afrontar cambios en las

condiciones atmosféricas.



ABSTRACT

In semiarid ecosystems, seasonal variations in temperature and precipitation are the
most important limiting factors for plants. These use different strategies to adapt to
environmental conditions, and species with opposing leaf habits may coexist. While
deciduous species are "opportunistic”, reaching high growth rates during the favorable
period of the year, evergreen species are "conservative", with relatively constant biomass
gain during the year. This may be associated with differences in leaf traits and leafing
pattern, generally deciduous having greater specific leaf area and lower leaf longevity, and
late and longer leafing than the evergreens. In order to search for evidences of ecological
differentiation among coexisting species that contribute to understand the causes of shrub
encroachment in the caldenal, three dominant woody (Prosopis caldenia, Schinus
fasciculatus and Condalia microphylla) were characterized in terms of their leaf traits,
leafing parameters, growth and relationships between growth, leaf production and leaf fall
and climatic variables. P. caldenia (deciduous) had leaf traits associated with greater
growth in favorable periods (spring), while C. microphylla (evergreen) exhibited features
that allowed it to continue growing in unfavorable periods (summer). The other evergreen,
S. fasciculatus, had intermediate leaf traits and the growth occurred only during the spring,
behaving as deciduous. No leafing parameter related to growth. Temperature and water
availability were good predictors of growth and leaf production, despite differences in
dynamics of growth and leaf production among species. The results indicate ecological
differentiation between species, which could be associated with their ability to use soil
water differently in space and time, with different strategies to avoid herbivory and/or to

cope with changes in atmospheric conditions.
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1. INTRODUCCION

Casi todos los biomas del mundo estan sujetos a la estacionalidad, con periodos
favorables y desfavorables para el crecimiento de las plantas. A escala mundial, las
temperaturas bajas (van Ommen Kloeke et al, 2012) y la reduccién en la disponibilidad de
agua (Kikuzawa et al, 2013) son los factores principales que limitan el largo de la estacion
de crecimiento. En ecosistemas semiaridos, las marcadas variaciones estacionales en las
temperaturas y las precipitaciones constituyen los factores limitantes mas importantes para
las plantas (Casagrande y Conti, 1980; Nemani et al, 2003; Fellows y Goulden, 2013).
Estas utilizan diferentes estrategias para adaptarse a las condiciones ambientales limitantes
y, de hecho, especies con habitos foliares opuestos, como caducifolias y perennifolias,
pueden coexistir en un mismo ambiente (Reich, 1998). El habito foliar caducifolio puede
ser considerado una estrategia “oportunista”, capaz de alcanzar tasas de ganancia de
carbono altas cuando las condiciones ambientales son favorables, evitando las condiciones
desfavorables (Lambers et al, 2008; van Ommen Kloeke et al, 2012). En cambio, el habito
foliar perennifolio se considera una estrategia mas “conservativa”; estas especies pueden
continuar fotosintetizando durante la estacion no favorable, amortizando los costos de
mantenimiento y las ganancias de carbono bajas (Wright et al, 2004; Reich et al, 2007; van
Ommen Kloeke et al, 2012). Estos patrones contrastantes entre perennifolias y caducifolias
pueden ser explicados a través de una regla simple de maximizacion de la ganancia de
carbono y de eficiencia en el uso de los recursos, como nitrégeno y agua (Kikuzawa et al,
2013).

La longevidad foliar, que representa la duracion de la fuente de ingresos de cada
hoja construida, es un rasgo clave relacionado con el funcionamiento de la hoja, la planta y
el ecosistema, y esta fuertemente asociada con el habito foliar, siendo en general mayor la
longevidad en especies perennifolias que en caducifolias (Kikuzawa et al, 2013). Sin
embargo, existe un espectro universal de economia foliar (Wright et al, 2004), en el que
ciertos atributos foliares, como la longevidad foliar y el area foliar especifica, covarian
fuertemente para un gran ndmero de especies independientemente de la forma de
crecimiento, grupo funcional o bioma, superponiéndose muchos rasgos entre especies con
diferente habito foliar. La longevidad foliar y el area foliar especifica, que expresa la
cantidad de area por unidad de masa foliar y da un indice de captacion de luz, se relacionan
negativamente (Westoby et al, 2002; Wright et al, 2004; Kikuzawa et al, 2013), mientras
que la capacidad fotosintética se relaciona directamente con el area foliar especifica y el

contenido de nitrogeno foliar e inversamente con la longevidad foliar (Reich et al, 1997;
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Wright et al, 2004). La asociacion entre una longevidad foliar larga y una tasa fotosintética
por unidad de masa foliar baja podria ser interpretada como la consecuencia de un
compromiso entre rasgos foliares que otorgan resistencia (concentracion alta de
componentes estructurales, area foliar especifica baja) y aquellos que maximizan la
productividad instantanea (concentracion alta de nitrégeno foliar, area foliar especifica
alta) (Reich et al, 1997). Variaciones en rasgos foliares, entre ellos el area foliar especifica,
también estan relacionados a nivel de planta completa con la tasa de crecimiento relativo
(Reich et al, 1997; Garnier et al, 2001), siendo esta Gltima mayor en especies caducifolias,
con é&rea foliar especifica, concentracion de nitrdgeno y tasa fotosintética altas en
comparacion con especies perennes y semi-caducifolias (Prior et al, 2004).

La foliacion (momento de emergencia foliar y duracion de la foliacion, entre otros
parametros) esta relacionada con los rasgos foliares (Campanella y Bertiller, 2009), y es
también una estrategia para maximizar la asimilacion fotosintética y minimizar la pérdida
de hojas (Sun et al, 2006), reflejando distintas estrategias de las plantas (Liu et al, 2011).
Para compensar su menor capacidad fotosintética y sus mayores costos de construccion
foliar, y quizéas también para evitar dafios por herbivoria, especies con menor area foliar
especifica tienden a extender mas su tiempo fotosintético foliar a través de una emergencia
foliar méas temprana y concentrada (Sun et al, 2006; Liu et al, 2011; Wright et al, 2004).
Segun Kikuzawa (1995), existen dos tipos de foliacion: una foliacion simultanea en la que
las hojas nuevas aparecen durante un corto periodo de tiempo, y una foliacion sucesiva en
la que las hojas van apareciendo durante un periodo de tiempo mayor. Ambos patrones de
foliacién estan asociados con diferentes rasgos foliares, siendo la longevidad foliar mayor
y el area foliar especifica menor en el tipo de foliacion simultanea (Campanella y Bertiller,
2009).

Varios estudios han descripto variaciones en rasgos foliares o parametros de
foliacion de una gran cantidad de especies de diferentes formas de crecimiento en un
amplio rango de ambientes (Reich et al, 1997; Wright et al, 2004; van Ommen Kloeke et
al, 2012; Kikuzawa et al, 2013). Unos pocos estudios han analizado rasgos foliares y
parametros de foliacion simultdneamente (Sun et al, 2006; Liu et al, 2011; Campanella y
Bertiller, 2009) en determinados ambientes. Sin embargo, no se han estudiado relaciones
entre rasgos foliares, parametros de foliacion y crecimiento de especies lefiosas
caducifolias y perennifolias de bosques templados secos, como el Caldenal, en el centro de

Argentina.



Este ecosistema boscoso estd dominado por una especie arborea caducifolia,
Prosopis caldenia Burkart (caldén), y frecuentemente codominado por especies arbustivas
perennifolias, como Condalia microphylla Cavanilles (piquillin) (Cano, 1988) y Schinus
fasciculatus (Gris.) Johnston (molle). En estos bosques, han sido registrados importantes
cambios en el ultimo siglo, tales como el reemplazo de las sabanas originales por
formaciones vegetales con altas densidades de lefiosas (Cano et al, 1980; Llorens, 1995;
Lerner, 2004), y como en otros ecosistemas del planeta, es aparente la expansion de
arbustos perennifolios escleréfilos no siendo claras las causas de estos cambios.

La evaluacion de rasgos foliares, parametros de foliacidn y crecimiento de especies
lefiosas dominantes del caldenal puede proveer evidencia de diferenciacion ecoldgica entre
especies coexistentes en ambientes templados. Ademas, podria ayudar a comprender las
causas de la arbustizacion del caldenal. Por Ultimo, es crucial conocer caracteristicas
funcionales de las especies en relacion a condiciones actuales del clima, ya que éstas
podrian conferir diferente vulnerabilidad a cambios en las condiciones ambientales.
Respuestas diferentes entre especies son de gran importancia dado que pueden conducir a
modificaciones en la estructura de las comunidades, alteraciones de interacciones

interespecificas y cambios en el funcionamiento de los ecosistemas.



2. OBJETIVOS E HIPOTESIS

2.1. OBJETIVO GENERAL

Caracterizar tres especies lefiosas dominantes del caldenal (Prosopis caldenia,
Schinus fasciculatus y Condalia microphylla) en cuanto a sus rasgos foliares, parametros
de foliacion, crecimiento y a relaciones entre crecimiento, produccion y caida de hojas con
variables climaticas, en busqueda de evidencias de diferenciacion ecologica entre especies

coexistentes que contribuyan a comprender las causas de la arbustizacion del caldenal.

2.2. OBJETIVOS ESPECIFICOS

1) Evaluar parametros de foliacién (fecha de tasa de produccion foliar maxima, nimero
maximo acumulado de hojas nuevas, duracion del periodo de foliacion y tasa de
foliacion), rasgos foliares (longevidad foliar, area foliar y area foliar especifica) y
crecimiento de tres especies lefiosas dominantes del caldenal durante la estacion de
crecimiento 2013-2014.

2) Evaluar si existen diferencias en estas variables entre las especies.

3) Analizar relaciones (correlaciones y regresiones) entre las variables.

4) Analizar relaciones entre crecimiento, produccion y caida de hojas de cada especie con
diferentes variables climaticas (temperatura del aire, lluvias, humedad del suelo,

humedad relativa del aire y evapotranspiracion potencial).

2.3. HIPOTESIS

1) Especies lefiosas caducifolias como P. caldenia poseen parametros de foliacion y rasgos
foliares asociados a mayor crecimiento en periodos favorables de condiciones
ambientales, mientras que especies lefiosas perennifolias como C. microphylla y S.
fasciculatus poseen parametros de foliacion y rasgos foliares que les permiten continuar
creciendo en periodos desfavorables de condiciones ambientales.

2) La dindmica del crecimiento, produccion y caida de hojas de P. caldenia, C.
microphylla y S. fasciculatus se relacionan con variaciones de la temperatura y de la

disponibilidad de agua.

2.4. PREDICCIONES
1) Las hojas de la especie caducifolia tendran un area foliar y area foliar especifica

mayores y una longevidad foliar menor que las especies perennifolias.
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2) La especie caducifolia tendrd una foliacion sucesiva mientras que las perennifolias
tendran una foliacion simultanea. En las perennifolias la foliacion sera mas temprana,
con una duracion menor y una tasa de foliacion mayor que en la especie caducifolia.

3) La especie caducifolia tendrd un crecimiento mayor que las perennifolias durante el
periodo mas favorable del afio, mientras que en periodos desfavorables solo las especies
perennifolias continuaran creciendo.

4) La temperatura y la disponibilidad de agua seran buenos predictores del crecimiento,

produccion y caida de hojas en las tres especies.



3. MATERIALES Y METODOS

3.1. SITIO DE ESTUDIO

El estudio se realizd en un &rea de Bosque de Caldén abierto, dominado por
Prosopis caldenia en el estrato arbdreo y con altas densidades de arbustos (Condalia
microphylla, Schinus fasciculatus, Lycium chilense, L. gilliesianum, Ephedra triandra). El
sitio estd ubicado en la Reserva Provincial Parque Luro, Dpto. Toay, La Pampa (36° 55° S,
64° 01’ O) y se caracteriza por un clima templado continental, subhimedo seco, con una
marcada estacionalidad climatica, con veranos célidos e inviernos frios y precipitaciones
mayormente concentradas en primavera y principios de otofio, con ocurrencia de sequias
de invierno de duracion variable (Cabrera, 1976; Casagrande y Conti, 1980). La
temperatura media anual se encuentra entre 14 y 16°C, la media del mes mas célido (enero)
es de 24°C y la del mes maés frio (julio) de 8°C, con un periodo libre de heladas de 160
dias. Se han registrado temperaturas maximas y minimas absolutas de 43°C (enero) y de -
13°C (julio), respectivamente (Casagrande y Conti, 1980). El area se encuentra en la region
delimitada por las isohietas de 600 y 700 mm, aunque se ha observado una importante
variabilidad en las precipitaciones entre afios, estaciones y meses (Casagrande et al, 2006;
Buss et al, 2011).

3.2. ESPECIES DE ESTUDIO

Prosopis caldenia Burkart (caldén) es una especie de arbol caducifolio, de porte
variable, con una altura de 5 a 12 metros, y tronco grueso, de 1 a 2 metros de diametro.
Tiene ramas flexuosas con pequefias espinas axilares pareadas, hojas compuestas
bipinnadas, cada pinna formada por dos hileras de foliolos lineales pequefios (+ 3 mm de
longitud) y aproximados (Steibel y Troiani, 1999). La orientacién de las ramas y el
desarrollo de inflorescencias y de frutos se produce mayormente en sectores del canopeo
orientados al norte y este (Peinetti et al, 1991). Su ciclo anual de crecimiento y desarrollo
coincide con la estacion calida y con mayor disponibilidad de agua, aproximadamente
octubre-abril (Cano, 1988; Distel y Pelaez, 1985; Peinetti et al, 1991). La preferencia de la
especie por suelos profundos (Cano et al, 1980; Pelédez et al, 1994) podria indicar
capacidad de su sistema de raices para explorar y obtener agua subterranea y evitar el
estrés hidrico, como ha sido encontrado en otras especies de Prosopis (Jobaggy et al, 2008;
Alvarez y Villagra, 2009).



Condalia microphylla Cavanilles (piquillin) es una especie de arbusto perennifolio,
muy ramoso, con una altura de 0,80 a 2 metros. Tiene ramas rigidas, rectas, espinosas en el
apice. Las hojas son simples, muy pequefias, elipticas, coriaceas, con nervaduras bien
marcadas en la cara inferior (Cano, 1988). Como en otros arbustos perennifolios
escleromorfos, C. microphylla conserva las hojas durante los meses del afio con menor
disponibilidad de agua, estando expuesto a estrés hidrico durante parte del afio y
probablemente presentando mecanismos para tolerar el estrés hidrico (Lambers et al,
2008), tales como la presencia de hojas muy pequefias con cuticula gruesa (Pelaez et al,
1994). La distribucion de las raices de C. microphylla en las capas mas superiores del suelo
y la alta correlacion entre el potencial agua de las plantas y el de esta zona del suelo
sugiere que esta especie hace un uso mayor del agua de las capas superiores del suelo
(Peldez et al, 1994).

Schinus fasciculatus (Gris.) Johnston (molle negro) es una especie de arbusto
perennifolio, espinoso, con una altura de 1,50 a 4 metros. Los tallos son muy ramificados,
con ramas jovenes pubescentes y espinosas, y ramas adultas glabras. Las hojas son cortas,
anchas y enteras o sinuadas en las ramas jovenes, y oblongo-lanceoladas, de borde entero
en las adultas (Cano, 1988). Una especie cercana, Schinus johnstonii Barkley, tiene un
sistema radical profundo, superior a 2,5 metros, que estaria relacionado con un potencial
agua mas constante a lo largo del afio comparado con especies con sistemas radicales

superficiales (Bucci et al, 2009).

3.3. VARIABLES CLIMATICAS

En el sitio de estudio, se midié la temperatura y humedad relativa del aire a
intervalos de una hora, mediante un colector de datos programable equipado con sensores
(HOBO®). Se obtuvieron datos de precipitacion diaria, medidos con pluviémetros por
residentes en el area de estudio. Los registros se complementaron con datos del Servicio
Meteoroldgico Nacional y de la Red Provincial Pluviométrica de la Administracién
Provincial del Agua correspondiente a la estacion de registro mas cercana al area de
estudio. Se obtuvieron datos histéricos (1973-2011) de temperatura media mensual y
[luvias mensuales correspondientes a la Estacion Meteoroldgica Anguil (36° 30" S, 63° 59
0), ubicada a 45 Km del sitio de estudio. Se obtuvieron datos del contenido volumétrico de
agua del suelo a una profundidad de 10 cm, registrados a intervalos de 10 minutos por un
sensor de humedad del suelo (ONSET S-SMC-M005, rango: 0-1.00 m*/m°) en la estacion

hidrometeoroldgica EI Guanaco, ubicada en un sitio cercano al area de estudio (Estancia la
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Constancia, 36° 16' S, 64° 15' Q). Si bien las caracteristicas particulares de ese sitio
difieren en cobertura vegetal y caracteristicas edaficas debidas fundamentalmente al
manejo, la existencia de un mismo régimen pluviométrico resulta en que los valores de
humedad de suelo registrados representan adecuadamente una estimacion del agua del
suelo a escala regional. Ademas, se calculd la evapotranspiracion potencial mensual con el
método de Thornthwaite, utilizando los datos de temperatura media mensual registrados en

el area de estudio.

3.4. MEDICIONES

En agosto de 2013 se ubicaron al azar diez puntos de muestreo, y en cada uno se
eligieron y marcaron las plantas de calden, piquillin y molle mas cercanas, teniendo en
cuenta que fueran ejemplares adultos, sanos y no sombreados. En cada planta, se
seleccionaron aleatoriamente y se marcaron dos ramas del afio anterior, con un hilo en su
base, y en cada fecha de muestreo, cada 7 a 15 dias aproximadamente, desde el reinicio del
crecimiento vegetativo hasta que no se detectaron mas hojas nuevas en primavera
(aproximadamente a mediados de octubre), se conté el nimero de hojas presentes en cada
rama. Se registrd el nimero acumulado de hojas nuevas por tallo en cada planta y se ajustd
la siguiente funcién sigmoidal: HN = a/(1+(e"®*%™)) (Fig. 3.4.1), donde HN es el
numero acumulado de hojas nuevas por tallo en el dia x (expresado como numero de dias
transcurridos desde 1 de julio), a es el nimero maximo acumulado de hojas nuevas por
tallo, xo es el dia con tasa de produccion foliar maxima (pico), y b es una constante que
determina la curvatura de la funcién HN y que es directamente proporcional a la duracion
del periodo de foliacion (Campanella y Bertiller, 2009). Ademas, se calcul6 la duracion del
periodo de foliacion como el numero de dias entre el comienzo y el final (10 y 90%,
respectivamente) del periodo de foliacion como 4,4*b (Campanella y Bertiller, 2009). La
tasa de foliacion de cada planta se determind como el cociente entre el nimero de hojas

totales producidas por tallo y la duracién de la foliacién.
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Figura 3.4.1. Representacion del modelo sigmoidal utilizado para estimar el numero
acumulado de hojas nuevas por tallo, segiin la ecuacién HNyy = a/(1+(e"**¥®)) donde
HN es el nimero acumulado de hojas nuevas por tallo en el dia x, a es el nUmero maximo
acumulado de hojas nuevas por tallo, xg es el dia con tasa de produccién foliar maxima, y b
es una constante que determina la curvatura de HN y que es directamente proporcional a la
duracion del periodo de foliacion, 4,4*b, correspondiente al numero de dias entre el
comienzo y el final (10 y 90%, respectivamente) del periodo de foliacion. (Adaptado de
Campanella y Bertiller, 2009).

La longevidad foliar (LF, dias) se calcul6 para las hojas que aparecieron durante la
primavera. Previamente a la emergencia de las hojas, se seleccionaron aleatoriamente y se
marcaron tres yemas foliares en cada planta. Se monitorearon todas las hojas que
aparecieron en las yemas foliares, cada 15 a 30 dias aproximadamente, hasta su abscision,
mediante la toma de fotografias (camara digital SONY DSC-W350 de 14,1 megapixeles)
(ver Apéndice, Fig. 7.1). La fecha de emergencia de cada hoja se estimé como la fecha
intermedia entre dos muestreos sucesivos con hoja ausente y hoja presente,
respectivamente. De manera similar, la fecha de abscisién de cada hoja se estimé como la
fecha intermedia entre dos muestreos sucesivos con hoja presente y hoja ausente,
respectivamente. La longevidad de cada hoja se calculdé como el numero de dias
transcurridos entre la emergencia y la abscision foliar. Ademas, al contar con los datos de
hojas nuevas y caidas durante todo el periodo de estudio, se determiné la produccién foliar

como el numero de hojas nuevas por yema en funcion del tiempo, y la caida de hojas como
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el nimero de hojas caidas por yema en funcion del tiempo, que posteriormente se
relacionaron con la dindmica de variables climaticas.

El 4rea foliar (AF, cm?) y el area foliar especifica (AFE, cm?/g) se calcularon en
cuatro hojas completamente expandidas, pero jovenes Yy sanas, seleccionadas
aleatoriamente en cada planta. En noviembre, se cortaron cuatro tallos con hojas de cada
planta, de diferentes sectores del canopeo, y se colocaron en bolsas plasticas selladas junto
con un papel de filtro humedo. Las muestras se almacenaron en una conservadora en la
oscuridad hasta que fueron procesadas, dentro de las 24 horas posteriores a la recoleccion.
Para calcular el AF, se separaron las hojas de los tallos (una hoja de cada tallo cortado),
conservando los peciolos, se escanearon (HP Scanjet G3010) almacenandose en formato de
imagen TIFF y posteriormente se analizaron con el software ImageJ (Rasband, 2007). Para
obtener el peso seco (PS), las hojas se secaron en estufa a 56°C durante 72 horas y luego se
pesaron en una balanza (Ohaus PA214, precision de 0,0001 g). Dado el pequefio tamafio de
las hojas de estas especies, para mejorar la precision en el pesaje, se escanearon, se secaron
y se pesaron las cuatro hojas de cada planta en forma conjunta, obteniendo un unico valor
de AF y de PS para cada planta, que luego se dividié por cuatro para obtener un valor
promedio de AFy de PS por hoja. EI AFE de cada hoja se calcul6 como AF/PS.

En cuatro fechas (mediados de noviembre y de diciembre, principios de marzo y de
mayo), se midid en cada planta el diametro en la base (con un calibre digital, precision de
0,01 mm) y la longitud de tres tallos nuevos y de los lignificados de un afio que sostenian
esos tallos (tallos viejos). Los datos se expresaron como crecimiento acumulado en cada
fecha por rama o como la diferencia entre fechas por rama (para analizar la relacion con

dindmica de variables climaticas), que luego se promediaron por planta.

3.5. ANALISIS DE DATOS

Las diferencias entre las especies en parametros de foliacion y rasgos foliares se
evaluaron mediante ANOVAs simples y posteriormente se utilizo el test de Bonferroni
para comparaciones mdltiples. Algunos datos (area foliar y tasa de foliacién) fueron
transformados (logyo) antes de realizar los andlisis para cumplir con los supuestos de
normalidad y homocedasticidad. Las diferencias entre las especies en produccion foliar,
caida de hojas y crecimiento acumulado se evaluaron mediante ANOVAs de medidas
repetidas, incluyendo en estos andlisis las especies como factor fijo y las fechas como
medidas repetidas. Se utilizaron como réplicas valores promedios por individuo. Las

relaciones entre rasgos foliares, pardmetros de foliacién y crecimiento se evaluaron
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mediante andlisis de correlacion de Pearson y con analisis de regresion lineal simple.
Ademas, se realizaron analisis de componentes principales para diferenciar las especies en
funcién de sus valores promedios de rasgos foliares, pardmetros de foliacion y crecimiento.
Se realizaron analisis de correlacion de Pearson entre las variables climaticas, habiendo
transformado (logo) previamente los datos de lluvias. Se utilizaron analisis de regresion
lineal simple o multiple para predecir crecimiento, produccion foliar y caida de hojas en
funcidn de variables climaticas, seleccionando el mejor modelo en cada caso. Las variables
climaticas incluyeron temperatura media diaria promedio del aire, lluvias acumuladas,
humedad relativa diaria promedio del aire, contenido volumétrico de agua del suelo (10 cm
de profundidad) diario promedio y evapotranspiracion potencial promedio, entre fechas de
muestreo. Los andlisis estadisticos se realizaron con los software InfoStat (Escuela de
Agricultura, Universidad Nacional de Coérdoba, Argentina) y SigmaPlot (Systat Software,
San Jose, CA).
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4. RESULTADOS

4.1. VARIABLES CLIMATICAS

Durante el periodo de estudio (julio 2013 - junio 2014), las lluvias acumuladas
fueron de 705 mm, aproximadas a las lluvias historicas acumuladas (760 mm), con déficits
notorios en los meses de agosto, octubre, diciembre, enero y febrero (Fig. 4.1.1A), durante
los cuales la evapotranspiracion (ETP) superd ampliamente a las lluvias (Fig. 4.1.1B). Los
meses mas lluviosos fueron septiembre, noviembre, marzo, abril y mayo, que superaron a
las medias mensuales historicas. La temperatura media del periodo de estudio fue de
15,4°C, semejante a la media histérica (15,3°C), aunque el verano de 2013 fue
aproximadamente 3-4°C mas caluroso que el historico (Fig. 4.1.1A). La temperatura se
correlaciono positivamente con la ETP, y negativamente con la humedad relativa del aire y
con el contenido volumétrico de agua del suelo a los 10 cm de profundidad, que a su vez se
correlacionaron entre si (Tabla 4.1.1). No se encontraron correlaciones entre las lluvias y
las demas variables climéticas (Tabla 4.1.1).
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Figura 4.1.1. A) Temperatura media mensual (°C) y lluvias mensuales (mm) del sitio de

estudio, temperatura media mensual historica (°C) y lluvias mensuales histéricas (mm)
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(1973-2011) de la Estacion Meteoroldgica Anguil (36° 30" S, 63° 59” O), cercana al sitio
de estudio; y B) evapotranspiracion potencial mensual (mm) y humedad relativa del aire
(%) del sitio de estudio, y contenido volumétrico de agua del suelo a 10 cm de profundidad
(%) de la estacién hidrometeorolédgica EI Guanaco (36° 16' S, 64° 15' O), cercana al area
de estudio, de julio 2013 a junio 2014.

Tabla 4.1.1. Matriz de correlacion de Pearson entre las variables climaticas. Se resaltan en
negrita las correlaciones significativas con un nivel de significancia de p<0,01. N=11. Las
variables son: temperatura media diaria (°C), TEMP; lluvias acumuladas (mm), PP;
humedad relativa diaria del aire (%), Hye; contenido volumétrico diario de agua del suelo

(10 cm) (%), Hsuelo; Y €vapotranspiracion potencial mensual (mm), ETP.

TEMP PP Hrel Hsuelo
PP -0,19
Hrel -0,91 0,38
Hsuelo -0,71 0,04 0,77
ETP 0,91 -0,43 -0,86 -0,69

4.2. FENOLOGIA FOLIAR

P. caldenia tuvo la menor duracion del periodo de foliacién, al contrario que
Schinus fasciculatus (Fig. 4.2.1 y Tabla 4.2.1). Sin embargo, no se encontraron diferencias
entre las especies en el nimero maximo acumulado de hojas nuevas (Hojasmsx) ni en la tasa
de foliaciéon (Tabla 2). La fecha de tasa de produccién foliar maxima (Pico) fue mas
temprana en Condalia microphylla, aproximadamente 8-10 dias antes que en P. caldenia'y
S. fasciculatus (Fig. 4.2.1 y Tabla 4.2.1).
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Figura 4.2.1. Nimero acumulado de hojas nuevas por tallo, promediado por planta (puntos
negros) en funcion del tiempo (dias desde 1 de julio de 2013), y funciones sigmoideas

ajustadas (lineas), en Prosopis caldenia, Schinus fasciculatus y Condalia microphylla.

Tabla 4.2.1. Diferencias entre las especies en los parametros de foliacion (ANOVAS);
numeros en negrita indican diferencias estadisticamente significativas (p<0,05). Los
numeros entre paréntesis indican el error estandar. Letras distintas indican diferencias
estadisticamente significativas (p<0,05) con el test de Bonferroni. Los parametros son:
numero maximo acumulado de hojas nuevas por tallo, Hojasm; dia con tasa de produccion
foliar maxima (dias desde 1 de julio), Pico; duracion del periodo de foliacion (dias),

Duracion; y tasa de foliacion (n° de hojas/dia), Tasa.

Prosopis caldenia Schinus fasciculatus Condalia microphylla
Hojasmax 70,36 (£9,19) 46,59 (£5,28) 57,16 (+4,83)
Pico 117,36 (+0,55) 118,79 (+1,42) ® 109,02 (+0,67)
Duracion 8,93 (+1,69) 19,28 (+3,47) @ 12,65 (+2,58)
Tasa 26,15 (+16,06) 5,27 (+2,45) 8,05 (+2,72)

Considerando todo el periodo de estudio, se encontrd un efecto significativo de la
interaccion especie x fecha en el nimero de hojas nuevas por yema (p<0,001) (Fig.
4.2.2A). P. caldenia tuvo un Unico pico de produccion de hojas nuevas, que fue
significativamente superior a las otras dos especies en esa fecha (p<0,0001), mientras que
C. microphylla, siendo la especie que inici6 antes la produccion foliar de primavera,
presentd otro pico hacia el final de la primavera (p<0,0001). Por su parte, S. fasciculatus
tuvo dos periodos de produccion foliar, en primavera y a principios del otofio. También se

encontro un efecto significativo de la interaccion especie x fecha en la caida de hojas por
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yema durante todo el periodo de estudio (p<0,0001) (Fig. 4.2.2B). Durante el verano, se
produjo caida de hojas en S. fasciculatus, siendo significativamente superior a la caida de
las otras dos especies (p<0,0001), mientras que al final del otofio se registro en las tres
especies, siendo superior en P. caldenia y menor en S. fasciculatus (p=0,0035). Cabe
destacar que en esa época hubo una tormenta de granizo que provocé la ruptura de muchas

ramas, por lo cual estaria sobrestimada la caida de hojas de fines de otofio.

—e— Prosopis caldenia
—s— Schinus fasciculatus
5 - —a— Condalia microphylla

Numero de hojas nuevas por yema

Numero de hojas caidas por yema
w
1

0 50 100 150 200 250 300 350
Invierno Primavera Verano Otoilo Invierno

Tiempo (dias desde 1 de julio)
Figura 4.2.2. Dinamicas de produccién (A) y caida (B) de hojas por yema de Prosopis
caldenia (lineas rojas), Schinus fasciculatus (lineas verdes) y Condalia microphylla (lineas
azules) durante la estacion de crecimiento 2013-2014. Letras distintas indican diferencias

estadisticamente significativas entre especies en cada fecha (p<0,05).
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4.3. RASGOS FOLIARES

El area foliar y el area foliar especifica fueron significativamente mayores en P.
caldenia, mientras que entre las perennifolias fueron menores en C. microphylla (Tabla
4.3.1). La longevidad foliar promedio de caldén fue de 156,18+4,43 dias (252 hojas). En
cambio, no se pudo determinar la longevidad foliar de las especies perennifolias, ya que a
la fecha del daltimo muestro (01 de agosto de 2014) un 32% de las hojas muestreadas de
piquillin (218 hojas en total) y un 18% de las hojas de molle (267 hojas en total)

permanecian vivas. Por esta razon, no se utilizd la variable LF en anélisis posteriores.

Tabla 4.3.1. Diferencias entre las especies en area foliar (AF, cm?) y area foliar especifica
(AFE, cm?/g). Los nlimeros entre paréntesis indican error estandar. Letras distintas indican

diferencias estadisticamente significativas (p<0,05) con el test de Bonferroni.

Prosopis caldenia Schinus fasciculatus  Condalia microphylla

AF (cm?) 2,91 (+0,20) ® 0,45 (0,03) ° 0,16 (+0,00) ©
AFE (cm?lg) 48,70 (+0,99) ® 31,71 (+1,03)° 26,52 (+0,56) °

4.4. CRECIMIENTO

Se encontr6 un efecto significativo de la interaccion especie x fecha en el
crecimiento en diametro de tallos nuevos (p<0,001) (Fig. 4.4.1A). En las tres especies, el
mayor crecimiento ocurrié durante la primavera. P. caldenia alcanz6 su maximo
crecimiento en diametro hacia el final de la primavera, superando a las perennifolias. Sin
embargo, al final del periodo de crecimiento en otofio, los tallos nuevos de C. microphylla
alcanzaron un diametro similar a los de P. caldenia y superaron a los de S. fasciculatus.
Mientras que C. microphylla continué creciendo durante el verano y el otofio, S.
fasciculatus cesé su crecimiento en diametro al final de la primavera, comportandose como
la caducifolia. También se encontr6 un efecto significativo de la interaccion especie X
fecha en el crecimiento en longitud de los tallos nuevos (p<0,0001) (Fig. 4.4.1B). A
mediados de la primavera, P. caldenia alcanzé6 su méaximo crecimiento en longitud,
superando a las perennifolias. Posteriormente, los apices de los tallos de P. caldenia se
secaron y cortaron, reduciendo su longitud final. Los tallos nuevos de S. fasciculatus y de
C. microphylla alcanzaron su longitud maxima a fines de la primavera y, a diferencia de P.
caldenia, no sufrieron reduccién en su longitud. Los tallos viejos de las tres especies no
crecieron en didmetro ni en longitud durante el periodo de tiempo analizado, siendo éstos

superiores en P. caldenia (Fig. 4.4.1C, D).
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Figura 4.4.1. Dindmicas de crecimiento en: A) diametro de tallos nuevos, B) longitud de
tallos nuevos, C) didametro de tallos viejos y D) longitud de tallos viejos, de Prosopis
caldenia (lineas rojas), Schinus fasciculatus (lineas verdes) y Condalia microphylla (lineas
azules). Letras distintas indican diferencias estadisticamente significativas entre especies
en cada fecha (p<0,05).

4.5. RELACION ENTRE PARAMETROS DE FOLIACION, RASGOS FOLIARES
Y CRECIMIENTO

Los analisis de regresion lineal mostraron que el area foliar especifica se relacion6
con el area foliar (R?=0,88, p<0,0001; Fig. 4.5.1A), y la fecha con tasa méxima de
produccion foliar (Pico) se relaciond con el area foliar (R?=0,31, p=0,0015; Fig. 4.5.1B).
Ambos rasgos foliares se correlacionaron positivamente con la fecha de tasa maxima de

produccién foliar, y a su vez se correlacionaron positivamente entre si (Tabla 4.5.1).
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A pesar de que las tasas de foliacion no fueron significativamente diferentes entre
las especies (Tabla 4.2.1), este parametro se correlacion6 positivamente con el numero
méaximo acumulado de hojas nuevas y negativamente con la duracion de la foliacion (Tabla
4.5.1). El andlisis de regresion mostré una mejor relacion de la tasa de foliacion con la
duracion de la foliacién (R°= 0,67, p<0,0001; Fig. 4.5.1C) que con el nlimero méaximo
acumulado de hojas nuevas (R?=0,17, p=0,0126; figura no mostrada).

El crecimiento en didmetro de tallos nuevos durante la primavera, que corresponde
al periodo més favorable para el crecimiento, fue significativamente mayor en P. caldenia
que en las especies perennes (Fig. 4.4.1A). Los analisis de regresion mostraron una
relacion significativa del crecimiento tanto con el area foliar (R*=0,41, p=0,0002; figura no
mostrada) como con el area foliar especifica (R?=0,49, p<0,0001; Fig. 4.5.1D), existiendo
correlaciones positivas con tales variables (Tabla 4.5.1). El crecimiento no se relacion6 con
ningun parametro de foliacion (Tabla 4.5.1). Los resultados fueron similares cuando se
usaron los datos de crecimiento en longitud de tallos nuevos durante la primavera
(resultados no mostrados). También se analizaron relaciones del crecimiento acumulado en
didmetro y longitud al final del periodo de estudio con el resto de las variables, pero no se
encontraron relaciones significativas (resultados no mostrados).

El analisis de componentes principales agrupé en el eje CP 1, como valores
positivos, los rasgos foliares de P. caldenia (AF y AFE altos) con valores altos de
crecimiento de primavera, tasa de foliacion y nimero méaximo de hojas nuevas (Fig. 4.5.2).
Por el contrario, valores altos de la duracion de la foliacion de las especies perennifolias se
agruparon con valores bajos de rasgos foliares, crecimiento, tasa de foliacién y nimero
maximo de hojas nuevas como valores negativos del eje CP 1 (Fig. 4.5.2). El eje CP 2
separ0 ademas las especies perennifolias segun el dia del pico de la foliacion, con valores

mayores en S. fasciculatus (Fig. 4.5.2).
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Tabla 4.5.1. Matriz de correlacion de Pearson entre rasgos foliares, parametros de
foliacion y crecimiento. Se resaltan en negrita las correlaciones significativas con un nivel
de significancia de p<0,05. Las variables son: area foliar (cm?), AF; area foliar especifica
(cm?/g), AFE; niimero maximo acumulado de hojas nuevas por tallo, Hojasmsy; duracion
del periodo de foliacién (dias), Duracién; tasa de foliacion (n° de hojas/dia), Tasa; dia con
tasa de produccion foliar maxima (dias desde 1 de julio), Pico; y diametro acumulado

durante la primavera (cm), Crecimiento.

AF AFE Hojasmax Duracién Tasa Pico
AFE 0,94
Hojasmax 0,30 0,36
Duracion -0,23 -0,37 -0,05
Tasa 0,28 0,35 0,45 -0,82
Pico 0,56 0,43 0,11 0,52 -0,35
Crecimiento 0,64 0,70 0,28 -0,19 0,28 0,31
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Figura 4.5.1. Regresiones lineales simples entre: A) area foliar especifica (cm?/g) y éarea
foliar (cm?), B) dfa con tasa de produccién foliar maxima (dias desde 1 de julio) y area
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foliar (cm?), C) tasa de foliacién (n° de hojas/dia) y duracién del periodo de foliacion
(dias), y D) crecimiento en diametro de tallos nuevos durante la primavera (cm) y area
foliar especifica (cm?/g). Los puntos representan valores promedios por planta de Prosopis
caldenia (circulos rojos), Schinus fasciculatus (cuadrados verdes) y Condalia microphylla

(triangulos azules).
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Figura 4.5.2. Analisis de componentes principales mostrando los valores promedio de
rasgos foliares, parametros de foliacion y crecimiento con respecto a los dos componentes
principales de la matriz de correlacion entre area foliar (log) (AF), area foliar especifica
(AFE), nimero maximo acumulado de hojas nuevas por tallo (Hojasmax, duracion del
periodo de foliacion (Duracidn), tasa de foliacion (log) (Tasa), dia con tasa de produccion
foliar maxima (Pico) y didmetro acumulado de tallos nuevos durante la primavera (log)

(Crecimiento).

4.6. RELACION ENTRE CRECIMIENTO, PRODUCCION Y CAIDA DE HOJAS,
Y VARIABLES CLIMATICAS

En general, la evapotranspiracion potencial (ETP) y la humedad relativa del aire
(Hre) fueron los mejores predictores del crecimiento en diametro de tallos nuevos (Tabla
4.6.1). En particular, la ETP se asocié negativamente con el crecimiento en P. caldenia y

S. fasciculatus, mientras que la Hy se asocié positivamente con el crecimiento en S.
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fasciculatus y C. microphylla (Tabla 4.6.1). Por otra parte, la temperatura media del aire
(TEMP) también se relaciono fuertemente con el crecimiento en las tres especies, pero con
valores de R? més bajos, y por eso no fue incluida como mejor predictor.

El contenido volumétrico de agua del suelo (Hsueio) fue el mejor predictor de la
produccion foliar en las tres especies, asociandose positivamente (Tabla 4.6.1). En P.
caldenia y S. fasciculatus intervino ademas como mejor predictor la ETP, asociandose
negativamente con la produccion foliar (Tabla 4.6.1).

La temperatura media del aire (TEMP) fue el mejor predictor de la caida de hojas
en P. caldenia, asociandose negativamente, aunque el valor R? fue bajo (Tabla 4.6.1). No
se incluyd en este andlisis la caida de hojas de S. fasciculatus y C. microphylla, ya que la
caida de hojas registrada en otofio fue en gran parte a causa de la tormenta de granizo, que

provoco la rotura de muchas ramas.

Tabla 4.6.1. Relaciones entre crecimiento en diametro de tallos nuevos, produccién y
caida de hojas, y variables climéaticas en Prosopis caldenia, Schinus fasciculatus y
Condalia microphylla. Las variables son: temperatura media diaria (°C), TEMP; humedad
relativa diaria del aire (%), Hr; contenido volumétrico diario de agua del suelo (10 cm)

(%), Hsuelo; Y €vapotranspiracién potencial mensual (mm), ETP.

Mejores predictores R’ P
Crecimiento
Prosopis caldenia -ETP 0,81 <0,0001
Schinus fasciculatus -ETP, He 0,94 <0,0001
Condalia microphylla Hrel 0,88 <0,0001
Produccion foliar
Prosopis caldenia - ETP, Hsyelo 0,54 <0,0001
Schinus fasciculatus Hsyelo, - ETP 0,54 <0,0001
Condalia microphylla Hsuelo 0,51 <0,0001
Caida de hojas
Prosopis caldenia -TEMP 0,30 0,0002
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5. DISCUSION Y CONCLUSIONES

Las especies estudiadas presentaron diferencias en la mayoria de las variables
analizadas. La especie lefiosa caducifolia P. caldenia tuvo rasgos foliares (mayor AF y
AFE y baja LF) asociados a mayor crecimiento en periodos favorables de condiciones
ambientales (primavera), mientras que la perennifolia C. microphylla presento
caracteristicas que le permitieron continuar creciendo en periodos desfavorables (verano),
de acuerdo a lo planteado en la primera hipotesis. Sin embargo, la otra especie
perennifolia, S. fasciculatus, tuvo rasgos foliares intermedios y su crecimiento ocurri6 solo
durante la primavera, comportandose como la caducifolia. A pesar de las diferencias
encontradas en algunos pardmetros de foliacidn entre las especies, estas variables no se
relacionaron con el crecimiento, contrario a lo planteado en la hipétesis. Por otra parte, y
de acuerdo con la segunda hipétesis, la temperatura (o una variable relacionada, la ETP) y
la disponibilidad de agua (humedad relativa del aire o0 humedad del suelo) fueron buenos
predictores del crecimiento y de la produccion foliar.

Las especies presentaron diferencias en la duracion del periodo de foliacion y en la
fecha del pico de foliacion. A pesar de que las diferencias en la duracién de la foliacién
fueron opuestas a lo esperado (habiamos predicho una mayor duracién en caldén, con una
foliacion sucesiva), las tres especies tendrian segun Kikuzawa (1995) un patrén de
foliacion simultaneo, a principios de la primavera, aprovechando de este modo todo el
periodo favorable para el crecimiento. El patron de foliacion simultaneo es caracteristico
de ambientes estables y evidencia un arreglo estructural del canopeo en monocapa, con los
tallos inclinados, para evitar el auto-sombreado (Kikuzawa, 1995 y 2003). La fecha del
pico de foliacién fue méas temprana en la especie que registr6 AF y AFE menores
(Condalia microphylla), coincidiendo con resultados obtenidos por Liu et al (2011), Sun et
al (2006) y Campanella y Bertiller (2009); estas relaciones entre rasgos foliares y fenologia
foliar reflejan la importancia de una emergencia foliar mas temprana en especies con
costos de construccion foliar mas altos. Este fendmeno podria ser el resultado de un
balance evolutivo entre ganancia de carbono y pérdidas de carbono (por herbivoria o
heladas tardias, por ejemplo), reflejando la historia de vida de cada especie (Liu et al,
2011; Kikuzawa et al, 2013). La otra especie perennifolia, S. fasciculatus, contrario a lo
esperado, tuvo una fecha de pico de foliacién coincidente con la especie caducifolia, de tal
modo que no fue posible diferenciar la caducifolia de las perennifolias en cuanto a
relaciones entre parametros de foliacion y crecimiento. Los otros dos parametros de

foliacién, tasa de foliacion y nimero maximo acumulado de hojas nuevas, no se
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diferenciaron entre las especies. Igualmente, la tasa de foliacion se relaciond
negativamente con la duracion de la foliacion y positivamente con el nimero maximo de
hojas nuevas, es decir, plantas que produjeron mas hojas lo hicieron en menos tiempo.
Campanella y Bertiller (2009), por el contrario, encontraron una relacion positiva entre el
nimero maximo de hojas nuevas y la duracion de la foliacién de cuatro especies de
arbustos perennes, algunos teniendo foliacion simultanea y otros con foliacidn sucesiva.

Patrones de alocacion especificos a nivel de individuo resultan en un aumento de
una funcion particular a expensas de otra, particularmente en ambientes limitados por agua
(Bucci et al, 2009). Por ejemplo, la LF es un rasgo involucrado en un compromiso entre
una produccién rapida de biomasa y una conservacion eficiente de los nutrientes (Navas et
al, 2003), mientras que el AFE es un rasgo involucrado en un compromiso entre una
adaptacion de las hojas a factores de estrés tales como la sequia, a temperaturas bajas
(Ogaya y Pefiuelas, 2007), a una defensa anti-herbivoria y/o a una disponibilidad baja de
nutrientes, y la capacidad fotosintética (Reich et al, 1997). El analisis de componentes
principales con los rasgos foliares y el crecimiento proveyo evidencia de este compromiso,
agrupando valores altos de AFE (y AF) con un mayor crecimiento durante la primavera
(Fig. 4.5.2), separando a la especie caducifolia de las perennifolias, lo cual es consistente
con lo que ocurre a escala regional (Prior et al, 2004; Poorter y Bonger, 2006; Franco et al,
2005) y global (Wright et al, 2004).

Se encontrd una correlacion positiva alta entre el AF y el AFE, coincidiendo con
Villar y Merino (2001), que analizé un gran numero de especies con diferente LF y de
diferentes biomas, y a diferencia de Liu et al (2011), que analiz6 especies lefiosas perennes
en un bosque subtropical y de Sun et al (2006), que estudid lefiosas y herbaceas en un
bosque templado monzonico. Como propuso Villar y Merino (2001), esta relacion podria
depender de las especies involucradas en cada caso; por ejemplo, en su estudio todas las
especies perennes tenian hojas mas pequefias que las caducifolias. A pesar de que no se
pudo determinar la longevidad foliar de las perennifolias, porque a la fecha de finalizacién
del trabajo no se habian caido todas las hojas marcadas durante la primavera de 2013, se
espera que la longevidad foliar de estas especies sea superior a la de la caducifolia P.
caldenia, teniendo en cuenta los resultados obtenidos de AFE y la conocida relacion
negativa entre la LF y el AFE a escala regional (Navas et al, 2013; Mediavilla et al, 2008)
y global (Wright et al, 2004; Reich et al, 2007; Kikuzawa et al, 2013; Westoby et al,
2002).
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Las diferencias en crecimiento, produccion y caida de hojas entre las especies
podrian estar asociadas, al menos en parte, con diferencias en la profundidad de las raices,
como fue sugerido para arbustos perennes en el Monte Patagonico (Campanella y Bertiller,
2013). Peléez et al (1994) sugirieron, a través del andlisis de potenciales hidricos de las
plantas y del suelo a diferentes profundidades en un arbustal de La Pampa, que P. caldenia
toma el agua de capas profundas del suelo. En los meses mas secos y calurosos del afio, los
potenciales hidricos foliares fueron relativamente altos en esta especie, con recuperacion
del estado hidrico durante la noche, y el potencial agua foliar minimo fue mas o menos
constante durante el verano y el otofio. Esto podria explicar la razén por la cual P. caldenia
retuvo sus hojas durante la sequia de verano, senesciendo éstas recién a fines del otofio.
Esta especie alcanzd su crecimiento maximo al final de la primavera. Entre la
perennifolias, S. fasciculatus también cesé su crecimiento al final de la primavera, y tuvo
una gran caida de hojas durante el verano, que podria ser considerado como un modo de
reducir el area foliar total para evitar el estrés hidrico (Campanella y Bertiller, 2010). Esto
nos permite suponer que S. fasciculatus carece de raices lo suficientemente profundas, para
nuestro area de estudio, que le permita mantener una alta homeostasis en los potenciales
hidricos a lo largo del afio, contrario a lo que Bucci et al (2009) encontraron en una especie
cercana, S. johnstonii, con raices de mas de 2 m, que le permite alcanzar zonas del suelo
con adecuada humedad. A principios del otofio, cuando las condiciones de humedad
mejoraron, S. fasciculatus produjo nuevamente hojas, demostrando recuperacion de su
estado hidrico, comportandose como una especie estacionalmente dimdrfica (Simdes et al,
2008). La otra perennifolia, C. microphylla, retuvo sus hojas durante la sequia de verano y
sus tallos nuevos continuaron creciendo en didmetro, a pesar de que esta especie parece
captar agua de las capas superiores del suelo, tener menores potenciales agua en los meses
mas secos del afio con respecto a P. caldenia (aunque es capaz de recuperar su estado
hidrico durante la noche) y mayores variaciones en el potencial agua foliar minimo durante
el verano y el otofio (Peldez et al, 1994). C. microphylla parece haber desarrollado
tolerancia al estrés hidrico utilizando mecanismos diferentes al caldén, por ejemplo a
través de sus rasgos foliares xerofiticos (cuticula gruesa, hojas muy pequefias, regulacion
estomatica).

Ramirez-Valiente et al (2010) encontraron que lefiosas con hojas mas
escleromorfas (menor AFE) tuvieron mayor crecimiento de tallos en un afio seco pero no
en un afio humedo, con un uso mas eficiente del agua. El periodo de crecimiento analizado

(2013-2014), caracterizado por una primavera seca y un verano caluroso y seco relativo a
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lo histérico, pareceria haber favorecido el crecimiento de la especie con menor AFE, C.
microphylla (sus tallos nuevos crecieron en didmetro tanto como los de P. caldenia),
comparado con el crecimiento de tallos de la temporada previa (2012-2013), la cual se
caracteriz6 por una primavera lluviosa y un verano tipico, cuando crecié més el caldén (ver
Fig. 4.4.1 C, D). El mayor crecimiento de P. caldenia en afios mas lluviosos estaria
relacionado con la mayor disponibilidad de nutrientes en el suelo y no con la mayor
disponibilidad de agua, que no la requieren debido a sus raices profundas, como fue
demostrado por Pinto et al (2011) para un arbol perenne mediterrdneo. La otra especie
perenne, S. fasciculatus, tendria un comportamiento diferente a C. microphylla, e incluso
parece haber sido afectada por la sequia de verano. Esta especie se comportaria como un
arbusto perenne mediterraneo que al ser sometido a un tratamiento de calentamiento y
sequia (Prieto et al, 2009) redujo la elongacion final de los tallos, debido a que se secaron
desde el &pice; sin embargo, esta especie fue capaz de producir nuevos tallos cuando el
agua estuvo nuevamente disponible, confiriéndole cierta capacidad competitiva.

En bosques templados, la foliacion de las plantas lefiosas y el inicio de la estacién
de crecimiento son principalmente desencadenados por la temperatura (Polgar y Primack,
2011; Kramer et al, 2000). A nivel global, van Ommen Kloeke et al (2012) encontraron
que la temperatura media anual es el mejor predictor del periodo favorable para el
crecimiento, mientras que la disponibilidad de agua y de N en el suelo tienen solo efectos
marginales. Sin embargo, como propusieron Kikuzawa et al (2013), la disponibilidad de
agua podria ser una variable importante para definir el periodo favorable a escala local, ya
gue es muy heterogénea debido a diferencias espaciales en la distancia a la fuente de agua,
topografia y propiedades fisicas del suelo, o profundidad de las raices. En ambientes
semiaridos, el crecimiento de las plantas esta restringido principalmente a periodos con
disponibilidad de agua alta (Pefiuelas et al, 2004). En el caldenal, un mayor crecimiento
tanto de la especie lefiosa caducifolia como de las perennifolias, se asocié con una menor
ETP (relacionada con la temperatura) y una mayor humedad relativa del aire (relacionada
con la disponibilidad de agua) como mejores predictores. Por otro lado, una mayor
produccion foliar se relacion6 con una menor ETP y una mayor humedad del suelo. En
ningun caso se encontraron relaciones con las precipitaciones. En un estudio en la estepa
patagonica, Campanella y Bertiller (2013) analizaron la relacion entre crecimiento y
produccion foliar de arbustos perennes con la temperatura media, las precipitaciones y la
humedad del suelo y encontraron una relacion negativa del crecimiento con la temperatura

y una relacion positiva de la produccion foliar con la humedad del suelo para el periodo
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verano-otofo. Estos autores tampoco hallaron relacion con las precipitaciones. Por lo tanto,
el crecimiento y la produccion foliar de lefiosas en ambientes limitados por el agua
dependerian de la disponibilidad de agua y la temperatura del aire, pero no estarian
directamente controlados por la precipitacion. La caida foliar de P. caldenia se asoci6
negativamente con la temperatura, aunque dado el bajo valor de R? es posible que estén
involucradas otras variables climaticas, como el fotoperiodo, como fue sugerido por
Mahall et al (2010) para un arbusto caducifolio en un chaparral.

Los resultados de este estudio indican cierta diferenciacion ecoldgica entre las
especies analizadas en el caldenal, que podria estar asociada con su capacidad de usar agua
del suelo de forma diferente en espacio y tiempo, y/o con diferentes estrategias para evitar
la herbivoria y/o para responder a cambios en las condiciones atmosféricas. Esta
diferenciacién ecoldgica entre las especies, por ejemplo en rasgos foliares, en la dindmica
de la produccién foliar y en el patrén de crecimiento, posiblemente contribuya a la
coexistencia de las especies y al mantenimiento de la diversidad. Este estudio también
subraya la importancia de analizar otros rasgos foliares para determinar defensas
antiherbivoria, como contenido de lignina y compuestos fendlicos, y de evaluar el
potencial hidrico de las plantas y del suelo a diferentes profundidades para determinar
efectivamente cuéles son las fuentes de agua para cada especie y cuanto afectan a su estado
hidrico las sequias estacionales.

Este estudio también subraya la importancia de variables ambientales relacionadas
tanto con la temperatura como con la disponibilidad de agua en el crecimiento y la
produccion foliar de especies lefiosas en un ambiente semiarido. La disponibilidad real de
agua para las plantas disminuira durante el siglo XXI debido al aumento de la
evapotranspiracion como consecuencia del aumento de temperatura; un aumento de 2-4°C
previsto para mediados del siglo XXI conllevara un incremento de la evapotranspiracion de
200-300 mm, lo que agravara las sequias (Valladares et al, 2004). Si las diferentes especies
de lefiosas responden de manera diferente a un cambio climatico, esto podria alterar las
relaciones competitivas entre ellas y provocar cambios en la composicion de especies del

bosque y en su rango geografico.
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Figura 7.1. Fotografias de una yema marcada de A) Prosopis caldenia, B) Schinus
fasciculatus y C) Condalia microphylla en muestreos sucesivos, con las hojas numeradas,

para la determinacion de longevidad foliar.
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