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A partir de la conductancia hidráulica del vástago (Kv) y la raíz (Kr) se calculó la 

conductancia de la planta (Kp) (Tyree y Zimmermann 2002): 

 

Kp = 1/(1/ Kr + 1/Kv) 

 

Luego, Kv, Kr y Kp se estandarizaron por la cantidad de tejido con más 

importancia funcional para la variable. Kv se estandarizó con el área foliar 

soportada por el vástago (g MPa-1 s-1 m-2), Kr se estandarizó con la materia seca 

de raíces finas del sistema radical y Kp se estandarizó con la materia seca total 

del individuo (g MPa-1 s-1 g-1).  

 

 

 

Figura 3b.3: Vista del medidor de flujo estacionario durante la medición de la 
conductancia hidráulica del vástago y la conductividad hidráulica del tallo. 
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Mediciones morfológicas y de crecimiento 

Una vez concluido el ensayo, y luego de realizadas las mediciones hidráulicas, 

se determinó el peso seco por compartimentos (tallo, hojas, raíz pivotante, raíz 

fina lateral y raíz fina unida a la raíz pivotante) de todos los individuos y se 

establecieron las relaciones de asignación de materia seca. El material fue 

secado en estufa a 65 ± 5 ºC y pesado con una precisión de 0,01 g.  

Para evaluar cambios en el área foliar específica se utilizó como estimador a la 

longitud foliar específica, es decir los cm lineales por g de acícula. Se asumió 

que el ancho de la acícula fue constante entre tratamientos, dado la 

homogeneidad del material al momento de procesar las muestras. Por lo tanto, 

se consideró que los cambios en la longitud foliar fueron equivalentes a los 

cambios en área foliar proyectada. De cada tratamiento se cortaron al menos 50 

porciones de acícula de 5 cm de longitud, se secaron en estufa a 65 + 5 ºC 

hasta peso constante y luego fueron pesadas en grupos de 5 porciones con una 

precisión de 0,0001 g. Se calculó el área foliar específica (AFE) (cm2 g-1) y a 

partir de ésta y el peso seco de las hojas (g), el área foliar (cm2) por individuo. 

 

Análisis estadístico 

Para evaluar si la distribución espacial del fertilizante afectó el crecimiento y las 

variables hidráulicas de las plantas, dependiendo del nutriente aplicado, se 

realizó un análisis de las varianza (ANOVA factorial) (p=0,05) considerando la 

forma de aplicación (Disperso y Localizado) y el nutriente aplicado (N y P) como 

factores principales. En el caso de las conductancias hidráulicas del vástago, la 

raíz y la planta, estandarizadas y no estandarizadas, se utilizó un análisis de 

covarianza (ANCOVA factorial). 

Dado que para ninguna variable se encontró diferencias entre las formas de 

aplicación para cada nutriente, los datos de materia seca por compartimentos, 

área foliar específica, conductividad hidráulica del tallo (kh, ks y kl) y 

conductancias hidráulicas estandarizadas y no estandarizadas se analizaron con 

el análisis de la varianza, utilizando como factor de clasificación el nutriente 

aplicado (T, N y P) (ANOVA simple). Este modo de análisis permitió incorporar al 

testigo sin fertilizar en la comparación. 
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Las relaciones de materia seca y el consumo de agua por individuo se 

analizaron con un análisis de covarianza (ANCOVA), utilizando el nutriente 

aplicado como factor de clasificación y la materia seca total del individuo como 

covariable, dado que estas variables se modifican con el tamaño de la planta 

(Maseda y Fernández 2006). De la misma manera, los datos de conductancia 

hidráulica del vástago, la raíz y la planta entera, estandarizadas y no 

estandarizados, se analizaron con un análisis de covarianza, utilizando la 

materia seca de cada compartimento como covariable para considerar el efecto 

del tamaño del órgano en la conductancia hidráulica del mismo.  

En todos los análisis realizados, cuando se encontraron diferencias significativas, 

las medias se compararon con el test de comparación de medias Fisher LSD 

(p<0,05).  

 

 

3b.4 - Resultados 

 

Efecto de la disposición espacial del fertilizante en el crecimiento y en las 

variables hidráulicas 

La forma de aplicación del fertilizante no afectó ninguno de los compartimentos 

de materia seca ni las variables hidráulica analizadas (Tablas 3b.1 y 2).  

La fertilización con P aumentó la materia seca de todos los compartimentos 

(Tabla 3b.1), la conductividad hidráulica del tallo (kh), y las conductancias 

hidráulicas del vástago (Kv) y la planta entera (Kp) estandarizadas y no 

estandarizadas, comparado con la aplicación de N (Tabla 3b.2). Este análisis no 

permite incorporar al testigo sin fertilizar, porque no tiene dos disposiciones 

espaciales. En los apartados siguientes se analiza el efecto del N y del P, sin 

considerar el modo de aplicación, ya que no fue una fuente de variación 

significativa, y se incluye en el análisis al testigo sin fertilizar. 
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Tabla 3b.1: Medias y valores de p para todos los compartimentos de materia seca, 
considerando el nutriente aplicado (N o P) y la forma de aplicación (D o L) como 
factores principales (ANOVA factorial). Las letras indican diferencias 
significativas entre medias, para cada compartimento y factor (LSD p<0,05). 
 

  Factores principales  Interacción 

  Nutriente    Aplicación    Nut. x Apl. 

  N  P p D  L p  p 

Hojas  2,9  3,8 <0,001 3,4  3,3 0,633  0,224 

Tallo  1,2  1,7 <0,001 1,5  1,5 0,622  0,164 

Vástago  4,2  5,5 <0,001 4,9  4,8 0,621  0,191 

Raíz 
pivotante 

0,5  0,6  0,177  0,6  0,6 0,654  0,083 

Raíz fina CP 0,6  0,8 0,022 0,7  0,7 0,624  0,163 

Raíz fina CL 0,4  0,6 <0,001 0,5  0,5 0,251  0,159 

Raíces finas 1,0  1,4 <0,001 1,2  1,2 0,901  0,605 

Raíz total  1,5  2 <0,001 1,8  1,7 0,814  0,348 

Total  5,7  7,5 <0,001 6,7  6,5 0,666  0,218 
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Tabla 3b.2: Medias y valores de p para la conductividad hidráulica (kh) (g m MPa-
1 s-1), la conductividad hidráulica específica (ks) (g MPa-1 s-1 m-1) y la 
conductividad hidráulica foliar específica del leño (kl) (g MPa-1 s-1 m-1). Estas 
variables se compararon por ANOVA factorial, considerando nutriente (N o P) y 
modo de aplicación (D o L) como factores principales. Medias calculadas y 
valores de p para la conductancia hidráulica del vástago (Kv) (g MPa-1 s-1), la raíz 
(Kr) y la planta (Kp), y para las conductancias hidráulicas estandarizadas Kv:AF, 
Kr:MS raíz fina y Kp:MS total. Estas variables se analizaron por ANCOVA factorial, 
considerando nutriente (N o P) y modo de aplicación (D o L) como factores y la 
materia seca (MS) de cada compartimento como covariable.  

 

  Factores principales 
 
 
Interacción 

  Nutriente    Aplicación   
Cov. 
(MS) 

 Nut. x Apl. 

  N  P p D  L p  p  p 

kh 0,012  0,019 0,006 0,015  0,016  0,852    0,381 

ks 1,48  1,63  0,214  1,51  1,6  0,464    0,418 

kl 0,04  0,05  0,181  0,04  0,05  0,736    0,259 

Kv 3,50E-04 7,20E-04 0,01 5,90E-04 4,80E-04 0,256  0,63  0,135 

Kr 0,0020  0,0022  0,404  0,0020  0,0022  0,325 0,011  0,351 

Kp 3,20E-04 5,80E-04 0,045 5,10E-04 3,90E-04 0,152  0,532  0,241 

Kv : AF 1,10E-07 1,90E-07 0,003 1,80E-07 1,30E-07 0,346  0,067  0,126 

Kr : MS 
raíz fina 

0,0025  0,0019  0,073  0,0021  0,0024  0,233  0,57  0,442 

Kp : MS 
total 

5,20E-05 9,60E-05 0,025 8,30E-05 6,60E-05 0,206  0,131  0,255 

 

 

Efecto de la fertilización en el crecimiento y distribución de materia seca 

A partir de los resultados anteriores, que indican que la forma de aplicación del 

fertilizante no afectó el crecimiento ni las conductancias y conductividades 

hidráulicas analizadas, para profundizar el análisis del efecto de la fertilización e 

incluir al testigo sin fertilizar, la forma de aplicación no se consideró en el 

siguiente análisis de las variables de crecimiento e hidráulicas. 

La fertilización con P aumentó significativamente todos los compartimentos de 

materia seca con respecto a las plantas sin fertilizar, mientras que el N sólo 

incrementó significativamente la materia seca de hojas, vástago y total con 

respecto al testigo (Tabla 3b.3). La modificación diferencial de los 

compartimentos aéreos y subterráneos en respuesta a la fertilización con N se 
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evidenció además en el análisis de las relaciones de materia seca. Los cambios 

en la relación MS aérea:MS raíz, se deben sólo a cambios en el tamaño de los 

individuos, pero no hay un efecto del fertilizante independiente del cambio de 

tamaño (Tabla 3b.4). Sin embargo, la fertilización con N aumentó la relación 

entre la materia seca de hojas y la de raíces finas, independientemente del 

tamaño de las plantas. Es decir que la aplicación de este nutriente redujo 

significativamente la proporción de tejido absorbente con respecto a la 

cantidad de tejido transpirante, respecto a las plantas sin fertilizar (Tabla 3b.4). 

Además, en este tratamiento se redujo significativamente la proporción de 

raíces finas en relación a la materia seca de raíz pivotante, independientemente 

de la materia seca del individuo (Tabla 3b.4). 

 

 

Tabla 3b.3: Medias y valores de p para todos los compartimentos de materia seca, 
comparados por ANOVA simple, considerando el nutriente aplicado (C, N o P) 
como factor. Las diferentes letras indican diferencias significativas entre medias 
para cada compartimento (LSD p<0,05). 
 

  Nutriente   

    T  N  P p 

Materia 
seca 
(g) 

Hojas  2,2 a  2,9 b  3,8 c <0,001 

Tallo principal  1,0 a  1,2 a  1,7 b <0,001 

Vástago  3,2 a  4,2 b  5,5 c <0,001 

Raíz pivotante  0,4 a  0,5 a  0,6 b <0,001 

Raíces finas  0,8 a  1,0 a  1,4 b <0,001 

Raíz total  1,2 a  1,5 a  2,0 b <0,001 

Total  4,5 a  5,7 b  7,5 c <0,001 
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Tabla 3b.4: Medias corregidas y valores de p para el tratamiento y la covariable, 
para las relaciones entre compartimentos de materia seca (g g-1), considerando al 
nutriente aplicado como factor principal y la materia seca total del individuo 
como covariable (ANCOVA simple). Las diferentes letras indican diferencias 
significativas entre medias (LSD p<0,05). 
 

Factor  Nivel 
MS aérea :    

MS subterránea 
MS hojas :    
MS raíz fina 

MS raíz fina :  
MS raíz pivotante 

Nutriente 

T  2,64  2,65 a  2,26 b 

N  2,66  3,15 b  1,84 a 

P  2,76  2,93 ab  2,27 b 

  p  0,652 0,030  0,012 

Covariable 
(MS) 

p <0,001 0,066 0,044 

 

 

La fertilización disminuyó el área foliar específica. Las plantas fertilizadas con P 

tuvieron mayor área foliar total y acículas con menor AFE que las plantas no 

fertilizadas o fertilizadas con N. Las acículas de las plantas fertilizadas con N 

tuvieron menor AFE que las de las plantas testigo, pero no hubo diferencias 

significativas entre estos tratamientos en el área foliar total por individuo (Tabla 

3b.5). 

 

 

Tabla 3b.5: Medias y valores de p para el área foliar específica (AFE) (cm2 g-1) y el 
área foliar por individuo (AF) (cm2), considerando el nutriente aplicado (C, N o P) 
como factor (ANOVA simple). Las diferentes letras indican diferencias 
significativas entre medias para cada variable (LSD p<0,05). 
 

Nutriente 
AFE 

(cm2 g-1) 
AF 
(cm2) 

T  1303,5 c 2927,8 a 

N  1134,2 b 3330,5 a 

P  1092,2 a 4142,4 b 

p <0,001 <0,001 
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Efecto de la fertilización en el consumo de agua 

El consumo de agua por individuo fue similar entre tratamientos (p=0,353) 

(Figura 3b.5) y covarió fuertemente con la materia seca total de las plantas 

(p=0,002). El P y el N redujeron significativamente la cantidad de agua 

consumida por g de hoja con respecto al testigo, pero no se diferenciaron entre 

sí (p=0,036) (Figura 3b.4). El consumo de agua normalizado por área foliar no se 

modificó con la fertilización (p=0,693) (Figura 3b.4). 
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Figura 3b.4: Consumo de agua por individuo (g), por materia seca de hojas (g g-1) 
y por área foliar (g cm-2), para cada nutriente aplicado (n=70). Las diferentes 
letras indican diferencias significativas entre medias para cada panel (LSD 
p<0,05). Las líneas sobre las barras corresponden al error estándar de la media.  
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Efecto de la fertilización en las conductancias y conductividades hidráulicas 

La conductividad hidráulica del leño fue significativamente mayor en las plantas 

fertilizadas con P (p=0,001); sin embargo, al estandarizar ésta variable por el 

área del xilema (ks) y el área foliar (kl), no se encontraron diferencias entre las 

plantas fertilizadas y el tratamiento testigo (p=0,181 y 0,057, respectivamente) 

(Figura 3b.5). 

Las conductancias hidráulicas del vástago (Kv) y la planta entera (Kp) fueron 

significativamente mayores en las plantas fertilizadas con P, y no se encontró 

covarianza significativa de estas variables con la materia seca. La conductancia 

hidráulica de la raíz, covarió significativamente con la materia seca del sistema 

radical, y no hubo efecto del nutriente aplicado sobre la variable (Figura 3b.6, 

Tabla 3b.6). Sin embargo, la conductancia hidráulica de la raíz por g de raíz fina 

no covarió con la materia seca del sistema radical y fue significativamente 

mayor en las plantas fertilizadas con N en relación a las testigo y las fertilizadas 

con P. La Kv por unidad de AF y Kp por unidad de peso de planta aumentaron 

significativamente con la fertilización con P en comparación a las plantas 

fertilizadas con N y sin fertilizar. Estos cambios fueron independientes del 

aumento de la materia seca del vástago y el individuo, respectivamente (Figura 

3b.6, Tabla 3b.6). 

 

Tabla 3b.6: Valores de p para la conductancia del vástago (Kv), la raíz (Kr) y la 
planta (Kp) (g MPa-1 s-1), estandarizadas y no estandarizadas, considerando el 
nutriente aplicado como factor principal y la materia seca total del órgano (MS) 
(g) como covariable (ANCOVA). 

 

  Valores de p 

Parámetro 
Covariable 
(MS) 

Nutriente 

Kv  0,434 0,013 

Kr 0,006 0,208 

Kp  0,398 0,044 

Kv : AF  0,080 0,003 

Kr : MS raíz fina  0,242 0,020 

Kp : MS total  0,133 0,021 
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Figura 3b.5: Conductividad hidráulica (kh), conductividad hidráulica específica 
(ks) y conductividad hidráulica foliar específica del leño (kl), por nutriente 
aplicado (n=30). Las diferentes letras indican diferencias significativas entre 
medias para cada panel (LSD p<0,05). Las líneas sobre las barras corresponden al 
error estándar de la media. 
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Figura 3b.6: Conductancia hidráulica del vástago (Kv), la raíz (Kr) y la planta 
entera (Kp), y conductancia hidráulica del vástago (Kv), la raíz (Kr) y la planta 
entera (Kp) estandarizadas, para cada nutriente aplicado (n=30). Las variables 
fueron covariadas por la materia seca del vástago, la raíz o la planta entera, 
según sea la porción considerada. Las diferentes letras indican diferencias 
significativas entre las medias calculadas para cada panel (LSD p<0,05).  
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requerimientos nutritivos. En general, las aplicaciones superficiales y dispersas 

(al voleo) son prácticas menos costosas pero implican mas pérdidas por 

lixiviación, volatilización e inmovilización que las aplicaciones subsuperficiales, 

ya sea en bandas o en un sector puntual, en las cuales es más probable que el 

fertilizante sea tomado por el cultivo (Kelley y Sweeney 2005, 2007; Stevens et 

al. 2007). Por otro lado, son escasos los trabajos que reportan cómo es el 

comportamiento radical frente a diferentes formas de aplicar fertilizantes, y si 

estos cambios repercuten en el crecimiento y fisiología de la planta.  

En este estudio la distribución espacial del fertilizante no tuvo influencia en el 

efecto del mismo en el crecimiento y en la arquitectura hidráulica de las plantas 

(Tablas 3b.1 y 2). Dado que las dos formas de aplicación utilizadas fueron 

subsuperficiales, la cantidad de fertilizante disponible para las plantas 

seguramente fue similar en los dos tratamientos. La aplicación de P estimuló el 

crecimiento del vástago y del sistema radical, aún en el sector de raíces que no 

estuvo en contacto con el fertilizante, pero no modificó la 

compartimentalización de la materia seca. El contacto cercano con altas 

disponibilidades de P, producto de la fertilización subsuperficial, puede ser la 

causa de un mayor desarrollo del sistema radical (Riedell et al. 2000). Estos 

resultados son diferentes a lo observado con la aplicación dispersa o localizada 

de P en Eucalyptus grandis, que no provocó cambios en la acumulación total de 

materia seca de raíces, pero promovió el crecimiento de raíces en las zonas de 

aplicación del fertilizante. Sin embargo, en aquel trabajo la acumulación de 

materia seca del vástago y la relación entre los compartimentos aéreos y 

subterráneos se modificó con la manera de aplicación del fertilizante (Graciano 

et al. 2009). En plantaciones de 5 años de edad de Eucalyptus nitens también se 

observó que la fertilización localizada en surcos generó un mayor crecimiento 

que la dispersa (Smethurst et al. 2004).  

En el presente ensayo, la aplicación de N no modificó la materia seca de las 

raíces, estuvieran o no en contacto con la urea (Tabla 3a.1). Este resultado 

sugiere que la alta disponibilidad de N “frena” el desarrollo radical, tal como se 

observó en el capítulo 2b, aun en los sectores donde no hay mayor 

disponibilidad de N, esto quiere decir que hay una señal sistémica, no local. Esta 

limitación podría repercutir en la adquisición de otros nutrientes, sobre todo en 
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los poco móviles, como el P. En contraposición a este resultado, en un estudio 

con plantas jóvenes de P. taeda en el que se evaluó la respuesta a la aplicación 

localizada de N, se observó un aumento en la densidad de raíces en las zonas 

con alta disponibilidad de agua y N, en un sustrato similar al de este ensayo 

(Ludovici y Morris 1996). En plantas de 5 años de Thuja la aplicación localizada 

de N aumentó la materia seca de raíces finas con respecto a las raíces gruesas 

en el sector de aplicación de N, y esas raíces absorbieron mayor cantidad de 

agua por cada gramo de raíz (Gloser et al. 2009). Sin embargo, en el mismo 

experimento, las plantas de Picea no respondieron al parche de N, ni en 

proliferación de raíces finas ni en la tasa de absorción de agua. En la 

comparación entre la respuesta de dos especies latifoliadas a parches ricos en 

nitrato, se observó que la especie con menor proliferación de raíces en el 

parche, tenía la capacidad de aumentar el consumo de agua de las raíces 

ubicadas en el parche rico en N y además se caracterizaba por tener elevada 

actividad de la nitrato reductasa en raíz. Contrariamente, la especie en la que se 

observaba mayor proliferación de raíces en el parche, no aumentaba la 

conductividad hidráulica de las raíces en respuesta al nitrato y la actividad de 

dicha enzima se ubicaba principalmente en las hojas (Gloser et al. 2008). La 

actividad de la nitrato reductasa en raíz permite metabolizar rápidamente el 

nitrato disponible en el suelo, pero es una estrategia conveniente cuando la 

disponibilidad general de N es baja y la durabilidad del parche es corta. En los 

experimentos recién mencionados (Gloser et al. 2008; Gloser et al. 2009), las 

raíces por fuera del parche crecieron en ausencia de N. Estos resultados 

sugieren que es altamente probable que los mecanismos de respuesta a los 

parches ricos dependan de la capacidad de la especie para captar la existencia 

de parches, de los nutrientes presentes en el parche, pero también del estado 

nutricional general de la planta.  

La respuesta observada en P. taeda estaría indicando que en este sistema 

experimental el crecimiento y la distribución de materia seca están reguladas 

por la disponibilidad de nutrientes a nivel de planta entera, y no hay respuestas 

localizadas a sectores del suelo con mayor concentración de nutrientes. 

Posiblemente esto se deba a que la disponibilidad de nutrientes en el sustrato 

está por encima de un nivel crítico requerido por la especie en este estado 
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ontogenético, que desencadenaría la respuesta a parches ricos en nutrientes. La 

respuesta diferencial a la fertilización con N y P encontrada en las variables 

analizadas se discute en profundidad en los apartados siguientes.  

 

Efecto de la fertilización en el crecimiento y distribución de materia seca 

La fertilización con N y P incrementó el crecimiento de las plantas. A diferencia 

de lo que se observó en el Capítulo 3a, la fertilización con P incrementó el 

crecimiento y modificó las variables fisiológicas consideradas. Estos cambios en 

la respuesta pueden deberse a la diferencia en la riqueza de P que tuvieron los 

sustratos de los dos ensayos. El sustrato del ensayo del Capítulo 3a se preparó 

con tierra negra, con alto contenido de P, dando como resultado una mezcla 

rica en este nutriente (Pe = 13,3 ppm). Aunque no se realizó un análisis físico-

químico del sustrato del ensayo de este capítulo, se estima que el contenido de 

P del mismo fue bajo, dado que se preparó mezclando arena y suelo pedregoso 

con bajo contenido de este nutriente (Pe = 4,1 ppm). 

La fertilización con N y P redujo significativamente el área foliar específica (AFE), 

y aumentó la materia seca de hojas por individuo (Tablas 3b.4 y 5). Sin 

embargo, sólo la fertilización con P modificó el área foliar total por individuo. La 

disminución en el AFE en las plantas fertilizadas con N se compensó con el 

aumento de la materia seca de hojas, lo cual concluyó en que en el área foliar 

total por individuo no se modificara con respecto a las plantas sin fertilizar 

(Tabla 3b.5). Por lo tanto, si bien la masa de tejido transpirante con respecto a la 

masa de tejido absorbente aumentó con la adición de N, no hubo cambios 

significativos en la superficie foliar expuesta con respecto a las plantas sin 

fertilizar. El aumento del área foliar de las plantas fertilizadas con P se produjo 

porque el incremento de la masa foliar por individuo fue proporcionalmente 

mayor que la disminución en el AFE.  

El área foliar específica de las hojas es la resultante de la interacción entre la 

densidad y el grosor de las hojas. En las plantas con hojas aciculares, el área 

foliar depende de la longitud y el grosor de las hojas, a diferencia de las 

especies latifoliadas, en las que el área es independiente del grosor de la hoja 

(Witkowski y Lamont 1991). En general, la mayoría de los trabajos que hacen 

referencia a cambios, como resultado de la fertilización, en el área foliar 
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específica de las hojas de especies latifoliadas, reportan una disminución en 

esta variable con el aumento de nutrientes disponibles, de manera que la planta 

aumenta el área foliar expuesta por unidad de masa de hoja maximizando la 

intercepción de luz (Knops y Reinhart 2000; Merilo et al. 2006; Meziane y Shipley 

1999a, b). Sin embargo, en experimentos de fertilización en P. taeda se observó 

que esta variable no se modifica como consecuencia de la fertilización (Chmura 

y Tjoelker 2008; Ewers et al. 2000; Tyree et al. 2009b). En las acículas de Hakea 

psolorrhyncha el área foliar específica aumenta con la fertilización, como 

resultante de un aumento en el grosor de las hojas y una disminución de la 

densidad de las mismas (Witkowski y Lamont 1991). A partir de los datos 

obtenidos en este ensayo, no es posible saber qué cambios anatómicos en las 

acículas de las plantas fertilizadas determinaron la reducción en el área foliar 

específica, si se debieron a un cambio del grosor o de la densidad de las 

acículas, o a una combinación de ambos factores. La variación en la densidad 

del tejido foliar puede estar dado por cambios en el grosor y la densidad de la 

cutícula y la pared celular, inclusiones en las células (i.e. granos de almidón, 

cristales) y por el grado y abundancia de espacios de aire, criptas y haces 

vasculares (Witkowski y Lamont 1991). 

 

Efecto de la fertilización en la arquitectura hidráulica 

El aumento del área foliar de las plantas fertilizadas con P se relacionó con el 

aumento de la conductancia hidráulica del vástago y tuvo una fuerte 

implicancia en la conductancia hidráulica de la planta entera. El incremento de 

la conductancia hidráulica del vástago y de la planta (Figura 3b.6) se mantuvo 

cuando estas conductancias fueron estandarizadas por el área foliar y la materia 

seca de la planta entera (Tabla 3b.6, Figura 3b.6). El análisis de covariable indica 

que los cambios producidos por el P fueron independientes del mayor 

crecimiento de estas plantas. En las plantas fertilizadas con P se verificó un 

aumento de la conductividad hidráulica del tallo (kh) en concordancia con el 

aumento de su diámetro (Figura 3b.5). Sin embargo, no hubo modificaciones en 

la capacidad conductiva del leño del tallo principal por cm2 de xilema (ks) o en 

su capacidad de abastecer al área foliar soportada por la planta (kl). La mayor 

conductancia y conductividad hidráulica, sin embargo, no implicó mayor 
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consumo de agua, ya sea por individuo o por cm2 de acícula (Tabla 3b.6, Figura 

3b.4), sino que posiblemente fue una consecuencia de un cambio en los tejidos 

que permitió sostener el mayor crecimiento. Las variaciones en área foliar 

tienen impacto en la conductancia hidráulica de la planta (Prior y Eamus 2000). 

Dado que no se encontraron variaciones en la conductividad hidráulica del tallo, 

la mayor conductancia hidráulica por cantidad de tejido (Kv y Kp 

estandarizadas) posiblemente esté dada por modificaciones a nivel de hoja. Si 

bien el cambio en el área foliar específica de las hojas no determina 

necesariamente cambios en la conductancia hidráulica de la misma (Sack et al. 

2003; Tyree et al. 1999), la disminución del área foliar específica pudo haber 

contribuido a aumentar la conductividad de las mismas. La resistencia que las 

hojas ofrecen al flujo de agua dentro de la planta contribuye en gran medida a 

la resistencia general que ofrece la planta entera (30 % o más). La conductancia 

hidráulica de las hojas es altamente dinámica, responde a cambios en la 

hidratación de la hoja, la temperatura y la provisión de nutrientes (Sack y 

Holbrook 2006).  

Las plantas fertilizadas con N tuvieron área foliar total similar a las plantas 

testigo (Tabla 3b.5). En consecuencia, si bien en estas plantas aumentó la 

cantidad de materia seca de hojas en relación a la de raíces finas, con respecto a 

las plantas sin fertilizar (Tabla 3b.4), el cambio en esta relación no implicó 

necesariamente una mayor área transpirante en relación a la cantidad de tejido 

absorbente. El consumo de agua a nivel individuo, al igual que el consumo por 

cm2 de acícula, también mantuvo valores similares (Figura 3b.4). En este caso no 

hubo modificaciones en la conductancia hidráulica del vástago, ni a nivel de 

planta entera, ni en la conductividad hidráulica del tallo (kh), posiblemente 

debido a que no hubo cambios en el área foliar como ocurrió en las plantas 

fertilizadas con P (Figuras 3b.5 y 6). Sin embargo, las plantas fertilizadas con N 

mantuvieron el consumo de agua a un nivel similar a los demás tratamientos, a 

pesar de tener proporcionalmente menor materia seca de raíz fina (Figura 3b.4, 

Tabla 3b.4). Esto se relacionó con un aumento de la conductancia hidráulica de 

la raíz por g de raíz fina, independiente del tamaño del sistema radical (Figura 

3b.6), lo cual posiblemente indique un cambio en la capacidad conductiva de 

las raíces que posibilitó el mantenimiento de Kr con menor cantidad 
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proporcional de tejido absorbente. Estos cambios mejorarían el abastecimiento 

de agua al vástago y permitirían mantener el consumo de agua.  

En el caso de la fertilización con N, el aumento de la masa foliar no implica un 

aumento significativo de área transpirante, quizá por esto no se haya 

manifestado un aumento la conductancia hidráulica del vástago. En este ensayo 

se encontró que el tamaño de la raíz (materia seca) tuvo una fuerte influencia 

en la conductancia hidráulica de este órgano (covarianza significativa), a 

diferencia de lo que ocurrió con el vástago, es decir que las raíces con mayor 

masa fueron más conductivas. La relación entre el peso seco del sistema radical 

y su capacidad para absorber y conducir agua muchas veces no se verifica, y 

esto es altamente dependiente de la estructura de los tejidos (Krasowski y 

Caputa 2005). Sin embargo, como se mencionó con anterioridad, la 

conductancia del sistema radical en relación a la materia seca de raíces finas 

aumentó en las plantas fertilizadas con N. Este resultado podría indicar un 

cambio en la estructura de la raíz que permitiría mejorar el abastecimiento de 

agua al vástago. La producción y recambio de raíces finas de P. taeda es 

altamente susceptibles a la fertilización (King et al. 2002). La resistencia 

hidráulica que ofrece el sistema radical, junto con la que ofrecen las hojas, 

determinan alrededor del 70 % de la resistencia total de la planta en esta 

especie (Domec et al. 2009). La morfología de la raíz, factor determinante en la 

capacidad conductiva del órgano, cambia sustancialmente con la fertilización 

con N en algunas especies. Por ejemplo, en Picea glauca se encontró un 

incremento en el diámetro de las raíces finas y del área ocupada por xilema con 

el aumento en la disponibilidad de N, lo cual podría aumentar la capacidad 

axial de transporte de agua (Krasowski y Owens 1999). En Populus, la 

fertilización con nitrato aumentó la longitud específica de las raíces y la 

cantidad de raíces finas con respecto a las raíces gruesas, lo cual determinó un 

aumento en la velocidad del flujo del agua a través del sistema radical 

(Domenicano et al. 2011). 

El hecho de que ni las modificaciones del sistema radical de las plantas 

fertilizadas (aumento del tamaño, en el caso del P y aumento de la 

conductancia hidráulica, en el caso del N) ni la distribución espacial de los 

fertilizantes generaron un mayor consumo de agua en relación al tamaño de los 



Capítulo 3 - Respuestas a la fertilización en un sustrato con baja disponibilidad de nutrientes y alta conductividad 
hidráulica 

126 

individuos, implica que no hubo modificaciones sustanciales en la corriente 

transpiratoria que permitan mejorar el acceso a los nutrientes menos 

disponibles (Cramer et al. 2009). La gran exploración radical de las plantas 

fertilizadas con P y el alto contenido de agua del sustrato aseguraron la 

disponibilidad de N suficiente que permitió sostener el crecimiento, dado que 

es un nutriente móvil en la solución del suelo. Por otro lado, el aumento de la 

corriente transpiratoria de las plantas fertilizadas con N no es una modificación 

que hubiese permitido acceder al P dado que este nutriente tiene escasa 

movilidad en el suelo.  

 

 

3b.6 - Conclusiones 

 

La fertilización con P y N con buen suministro de agua en un sustrato con baja 

disponibilidad de estos nutrientes estimuló el crecimiento de las plantas de P. 

taeda. La distribución espacial de los fertilizantes no tuvo influencia en el efecto 

en el crecimiento ni en los parámetros medidos de la arquitectura hidráulica.  

La fertilización con P aumentó el área foliar de los individuos. Este cambio se 

relacionó a un aumento en la conductancia hidráulica del vástago, que se reflejó 

en un aumento de la conductancia a nivel individuo. La fertilización con N no 

produjo cambios significativos en el área foliar por individuo, sin embargo 

generó una reducción proporcional de la masa de raíces absorbentes en 

relación a la masa de hojas, que se relacionó con un aumento de la 

conductancia hidráulica de la raíz.  

Las modificaciones de las características hidráulicas de las plantas fertilizadas no 

implicaron un aumento en el consumo de agua relativo al tamaño de los 

individuos, es decir que las plantas consumieron proporcionalmente la misma 

cantidad de agua. 
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Distintas fuentes de nitrógeno y disponibilidad de agua en suelo 

pedregoso 

 

4.1 - Resumen 

 

Las plantas pueden responder de distinta manera a diferentes fuentes de N. Un 

motivo posible es que muchos mecanismos de respuesta son desencadenados 

por un ion en particular, y no por el N en sí. En este capítulo se evalúan las 

características hidráulicas y la respuesta frente al déficit hídrico de plantas de P. 

taeda fertilizadas con diferentes fuentes de N para establecer si el origen de las 

mermas en el crecimiento vinculadas a la adición de urea se relacionan con la 

aplicación de esta fuente de N en particular. Se evaluó la materia seca por 

compartimentos, la relación entre compartimentos, la conductancia hidráulica 

del vástago (Kv), de la raíz (Kr) y de la planta (Kp) y la capacidad conductiva del 

tallo (kh, ks y kl) en plantas fertilizadas con urea, nitrato (NO3
-), amonio (NH4

+) y 

sin fertilizar, cultivadas con alta y baja disponibilidad de agua, en contenedores 

con suelo pedregoso. Además se evaluó el cambio en el tiempo en el pH y las 

concentraciones de nitrato y amonio en la solución del suelo.  

Todas las fuentes de N produjeron una leve reducción en el crecimiento de las 

plantas con respecto al tratamiento testigo. La baja disponibilidad de agua 

redujo significativamente la materia seca de todos los compartimentos de las 

plantas. Además, las plantas sometidas a sequía tuvieron una disminución 

proporcional de raíces finas con respecto a la materia seca de hojas, 

acompañada de una reducción en la conductancia hidráulica del sistema radical, 

independiente de la reducción del tamaño del mismo.  

Por otro lado, la fertilización con amonio en condiciones de alta disponibilidad 

de agua generó cambios en la conductividad hidráulica del tallo y la 

conductancia hidráulica del vástago, que no se relacionaron con diferencias en 

el crecimiento. Ni la urea ni el nitrato generaron modificaciones hidráulicas 

importantes. La sequía produjo cambios mayores que la fertilización con 

cualquiera de las fuentes de N. En estas condiciones experimentales, la 

fertilización con N no afectó la tolerancia de las plantas a la sequía.   
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4.2 - Introducción 

 

Los árboles absorben la totalidad del N necesario para su crecimiento de la 

solución del suelo, esencialmente en las formas iónicas de nitrato (NO3
-) o de 

amonio (NH4
+). La urea es actualmente el fertilizante más elegido como fuente 

de N en la fertilización forestal debido a su precio competitivo y su alto 

contenido en N (46%) (Jokela y Long 2012). En general, en todos los fertilizantes 

comerciales, el N se encuentra inmediatamente disponible cuando se pone en 

contacto con la humedad del suelo. Una vez en contacto con el suelo, la urea es 

rápidamente hidrolizada por acción de la enzima ureasa. En suelos con pH 

ácidos, como es el caso de los suelos rojos en general, la urea es convertida a 

amonio, CO2 y agua. El amonio permanece en esta forma retenido en el suelo o 

es transformado a nitrato por los microorganismos. 

Tanto la aplicación de urea como la adición de N en forma amoniacal o de 

nitrato, acidifican levemente el suelo. Aunque la reacción de la urea y el amonio 

inmediatamente después de la aplicación es alcalina, el pasaje de la forma 

amoniacal a nítrica libera protones al medio, por lo cual el comportamiento 

final de estos fertilizantes es de carácter ácido. Sin embargo, dado que el P. 

taeda es una especie adaptada a suelos de pH bajo, este efecto no suele ser 

considerado a la hora de elegir una fuente nitrogenada para fertilizar (Jokela y 

Long 2012). 

Si bien no se han encontrado diferencias en la productividad de las 

forestaciones de pino fertilizadas con urea y nitrato de amonio en el sudeste de 

Estados Unidos (Ballard 1981), se ha documentado que P. taeda tiene mayor 

afinidad por las fuentes amoniacales que por las nítricas (Bassirirad et al. 1997; 

Constable et al. 2001). Esto es esperable, ya que el amonio es la fuente de N 

más abundante en el suelo de los sitios donde la especie crece naturalmente 

(Griffin et al. 1995; Robertson 1982). 

En un estudio realizado con plantas de cuatro meses y medio de edad 

creciendo en un sustrato inerte, los mayores crecimientos se alcanzaron con la 

fertilización con urea en alta dosis, seguidas por las fertilizadas con nitrato, 

mientras que las plantas fertilizadas con amonio fueron las que menos crecieron 

con alta dosis y las que más crecieron cuando se les aplicó una dosis baja. Las 
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plantas fertilizadas con urea y amonio redujeron la proporción de raíces con 

respecto al vástago con el aumento de la dosis, sin embargo, las plantas 

fertilizadas con nitrato no experimentaron dicho cambio y fueron las que 

tuvieron mayor exploración radical. El tratamiento de fertilización con amonio 

en alta dosis tuvo alta mortalidad, por lo cual, los autores adujeron a un efecto 

de toxicidad (Pharis et al. 1964). Es posible que la urea aplicada haya 

permanecido en forma de amonio porque en el estudio se utilizó un sustrato 

inerte, con baja actividad de la microflora del suelo. En suelos con alta actividad 

microbiana, generalmente la urea se oxida a nitrato rápidamente.  

En cuanto a los resultados obtenidos en los experimentos de los capítulos 

anteriores y a los antecedentes bibliográficos disponibles, existen algunos 

aspectos del efecto depresivo de la urea que merecen ser analizados. Por un 

lado, la respuesta negativa en crecimiento en diámetro y altura a la fertilización 

nitrogenada se ha observado en plantaciones de P. taeda con distintos sistemas 

de cultivo y sobre diferentes suelos de la región Mesopotámica: plantaciones en 

suelo rojo profundo de Corrientes con fertilización inicial con urea aplicada en 

chorrillos a 15 cm del cuello de la planta (Fernández et al. 2000b), fertilización 

en el hoyo de plantación con sulfato de amonio en suelos ácidos del sur de 

Brasil (Costa Muniz et al. 1975), fertilización inicial con urea en hoyos de 10 cm 

de profundidad a 20 cm del cuello de la planta en suelo pedregoso de Misiones 

(Capítulo 2a), fertilización con urea en orificios a 5 cm del cuello de la planta en 

macetas con suelo pedregoso de Misiones (Capítulo 2b). Sin embargo, la 

fertilización con urea en macetas con un sustrato arenoso, tuvo un efecto 

positivo en el crecimiento de las plantas (Capítulo 3), al igual que lo reportado 

en una amplia variedad de suelos y con diferentes modos de aplicación 

(Albaugh et al. 1998; Albaugh et al. 2006, 2008; Albaugh et al. 2004; Dalla Tea y 

Jokela 1991; Fox et al. 2007; Jokela et al. 2000; Rahman et al. 2006). Estos 

antecedentes indican que la fertilización nitrogenada tiene efecto depresivo en 

algunos suelos, y no se relaciona necesariamente con las dosis aplicadas ni la 

forma de aplicación.  

Los suelos pedregosos, al igual que los suelos rojos profundos, tienen alto 

contenido de arcilla y baja conductividad hidráulica. Sin embargo, a diferencia 

de los anteriores, tiene escasa profundidad y baja capacidad de acumular agua 
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dado que se localizan en zonas de pendientes (Fernández et al. 1999a). Por lo 

tanto es esperable que en condiciones de baja disponibilidad de agua por falta 

de precipitaciones y/o alta demanda evapotranspirativa, las plantas de P. taeda 

sufran estrés por sequía durante el período de establecimiento de la plantación. 

La baja conductividad hidráulica del suelo pedregoso con bajo contenido de 

agua sumada a la escasa exploración radical de las plantas jóvenes son los 

factores que determinarían la condición de estrés. 

Por otro lado, en capítulos anteriores se encontró que la fertilización con urea 

en suelos rojos genera respuestas en la arquitectura hidráulica similares a las 

que ocurren en respuesta a la sequía (Maseda y Fernández 2006). A partir de 

este resultado es posible especular que las plantas fertilizadas con urea podrían 

ser más tolerantes al déficit hídrico, porque la fertilización funcionaría como un 

disparador de mecanismos de aclimatación cruzada al estrés por sequía (Nilsen 

y Orcutt 1996), o por el contrario, más susceptibles, ya que la respuesta a la 

fertilización podría potenciar el efecto del estrés. 

Entre las formas de N disponibles en el suelo, es posible que el nitrato sea el 

que señaliza los cambios hidráulicos, ya que en algunas especies regula el 

consumo de agua (Cramer et al. 2009), y también tiene una función específica 

en el aumento de la conductividad hidráulica de las raíces (Gorska et al. 2010; 

Gorska et al. 2008a; Gorska et al. 2008b). Por ejemplo, en un estudio realizado 

en Populus, que al igual que P. taeda presenta mayor afinidad por el amonio 

que por el nitrato, se encontró que la fertilización con este último ion aumentó 

la relación entre la masa de raíces finas y gruesas, y que además hubo un 

aumento del flujo de agua por g de raíz, mientras que la fertilización con 

amonio no generó cambios en la compartimentalización de la materia seca de 

raíz ni en el flujo de agua con respecto a las plantas sin fertilizar (Domenicano 

et al. 2011).  

El objetivo de este capítulo fue establecer si diferentes fuentes nitrogenadas 

producen efectos similares en las mermas en el crecimiento y las modificaciones 

en la arquitectura hidráulica de P. taeda observadas con la adición de urea, y 

analizar si la fertilización con cada fuente de N modifica el efecto de la sequía, 

impuesta en un sustrato con baja conductividad hidráulica. 
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Hipótesis: Tanto la urea como el nitrato generan respuestas similares en 

crecimiento y arquitectura hidráulica, que serán diferentes a las producidas por 

la fertilización con amonio, y que mejorarán su tolerancia frente al estrés 

hídrico. El amonio no afecta la arquitectura hidráulica de la planta, 

consecuentemente, las plantas fertilizadas con esta fuente serán más 

susceptibles a la sequía. 

 

 

4.3 - Metodología 

 

Condiciones experimentales 

El ensayo se instaló a principios de septiembre de 2011 en el invernáculo del 

INFIVE, La Plata, Buenos Aires. Se utilizaron 80 contenedores de 1 litro de 

capacidad con suelo pedregoso de la provincia de Misiones y plantas de 4 

meses de edad de la familia M20, obtenidas a partir de semilla. M20 es una 

familia de rápido crecimiento, perteneciente al programa de mejoramiento 

genético de INTA Montecarlo.  

A principios de octubre de 2011 se realizó la fertilización de las plantas. Se 

destinaron 20 plantas a cada tratamiento: urea, NO3
-, NH4

+ y testigo (T). Los 

fertilizantes fueron aplicados en solución acuosa (50 ml por planta). Se aplicó 

una cantidad correspondiente a 0,23 g de N en cada planta fertilizada. La 

fertilización con urea se realizó a partir de una solución acuosa de urea 

comercial (46-0-0), la aplicación de NO3
- , a partir de una solución de Ca(NO3)2 

comercial, y la aplicación de NH4
+ , a partir de una solución de NH4OH.  

Las plantas fueron regadas con agua de red periódicamente, dependiendo de la 

humedad observada en la maceta. Durante octubre y noviembre se aplicaron 

100 ml de agua por maceta cada dos días, y a partir de diciembre se aumentó la 

cantidad a 200 ml por día. El 15 de diciembre (70 días posteriores a la 

fertilización), la mitad de las plantas de cada tratamiento se sometieron a una 

disminución en la disponibilidad de agua. Todos los contenedores se cubrieron 

con una capa de 2 cm de espesor de esferas de poliestireno expandido, para 

evitar la evaporación de agua desde el suelo (Figura 4.1). A partir de ese 

momento, las plantas con baja disponibilidad de agua se regaron cada 10 días 
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con 50 ml de agua, mientras que las plantas con buena disponibilidad 

continuaron con 200 ml de agua cada dos días hasta la culminación del ensayo, 

a principios de marzo de 2012. El ensayo tuvo una duración aproximada de 5 

meses, contabilizados desde la fertilización de las plantas. 

 

 

Tabla 4.1: Características químicas y físicas del suelo pedregoso utilizado en el 
ensayo. 
 

Propiedades químicas  

C orgánico (%)  3,76 

Nt (%)  0,31 

Pe (ppm)  4,13 

pH  5,8 

CIC (cmol kg-1)  11,60 

Propiedades físicas   

Arena (%)  29,4 

Limo (%)  28,5 

Arcilla (%)  42,2 

Clase  Arcilloso a Franco arcilloso 

ksuelo (g s m-3)  0,076 

 

 

Mediciones realizadas sobre el suelo 

Para evaluar los cambios en la disponibilidad de N en la solución del suelo a lo 

largo del ensayo, se realizaron extracciones de cilindros de suelo de 

aproximadamente 4 cm3. El muestreo se realizó en tres momentos posteriores a 

la fertilización: 8, 50 y 200 días (Figura 4.3). Para los dos primeros muestreos se 

trabajó con 12 muestras por tratamiento, mientras que para el último se contó 

con 6, debido a que cada tratamiento inicial se subdividió en dos luego de la 

imposición de sequía. Para la obtención de la solución del suelo se pusieron en 

contacto 5 g de suelo completamente saturado con 10 ml de agua destilada y 

se dejó reposar durante 16 horas. Posteriormente se retiró el sobrenadante y se 

centrifugó durante 15 minutos a 5000 rpm. Sobre la solución obtenida se 
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determinó el contenido de NO3
-, de NH4

+ y el pH. El NO3
- se determinó por 

espectrofotometría UV (Greenberg et al. 1985). El NH4
+ se determinó por el 

método de Nessler (Greenberg et al. 1985). A partir de la suma de las 

concentraciones de NO3
- y de NH4

+ en la solución para cada momento en 

particular, se calculó la concentración de N inorgánico. La concentración de 

nitritos se consideró despreciable. 

 

Mediciones realizadas sobre el material vegetal 

Al finalizar el ensayo se midió, en 5 plantas de cada tratamiento, la 

conductancia hidráulica del vástago (Kv), la raíz (Kr) y la planta (Kp), y el 

componente axial de la conductividad hidráulica del tallo (kh), a partir de la cual 

se calcularon las conductividades hidráulicas específica (ks) y foliar específica 

(kl). La metodología utilizada para medir las variables hidráulicas fue igual a la 

descripta en el capítulo 3b, pero en este caso, kl y Kv estandarizada se 

obtuvieron a partir del cociente entre estas variables y la materia seca de hojas 

del individuo. 

Al finalizar el ensayo, todas las plantas se secaron a 65 ± 5 ºC hasta peso 

constante, se separaron los diferentes compartimentos (tallo, hojas, raíz 

pivotante y raíces finas) y se pesaron con 0,01 g de precisión. Para cada 

individuo se determinaron las relaciones entre compartimentos de materia seca. 

 

Análisis estadístico 

Para analizar si hubo cambios en el tiempo en las concentraciones de NO3
-, 

NH4
+ y N (ppm) y el pH de la solución del suelo, se realizó un análisis de la 

varianza, considerando el tratamiento y el momento de muestreo (8, 50 y 200 

días desde la fertilización) como factores principales (ANOVA factorial). En este 

análisis, para los 200 días posteriores a la fertilización se utilizaron sólo los 

datos de las macetas con alta disponibilidad de agua. Dado que las mediciones 

realizadas en cada momento se llevaron a cabo en individuos elegidos al azar, 

se descartó el uso de un análisis de medidas repetidas en el tiempo para 

analizar estas variables, por violarse la condición de factor intra-sujeto que 

contempla dicho análisis (Onofri et al. 2010; Piepho et al. 2004). Para analizar si 

la disponibilidad de agua tuvo efecto sobre las concentraciones de NO3
-, NH4

+ y 
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N (ppm) y el pH de la solución del suelo, al finalizar el ensayo se utilizaron los 

datos correspondientes al muestreo realizado a los 200 días de realizada la 

fertilización. Se realizó un análisis de la varianza considerando el tratamiento y 

la disponibilidad de agua como factores principales (ANOVA factorial).  

Los datos de la materia seca por compartimentos, las relaciones de materia seca 

y las variables hidráulicas, se analizaron por análisis de la varianza considerando 

el fertilizante (T, urea, NO3
- y NH4

+) y la disponibilidad de agua (Alta, Baja) como 

factores principales (ANOVA factorial). En el caso de las relaciones de materia 

seca y de las conductancias hidráulicas de vástago, la raíz y la planta (Kv, Kr y 

Kp), estandarizadas y no estandarizadas, se utilizó el peso de cada órgano como 

covariable (ANCOVA) para considerar el efecto del mismo sobre la variable. 

Para el análisis de los cambios en las concentraciones de NO3
-, NH4

+ y N (ppm) 

y el pH de la solución del suelo se utilizó el test de Duncan (p<0,05) para 

comparar las medias, dado que estuvieron involucrados 12 tratamientos y el 

test de Fisher LSD resulta poco estricto en estos casos. Para el resto de los 

análisis, las medias se compararon con el test de Fisher LSD (p<0,05). 

 

 

 

 

 

Figura 4.1: Vistas del ensayo al momento de la instalación y del sometimiento a 
estrés por sequía. 
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Figura 4.2: Extracción de muestras de suelo para determinar la disponibilidad de 
N en la solución del suelo. 

 

 

4.3 - Resultados  

 

Disponibilidad de nitrato y amonio en el suelo fertilizado con diferentes fuentes 

de N 

La fertilización afectó significativamente las concentraciones de nitrato, amonio 

y N, y el pH en la solución del suelo, dependiendo del momento de muestreo 

(interacción fertilización x momento de muestreo) (p<0,001 en todos los casos) 

(Figura 4.3). A los 8 días de realizada la fertilización, la disponibilidad total de 

nitrato en la solución del suelo fue mayor en las macetas fertilizadas con nitrato 

con respecto al resto de los tratamientos, los cuales no se diferenciaron entre sí. 

A los 50 días, la disponibilidad en las macetas sin fertilizar no había variado, sin 



Capítulo 4 - Distintas fuentes de nitrógeno y disponibilidad de agua en suelo pedregoso 

137 

embargo, en las macetas fertilizadas con urea y amonio aumentó 

significativamente, mientras que en las macetas fertilizadas con nitrato bajó 

significativamente con respecto a la medición anterior. En esta medición, todos 

los tratamientos fertilizados tuvieron similar concentración de nitrato. A los 200 

días, la concentración bajó sustancialmente en las macetas fertilizadas con 

respecto a las mediciones anteriores. Todos los tratamientos tuvieron similar 

concentración de nitrato, la cual estuvo a un nivel similar del registrado en las 

macetas sin fertilizar en todos los momentos de medición. 

La concentración de amonio en la solución del suelo a los 8 días fue similar en 

las macetas fertilizadas con urea y amonio. Estos dos tratamientos tuvieron 

mayor concentración que las macetas testigo y fertilizadas con nitrato, las 

cuales no se diferenciaron entre sí. A los 50 y a los 200 días, la concentración 

fue similar en todos los tratamientos y significativamente más baja que la 

registrada en las macetas con urea y amonio a los 8 días. Sin embargo, a los 50 

días, la concentración en las macetas fertilizadas con amonio fue bastante más 

alta que el resto de los tratamientos. Si bien estas diferencias no son 

significativas dada la gran diferencia que existe en las concentraciones entre 

fechas, la variación es altamente significativa si se analiza la variable únicamente 

a los 50 días sin incorporar las demás fechas en el análisis (p<0,001) (datos no 

mostrados).  

En cuanto a la concentración de N inorgánico en la solución del suelo, las 

diferencias entre tratamientos para cada momento de medición siguieron la 

misma tendencia que la concentración total de nitrato. La única diferencia 

destacable es la mayor concentración en las plantas fertilizadas con urea y 

amonio a los 8 días de realizada la fertilización en comparación al testigo, 

producto de la alta concentración de amonio en estas macetas.  

A los 8 días, el pH de la solución del suelo estuvo al rededor de los 6,5 puntos 

en las macetas testigo, y aumentó en las siguientes mediciones. En el mismo 

momento, las macetas fertilizadas con nitrato tuvieron igual pH que las macetas 

testigo, mientras que las fertilizadas con urea y amonio tuvieron mayor pH que 

las macetas testigo y no difirieron entre sí. A los 50 días, todas las macetas 

fertilizadas tuvieron menor pH que las macetas testigo. En las macetas 

fertilizadas con urea y amonio el pH bajó con respecto a la medición anterior, 
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en las macetas testigo aumentó, y en las fertilizadas con nitrato se mantuvo. En 

esta medición, las macetas con urea y amonio tuvieron menor pH que las 

fertilizadas con nitrato. A los 200 días el pH aumentó en todos los tratamientos 

con respecto a la medición anterior, y sólo hubo diferencias significativas entre 

las macetas fertilizadas con nitrato y con amonio (Figura 4.3). 
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Figura 4.3: Nutrientes disponibles en la solución del suelo en diferentes fechas de 
muestreo a lo largo del ensayo, en las macetas que tuvieron alta disponibilidad 
de agua (n=120). Las diferentes letras indican diferencias significativas entre 
medias para cada panel (Duncan p<0,05). Las líneas sobre las barras 
corresponden al error estándar de la media.    
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Disponibilidad de amonio y nitrato en el suelo con diferente disponibilidad de 

agua 

No se encontró interacción entre los factores analizados para ninguna de las 

variables analizadas. La fertilización afectó significativamente el pH de la 

solución del suelo y no tuvo influencias sobre la concentración de nitrato, 

amonio o N, 200 días después de la fertilización. Las macetas fertilizadas con 

urea y amonio tuvieron el pH levemente más ácido que las macetas sin fertilizar, 

mientras que la adición de nitrato no modificó el pH, 200 días luego de la 

fertilización (Tabla 4.2). 

Las macetas con alta frecuencia de riego tuvieron significativamente más 

disponibilidad de amonio, menos de nitrato y una menor disponibilidad de N 

inorgánico, que en las macetas que tuvieron baja frecuencia de riego. El pH de 

la solución del suelo también estuvo afectado por el régimen de disponibilidad 

de agua y a los 200 días, fue significativamente más alto en las macetas con 

riego frecuente (Tabla 4.2). 

 

 

Tabla 4.2: Medias y valores de p para las concentraciones amonio, nitrato y 
nitrógeno (ppm), y el pH de la solución del suelo, a los 200 días de realizada la 
fertilización considerando los tratamientos de fertilización y el régimen de riego 
como factores principales (ANOVA factorial). Las diferentes letras indican 
diferencias significativas entre medias (LSD p<0,05). 
 

Factor  Nivel  [NO3
-]  [NH4

+]  [N]  pH 

Fertilización 

T  11,18  1,28  3,53  6,9  c 

UREA  30,68  0,79  7,49  6,7 ab 

NO3
-  38,67  0,86  9,24  6,9 bc 

NH4
+  30,82  0,97  7,73  6,6  a 

 p 0,121  0,110  0,162 0,002 

Agua 
Alta  4,30  1,26  1,94  7,0 

Baja  45,23  0,68  10,74  6,5 

 p <0,001 <0,001 <0,001  <0,001 

Fertilización x Agua p 0,086  0,188  0,074  0,118 

 

 



Capítulo 4 - Distintas fuentes de nitrógeno y disponibilidad de agua en suelo pedregoso 

141 

Efecto de las diferentes fuentes de N y la sequía en el crecimiento y la partición 

de materia seca 

La disponibilidad de agua afectó el crecimiento significativamente. La materia 

seca de todos los compartimentos fue menor en las plantas con baja 

disponibilidad de agua respecto a las que tuvieron alta disponibilidad de agua 

(Tabla 4.3, Figura 4.4). El tratamiento de fertilización no afectó 

significativamente la materia seca de los compartimentos (Tabla 4.3), sin 

embargo, la materia seca media acumulada en los tratamientos fertilizados con 

N no superó al testigo sino que fue levemente menor a este tratamiento en 

todos los casos (Figura 4.4). 

 

 

Tabla 4.3: Valores de p para todos los compartimentos de materia seca (g), 
considerando el fertilizante aplicado y la disponibilidad de agua como factores 
principales (ANOVA factorial). 
 

  Materia seca (g)  

Factor  Hojas 
Tallo 
principal 

Vástago 
Raíz 

pivotante 
Raíces 
finas 

Raíz 
total 

Total 

Fertilización 0,421  0,073  0,347  0,293  0,173  0,182  0,283 

Agua 0,021  0,005  0,011  0,009  <0,001  0,001  0,004 

Fertilización 
x Agua 

0,757  0,609  0,781  0,805  0,735  0,774  0,772 
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Figura 4.4: Materia seca final por compartimentos (g) para cada tratamiento 
(n=80). Las diferentes letras indican diferencias significativas entre medias para 
el factor disponibilidad de agua (LSD p<0,05). 
 

 

 

Todas las relaciones de materia seca analizadas covariaron significativamente 

con la materia seca total de los individuos (Tabla 4.4). La alta disponibilidad de 

agua redujo significativamente la relación entre la materia seca de hojas y la 

materia seca de raíces finas, mientras que no tuvo efecto en el resto de las 

relaciones (Tabla 4.4). La fertilización no afectó significativamente las relaciones 

de materia seca (Tabla 4.4). 
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Tabla 4.4: Medias calculadas y valores de p para las relaciones entre 
compartimentos de materia seca (g g-1), considerando el fertilizante aplicado y la 
disponibilidad de agua como factores principales y la materia seca del individuo 
(MS) (g) como covariable (ANCOVA factorial).  

 

    Relaciones de Materia seca (g g-1) 

Factor  Nivel 
Vástago : 
Raíz total 

Vástago : 
Raíces finas 

Hojas :  
Raíces finas 

Raíces finas : 
Raíz pivotante 

Fertilizante 

T  2,42  3,72  2,84  2,21 

UREA 2,66  4,38  3,34  1,79 

NO3
-  2,55  3,82  2,92  2,33 

NH4
+ 2,57  4,01  3,04  2,02 

 p 0,752 0,465 0,450 0,256 

Agua 
Alta  2,41  3,71  2,80  2,20 

Baja  2,69  4,24  3,27  1,98 

 p 0,068 0,097  0,046 0,311 

Fertilizante 
x Agua 

p 0,713 0,849 0,937 0,742 

Covariable 
(MS) 

p 0,011  0,003  <0,001  0,007 

 

 

 

Efecto de las diferentes fuentes de N y la sequía en la arquitectura hidráulica 

La conductancia hidráulica del vástago (Kv) fue independiente de la materia 

seca del mismo (covarianza no significativa), y estuvo afectada por la 

fertilización dependiendo de la disponibilidad de agua (interacción fertilizante x 

disponibilidad de agua) (Tabla 4.5). Kv, al igual que su componente ks, fue 

significativamente mayor en las plantas fertilizadas con amonio y con alta 

disponibilidad de agua en comparación al resto de los tratamientos, los cuales 

no se diferenciaron entre sí (Figura 4.5). La conductancia de vástago por g de 

hoja no dependió de la materia seca. Las plantas fertilizadas con amonio y con 

buena disponibilidad de agua tuvieron mayor conductancia de vástago por g de 

hojas que el resto de los tratamientos, pero además, entre las plantas con 

buena disponibilidad de agua, las plantas fertilizadas con nitrato tuvieron mayor 

conductancia por g de planta que las fertilizadas con urea (Tabla 4.5, Figura 4.5). 



Capítulo 4 - Distintas fuentes de nitrógeno y disponibilidad de agua en suelo pedregoso 

144 

La conductancia hidráulica de la raíz (Kr) covarió significativamente con la 

materia seca del sistema radical, y disminuyó significativamente con la baja 

disponibilidad de agua (Tabla 4.5, Figura 4.5). La conductancia hidráulica de la 

raíz por g de raíz fina tuvo un comportamiento similar al de la variable sin 

estandarizar, también fue dependiente de la materia seca del sistema radical y 

significativamente mayor en las plantas con alta disponibilidad de agua (Tabla 

4.5, Figura 4.5).  

La conductancia hidráulica de la planta entera dependió significativamente de 

la materia seca del individuo, y tuvo el mismo comportamiento que Kv. Las 

plantas fertilizadas con amonio y con alta disponibilidad de agua tuvieron 

mayor Kp que el resto de los tratamientos (Tabla 4.5, Figura 4.5). La 

conductancia de la planta por g de planta no dependió de la materia seca del 

individuo, sin embargo el comportamiento fue similar a la variable sin 

estandarizar. Las plantas fertilizadas con amonio y con buena disponibilidad de 

agua tuvieron mayor conductancia de la planta por g de planta que el resto de 

los tratamientos, y por otra parte, entre las plantas con buena disponibilidad de 

agua, las fertilizadas con nitrato tuvieron mayor conductancia por g de planta 

que las de tratamiento testigo (Tabla 4.5, Figura 4.5). 

 

 

Tabla 4.5: Valores de p para la conductancia del vástago (Kv), la raíz (Kr) y la 
planta (Kp) (g MPa-1 s-1), y para estas variables estandarizadas por la materia seca 
cada órgano (g), considerando el fertilizante aplicado y la disponibilidad de agua 
como factores principales, y la materia seca total del órgano(MS) como 
covariable (ANCOVA factorial). 

 

 
Factores principales  Interacción 

Covariable 
(MS) 

Fertilizante  Agua  
Fertilizante x 
Agua 

Kv   0,643 <0,001 <0,001  <0,001 

Kr  <0,001 0,251 0,010  0,778 

Kp  0,008  <0,001 0,002  <0,001 

Kv : MS hojas 0,018  <0,001  0,001  <0,001 

Kr : MS raíz fina  0,087  0,065 <0,001  0,899 

Kp : MS total  0,179 0,001  0,002  <0,001 
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Figura 4.5: Conductancia hidráulica del vástago (Kv), la raíz (Kr) y la planta entera 
(Kp), y conductancia hidráulica del vástago (Kv), la raíz (Kr) y la planta entera 
(Kp) estandarizadas, para cada nutriente aplicado y disponibilidad de agua 
(n=40). Las variables fueron covariadas por la materia seca del vástago, la raíz o 
la planta entera, según sea la porción considerada. Las diferentes letras indican 
diferencias significativas entre las medias calculadas para cada panel (LSD 
p<0,05). 
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que las plantas estresadas, mientras que las fertilizadas con amonio tuvieron 

significativamente mayor ks (Figura 4.6). 

 

 

Tabla 4.6: Valores de p para la conductividad hidráulica (kh) (g m MPa-1 s-1), la 
conductividad hidráulica específica (ks) (g m MPa-1 s-1 m-2) y la conductividad 
hidráulica foliar específica (kl) (g m MPa-1 s-1 g-1), considerando el fertilizante 
aplicado y la disponibilidad de agua como factores principales (ANOVA 
factorial). 

 

 
Factores principales    Interacción 

Fertilizante  Agua   Fertilizante x Agua 

kh   0,398  0,101    0,562 

ks   0,160  0,705   0,040 

kl   0,207  0,294    0,139 
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Figura 4.6: Conductividad hidráulica (kh) (g m MPa-1 s-1), conductividad 
hidráulica específica (ks) (g m MPa-1 s-1 m-2) y conductividad hidráulica foliar 
específica (kl) (g m MPa-1 s-1 g-1) del tallo, por fertilizante aplicado y 
disponibilidad de agua (n=40). Las diferentes letras indican diferencias 
significativas entre medias para cada panel (LSD p<0,05). Las líneas sobre las 
barras corresponden al error estándar de la media. 
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4.6 - Discusión 

 

Patrones de variación de la disponibilidad de nitrato y amonio y el pH en la 

solución del suelo 

Los cambios en el tiempo observados en la disponibilidad de nitrato y amonio 

en el suelo fueron acordes a la dinámica de estos iones cuando son aplicados 

como fertilizantes. Tanto la aplicación de urea como la de amonio, generaron 

alta disponibilidad de este ion en la semana posterior a la aplicación de los 

fertilizantes. La oxidación del amonio a nitrato produjo una alta disponibilidad 

de esta forma en las macetas fertilizadas con urea y amonio a los 50 días de 

realizada la fertilización, con una consecuente baja de la disponibilidad de 

amonio. Sin embargo, las macetas fertilizadas con amonio, tuvieron alrededor 

de 4 veces más disponibilidad de este catión a los 50 días en comparación al 

resto de los tratamientos (Figura 4.3).  

Las macetas fertilizadas con nitrato tuvieron alta disponibilidad de este anión 

inmediatamente después de la fertilización y perdurable aún a los 50 días, 

aunque con una baja significativa en relación a la semana posterior a la 

aplicación (Figura 4.3). A los 50 días, todas las macetas fertilizadas tuvieron 

similar concentración de nitrato, siendo esta fuente la principal fuente de N en 

ese momento. A los 200 días, en todos los tratamientos se llegó a la misma 

disponibilidad de nitrato y amonio, significativamente más baja que en las 

mediciones anteriores, y similar a la del suelo sin fertilizar (Figura 4.3). Este 

resultado demuestra, que la gran mayoría del nitrato disponible a los 50 días de 

realizada la fertilización deja de estar en la solución del suelo a los 200 días. 

Esta pérdida de disponibilidad puede deberse a fijación microbiana o a la 

absorción realizada por las plantas. Las pérdidas por lixiviación 

presumiblemente fueron muy bajas ya que el riego se realizó en forma 

controlada, con bajo volumen de agua y alta frecuencia. Es importante remarcar 

que, si bien la fertilización indujo respuestas en las plantas que se detallan en 

apartados siguientes, también se observa un efecto del sistema biótico (planta y 

microorganismos de suelo) sobre el suelo fertilizado (Goldberg y Landa 1991; 

Suding et al. 2008). A pesar del ingreso de fertilizante, el sistema generó un 

efecto en el suelo que condujo a que los niveles de N sean similares a los del 
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suelo no fertilizado, demostrando la capacidad de amortiguar cambios bruscos 

en la disponibilidad de N. 

El bajo régimen de riego determinó una mayor cantidad de nitrato disponible 

en la solución del suelo de las macetas a los 200 días posteriores a la 

fertilización. Este comportamiento puede deberse, por un lado, al menor 

consumo por parte de las plantas y los microorganismos debido a la falta de 

agua, y por otro, a la menor pérdida por lixiviación dada la menor frecuencia de 

riego. En contraposición, la alta frecuencia de riego determinó una mayor 

disponibilidad de amonio en las macetas, independientemente de la fuente de 

N aplicada. Esto puede deberse a que en caso de sequía en el suelo, se produce 

la muerte o la inactividad de los microorganismos del suelo. Si bien la 

sensibilidad de los microorganismos y procesos que intervienen en el ciclo del 

N (amonificación, nitrificación, desnitrificación, inmovilización) a la sequía es en 

gran parte desconocida, se sabe que el secado de los suelos reduce la 

disponibilidad de sustratos orgánicos e inorgánicos solubles y la movilidad de 

las enzimas extracelulares. El transporte difusivo de sustratos y enzimas 

extracelulares, así como la movilidad activa o pasiva de los microorganismos se 

desacelera con la disminución del contenido de agua y del espesor de la capa 

de agua (Borken y Matzner 2009), por lo tanto, podría haber una detención del 

proceso de amonificación en las macetas con baja disponibilidad de agua que 

condicione la acumulación de este ion. 

El aumento del pH a lo largo del ensayo, en las macetas no fertilizadas, puede 

deberse al pH levemente básico del agua de riego o que la adquisición de 

nutrientes aumenta el pH a partir del consumo de protones y/o la liberación de 

oxhidrilos. La mayor concentración de nitratos tendió a acidificar el suelo, 

mientras que la mayor concentración de amonio tendió a alcalinizarlo (Figura 

4.3). La menor disponibilidad de agua se asoció con valores más bajos de pH, 

posiblemente debido a que la concentración remanente de nitrato fue mayor 

que en las macetas con menor disponibilidad de agua. 

Las distintas fuentes de N aplicadas tuvieron implicancias en el pH de la 

solución a los 200 días (Tabla 4.2). Como se esperaba, la adición de amonio y 

urea alcalinizaron la solución del suelo inmediatamente luego de la aplicación 

(Figura 4.3), pero finalmente tuvieron una reacción ácida. Este comportamiento 
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se observa con claridad a los 50 días de realizada la fertilización (Figura 4.3) 

(Jokela y Long 2012). Sin embargo, dado que para cada momento de medición 

las diferencias de pH entre tratamientos rondaron los 0,5 puntos, cerca de la 

neutralidad, posiblemente no fueron de relevancia para determinar 

modificaciones las reacciones químicas del suelo, por ejemplo en la solubilidad 

de macronutrientes como el P (Marschner 1995).  

 

Efectos de la fuente de N y la disponibilidad de agua en el crecimiento final 

En este ensayo no se verificó el efecto depresivo de la fertilización con N en el 

crecimiento de las plantas en comparación a los ensayos del Capítulo 2, 

posiblemente debido a que la duración del experimento fue insuficiente para 

que se observe respuesta a la fertilización. Contrariamente a lo reportado en 

otros estudios en los que se encontró diferencia en el efecto de la urea, el 

nitrato y el amonio (Pharis et al. 1964), en este ensayo todas las fuentes 

nitrogenadas tuvieron efecto similar en crecimiento y en la 

compartimentalización de la materia seca, tanto con buena disponibilidad de 

agua como bajo sequía (Tabla 4.3, Figura 4.4).  

En general, las plantas tuvieron cambios más notorios en respuesta a la sequía 

que a la fertilización con N (Tabla 4.3, Figura 4.4). Si bien no se encontraron 

diferencias significativas, todas las plantas fertilizadas crecieron menos que las 

testigo, independientemente de la cantidad de agua que recibieron (Figura 4.4). 

La disminución en la disponibilidad de agua redujo el crecimiento de las plantas 

(Tabla 4.3, Figura 4.4), pero no produjo mortalidad, por lo tanto implicó un 

estrés hídrico moderado. La partición de materia seca fue poco afectada por la 

sequía. Sólo se observó que la reducción en la acumulación de materia seca de 

raíces finas fue proporcionalmente mayor que en la materia seca de hojas 

(Tabla 4.4). Esta respuesta pudo ser consecuencia del escaso desarrollo radical 

que tiene la especie en suelos arcillosos y que las raíces finas son los órganos 

que primero se reducen frente a la baja disponibilidad de agua (Hacke et al. 

2000).  
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Efecto del estrés hídrico en las características hidráulicas 

La conductancia hidráulica de las plantas sufrió modificaciones que permitieron 

una adecuación a la baja disponibilidad de agua (Maseda y Fernández 2006). La 

conductancia de las raíces fue la única variable hidráulica afectada por la 

disponibilidad de agua (Tabla 4.5) e independientemente del tamaño del 

sistema radical. Esto indicaría que es el primer órgano afectado por la sequía. 

Concordantemente, en rodales fertilizados de P. taeda, la fertilización redujo la 

conductividad hidráulica específica de las raíces finas, pero la fertilización 

combinada con riego no produjo diferencias en esta variable comparada con las 

plantas sin fertilizar (Ewers et al. 2000). En ese estudio, el comportamiento fue 

atribuible al hecho de que las plantas fertilizadas tuvieron mayor tamaño y 

sufrieron la falta de agua en mayor medida que las plantas sin fertilizar. Este 

resultado demuestra que el comportamiento de la especie implica una 

reducción de la conductividad hidráulica de las raíces que permite adaptar su 

sistema hidráulico frente a condiciones de baja disponibilidad de agua en el 

suelo. En tal sentido, se ha postulado que la disminución plástica de la 

conductancia hidráulica de las raíces frente a la sequía podría contribuir a 

disminuir el flujo de agua de la raíz al suelo cuando el potencial hídrico del 

mismo cae a valores más negativos que el de la raíz (Trillo y Fernández 2005). 

Las plantas fertilizadas con amonio tuvieron un comportamiento contrastante 

en función de la disponibilidad hídrica, a pesar de que en ambos casos la mayor 

disponibilidad de amonio se mantuvo hasta los 50 días, momento previo a la 

aplicación de riego diferencial. Al finalizar el ensayo, las plantas con buena 

disponibilidad hídrica tuvieron un aumento en la conductividad hidráulica 

específica del leño (ks), la conductancia hidráulica del vástago (Kv) y la 

conductancia de planta entera (Kp) (Figura 4.5) mientras que este efecto se 

revirtió frente a estrés por sequía, posiblemente a partir de los cambios 

generados en la conductancia del sistema radical. 

 

Efecto de la fuente de N en las características hidráulicas 

En nuestro experimento, sólo la fertilización con amonio y alta disponibilidad de 

agua generó una respuesta en la conductancia hidráulica de las plantas, las 

cuales tuvieron valores significativamente mayores de Kv y ks en relación al 
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resto de los tratamientos (Figuras 4.5. y 4.6). La importancia relativa del vástago 

en la materia seca total determinó que las modificaciones hidráulicas en este 

compartimento sean las más influyentes en la conductancia hidráulica del 

individuo (Figura 4.5).  

El marcado incremento en Kv en las plantas fertilizadas con amonio se mantuvo 

cuando se estandarizó por materia seca (Figura 4.5). Sin embargo, la diferencia 

en esta variable entre las plantas fertilizadas con urea y con nitrato se explica 

porque las plantas de ambos tratamientos fueron muy similares en materia seca 

de vástago y de hojas (Figura 4.1) y en la conductancia hidráulica de vástago, 

pero las plantas que recibieron nitrato fueron las que menos crecieron y a su 

vez, tuvieron un leve incremento en Kv. Estas pequeñas diferencias se hacen 

evidentes y significativas en el cociente.  

Las plantas fertilizadas con amonio tuvieron mayor disponibilidad de este anión 

durante al menos 50 días luego de realizada la fertilización, a diferencia del 

resto de los tratamientos. Si consideramos que P. taeda tiene mayor afinidad 

por el amonio que por el nitrato (Bassirirad et al. 1997; Constable et al. 2001), es 

posible suponer que la diferente disponibilidad de cada fuente de N a lo largo 

del ensayo haya sido determinante en la respuesta que permitió adecuar el 

sistema hidráulico a cada condición. Sin embargo, en el plazo del experimento, 

estas modificaciones hidráulicas no tuvieron impacto en el crecimiento de las 

plantas. De cualquier manera, estos resultados permiten afirmar que la 

fertilización con amonio produce cambios en la arquitectura hidráulica que son 

contrarios a los que genera el nitrato. Tal vez es por eso que, dentro de las 

plantas fertilizadas, las que recibieron amonio fueron las que más crecieron, 

mientras que las que recibieron nitrato fueron las que menos crecieron. 

Posiblemente, el nitrato sea el causante de las modificaciones hidráulicas 

descriptas en capítulos anteriores para la urea, mientras que el amonio produce 

un aumento en la conductividad del vástago que no determinaría efectos 

depresivos. Sin embargo, a mediano o largo plazo tanto la fertilización con urea 

como con amonio ocasionan un aumento en la concentración de nitrato en la 

solución del suelo y es posible que el efecto depresivo se observe con la 

aplicación de cualquiera de las fuentes nitrogenadas. 
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La diferente respuesta entre el nitrato y el amonio en la arquitectura hidráulica 

puede explicarse por el aumento de la disponibilidad de nitrato en la rizósfera 

que genera un aumento de la conductancia hidráulica de las raíces en algunas 

especies con alta demanda de N (Gorska et al. 2008a). Sin embargo, no se 

observó incremento de la conductancia hidráulica de la raíz con el aumento de 

la disponibilidad de amonio y urea en la rizósfera (Gorska et al. 2010). La 

respuesta de las raíces a la disponibilidad de nitrato y no de amonio, puede 

deberse a que el amonio interactúa con los sitios de intercambio catiónico del 

suelo, y es menos probable que se movilice por flujo masal en comparación con 

el nitrato, que posee carga negativa. Las plantas que utilizan fuentes 

amoniacales suelen tener una falta de respuesta a la disponibilidad de nitrato 

en la regulación de la conductancia hidráulica de la raíz (Cramer et al. 2009).  

 

 

4.6 - Conclusiones 

 

A partir de los resultados obtenidos en este capítulo no se puede descartar que 

el efecto depresivo sobre el crecimiento de P. taeda ocasionado por la 

fertilización con urea en suelos rojos se deba a efectos específicos de este 

fertilizante, dado que todas las fuentes nitrogenadas tuvieron tendencia a la 

disminución del crecimiento aunque no se observó efecto significativo de 

ninguna de ellas. Por otra parte, en estas condiciones experimentales, la 

fertilización nitrogenada no modificó la susceptibilidad de las plantas al estrés 

por sequía. La fertilización con amonio produjo fuertes cambios en la 

arquitectura hidráulica del vástago pero, dado el corto plazo del experimento 

no se puedo determinar la influencia de estos cambios hidráulicos en el 

crecimiento.  
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Crecimiento de familias selectas fertilizadas con nitrógeno y fósforo 

 

5a.1 - Resumen 

 

Los individuos de P. taeda utilizados en plantaciones comerciales sobre suelos 

lateríticos de Argentina presentan heterogeneidad en la respuesta a la 

fertilización con N y P durante el establecimiento. En general, las respuestas en 

crecimiento a la aplicación de P son positivas, mientras que la aplicación de N 

en forma de urea tiene un efecto perjudicial. El objetivo de este capítulo fue 

evaluar la respuesta a la fertilización con N y P de cuatro familias de P. taeda 

seleccionadas de un plan de mejoramiento genético, y determinar si la mejora 

genética permite obtener materiales con diferente respuesta a la adición de 

estos nutrientes. Los resultados demuestran que existe variabilidad entre las 

familias en el crecimiento en altura y diámetro al cuello, 8 y 16 meses luego de 

realizada la fertilización. Las familias de mayor tasa de crecimiento, 

respondieron positivamente a la fertilización con P y no fueron afectadas por la 

fertilización con N. La familia que tuvo crecimiento intermedio, al igual que la 

de menor crecimiento, respondieron positivamente frente a la fertilización con 

P pero fueron afectadas de manera negativa por el N. El efecto depresivo de la 

fertilización con N fue mayor en la familia de crecimiento intermedio. La mejora 

genética permite obtener genotipos con altas tasas de crecimiento que 

respondan a la fertilización con P y que no sean negativamente afectados por la 

adición de N. Mediante el mejoramiento genético se puede evitar la penalidad 

en crecimiento que implica fertilizar con urea en el establecimiento, factor que 

facilitaría la utilización de esta práctica silvícola para recuperar o mantener la 

dotación de N de los sitios que están sujetos a repetidos ciclos de plantación y 

cosecha. 

 

 

5a.2 - Introducción 

 

La heterogeneidad espacial de los sitios forestales de la provincia de Misiones, 

caracterizada por pendientes moderadas, sumada a la heterogeneidad 
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fenotípica observada en los materiales comerciales de P. taeda disponibles en el 

mercado, dan como resultado diferentes respuestas a la fertilización con N y P 

entre individuos y según la ubicación topográfica del lote fertilizado, aunque las 

tendencias generales a la respuesta positiva al P y negativa al N se mantienen 

(Capítulo 2a). Sin embargo, como existe variabilidad genotípica en esta especie 

en cuanto a mecanismos de captura y compartimentalización del carbono en 

respuesta a la fertilización (Tyree et al. 2009a; Tyree et al. 2009b), es posible 

encontrar genotipos que no sigan las tendencias generales en respuesta al 

aumento en la disponibilidad de N y P en el suelo. Las respuestas reportadas en 

la bibliografía en la actualidad derivan de experimentos realizados con 

genotipos no mejorados.  

El plan de mejoramiento genético de INTA para la especie P. taeda comenzó en 

la década de 1990. El objetivo principal de dicho programa es el abastecimiento 

de semillas de calidad genética superior. El mismo fue estructurado con 

distintas poblaciones o grupos de individuos que se fueron conformando a 

partir del trabajo en conjunto entre INTA y empresas forestales, principalmente 

de Misiones y Corrientes. Como población base se utilizaron plantaciones 

comerciales de diversos orígenes, procedencias y edades dentro de la región 

Mesopotámica. De esta manera se logró una población de selección compuesta 

por 130 individuos selectos iniciales de orígenes conocidos. Adicionalmente, se 

cuenta con una población de mejora donde son evaluadas las progenies de las 

selecciones antes mencionadas. Los materiales que conforman la población de 

mejora responden a criterios de selección basados principalmente en mayor 

crecimiento en volumen y mejor forma, con especial énfasis en rectitud de fuste. 

A partir de la población de selección, se han originado las poblaciones de 

producción en San Antonio (Misiones) donde se instalaron más de 12 ha de 

huertos semilleros clonales (HSC) con diferentes constituciones (Rodríguez y 

Gauchat 2005). De estos HSC proceden las semillas de las cuatro familias 

elegidas para ser evaluadas en el presente capítulo. La selección de las familias 

se basó en un ranking de las mismas, realizado en función del crecimiento en 

volumen y la rectitud del fuste evaluados en la progenie de cada una de las 

familias que componen los HSC, al quinto año de edad. 
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El objetivo de este capítulo fue determinar si existe variabilidad genética en la 

respuesta en crecimiento a la suplementación con N y P mediante el análisis de 

cuatro familias de P. taeda. 

Hipótesis: Diferentes familias responderán a la fertilización en diferente 

magnitud porque existe variabilidad genética en la capacidad de respuesta a la 

elevada disponibilidad de nutrientes. 

 

 

5a.3 - Metodología 

 

El ensayo se instaló en el establecimiento experimental Campo Anexo 

Laharrague, perteneciente a la EEA INTA Montecarlo, ubicado en el 

departamento de Montecarlo, Misiones, Argentina (26º 30́S, 54º 40́0). El clima 

de la región es subtropical sin estación seca marcada, las precipitaciones 

anuales son del orden de los 2000 mm y la temperatura media anual ronda los 

20º C (Servicio Meteorológico Nacional 2000). El suelo del sitio es arcilloso, rojo 

y profundo. Las principales características físico-químicas de los suelos se 

presentan en la Tabla 5b.1. Se tomaron tres muestras de suelo compuestas por 

4 submuestras de igual volumen a las que se les extrajeron los fragmentos 

gruesos no meteorizados. Se determinaron las características físico-químicas del 

suelo como se detalló en el capítulo 2a (Tabla5a.1). 

La temperatura y la humedad relativa del ambiente durante el período del 

ensayo fueron registradas en una estación meteorológica (DAVIS-GroWeather) 

ubicada a 200 m del lote en el que se instaló el ensayo. La precipitación 

acumulada mensual (mm), la temperatura (°C) y el déficit de saturación del aire 

(D) (kPa) medios mensuales correspondientes al período del ensayo se 

muestran en la Figura 5a.1.  

El ensayo tuvo una duración de 16 meses. Se utilizaron 4 familias de P. taeda 

pertenecientes al plan de mejoramiento genético de INTA EEA Montecarlo, 

selectas por presentar diferentes tasas de crecimiento en volumen y rectitud de 

fuste, dentro de un ranking de familias. El ranking se elaboró mediante la 

combinación de ambas variables, representando cada una de ellas un 70% y 

30% respectivamente. Las familias, todas de origen Marion, se denominan: M8, 
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M20, T25 y T29. Las dos primeras poseen altas ganancias en crecimiento y 

rectitud de fuste, mientras que las dos segundas poseen bajas ganancias en 

crecimiento y rectitud de fuste, dentro del conjunto de familias selectas por su 

rápido crecimiento. 

En septiembre de 2009 las plantas de 3 meses de edad fueron llevadas a campo. 

Los plantines cultivados en tubetes, se plantaron a campo con un 

espaciamiento de 0,8 m entre filas y entre líneas, para minimizar la 

heterogeneidad espacial de condiciones topográficas, edáficas y lumínicas, y 

considerando que no habría efectos de competencia dado que se planeó un 

ensayo de corta duración. No se realizó riego de asiento ya que el suelo estaba 

suficientemente húmedo. En cada parcela se plantaron 16 individuos: 4 de cada 

familia (4 subparcelas por parcela). Se utilizó un diseño factorial 2x2x4. Los 

tratamientos surgieron de la combinación de dos disponibilidades de N (sin o 

con urea, -N o +N respectivamente), dos disponibilidades P (sin o con 

superfosfato triple de calcio, -P o +P respectivamente) y las cuatro familias (M8, 

M20, T25, T29). Por lo tanto, cada familia fue fertilizada con N, con P, con N y P 

o no fertilizada. Se instalaron tres bloques completos, dando un total de 12 

parcelas determinadas por los tratamientos de fertilización y 48 subparcelas 

determinadas por la combinación de los tratamientos de fertilización y las 

familias. La fertilización de los individuos se realizó inmediatamente después de 

la plantación. El fertilizante se colocó en dos hoyos a 10 cm del cuello de la 

planta, los cuales se taparon posteriormente con tierra. La distancia se 

consideró suficiente, dado el reducido tamaño de los plantines, la elevada 

humedad del suelo y la profundidad de aplicación, para permitir que el 

fertilizante se disolviera antes de que las raíces entren en contacto con el 

mismo. A posteriori, se comprobó que no hubo toxicidad de la fertilización ya 

que no se registró mortandad de plantas. El N se aplicó como 100g de urea (46-

0-0) equivalentes a 46 g de N, y el P como 200 g de super fosfato triple de 

calcio (SFT) (0-48-0), equivalentes a 96 g de PO5. 

A los 8 y los 16 meses de iniciado el ensayo, se midió la altura total y el 

diámetro a la altura del cuello (DAC) de las plantas, con metro (precisión: 0,1 m) 

y calibre digital (precisión: 0,1 mm), respectivamente.  
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Los datos se analizaron mediante análisis de varianza (ANOVA) factorial 

(p<0,05). Cuando algún factor o interacción fue significativo, las medias se 

compararon con el test de comparación de medias Fisher LSD (p<0,05). Para los 

análisis de DAC y altura en cada momento de medición se utilizaron los 

siguientes factores con sus correspondientes niveles: Bloque (1; 2 o 3), N (-N, 

+N), P (-P, +P) y familia (M8, M20, T29, T25). Dado que el efecto del bloque no 

fue significativo para ninguna de los análisis realizados, no se reportan los 

valores de significancia dentro de las tablas de resultados para simplificar la 

lectura de las mismas.  

 

 

 

Tabla 5a.1: Características químicas y físicas del suelo del predio donde se instaló 
el ensayo. 

 

Propiedades químicas  

C orgánico (%)  2,29 

Nt (%)  0,21 

Pe (ppm)  2,20 

pH  5,05 

CIC (cmol kg-1)  11,60 

Propiedades físicas   

Arena (%)  9,00 

Limo (%)  1,45 

Arcilla (%)  32,20 

Clase  Arcilloso 

ksuelo (g s m-3)  0,012 
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Figura 5b.1: Vista del ensayo a los 9 meses de la instalación, en julio de 2010. 

 

 

 

 

 

Figura 5a.2: Temperatura media mensual (ºC), déficit de saturación del aire 
medio mensual (D) y precipitación acumulada mensual (mm) para el sitio del 
ensayo, durante el período experimental. 
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5a. 4 - Resultados 

 

Las diferentes familias puestas a prueba en el ensayo se diferenciaron en 

tamaño y en respuesta a la fertilización. Las familias M8 y M20 tuvieron mayor 

tamaño que las otras dos, fueron poco afectadas por la aplicación de N y 

respondieron satisfactoriamente a la aplicación de P. A los 8 meses, la altura de 

las plantas dependió significativamente de la familia y de la aplicación de P. La 

aplicación de N no influenció a esta variable. Sin embargo, el DAC dependió de 

la aplicación de ambos fertilizantes y de la familia. No hubo interacción 

significativa entre factores. Las plantas fertilizadas con P tuvieron mayor DAC y 

altura respecto a las que no recibieron este nutriente, mientras que la aplicación 

de N afectó negativamente el DAC. Se observaron diferencias entre familias en 

ambas variables: en las familias M el DAC y la altura fueron mayores que en las 

T (Tabla 5a.2). 
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Tabla 5a.2: Medias y valores de p para la altura (cm) y el DAC (mm) a los 8 meses 
de iniciados los tratamientos, considerando el nutriente aplicado y la familia 
como factores principales (ANOVA factorial). Las diferentes letras indican 
diferencias significativas entre medias para cada variable (LSD p<0,05). 
 

Factor  Nivel 
8 meses 

Altura  DAC 

Nitrógeno 
(N) 

- N  55,7  8,4 

+N  53,4  7,4 

 p  0,386 0,014 

Fósforo (P) 
- P  48,4  6,9 

+P  60,6  8,7 

 p <0,001 <0,001 

Familia (F) 
 
 

M8  63,6  c  9,6  c 

M20  57,7  bc 7,9  b 

T25  53,1  ab 7,4  ab 

T29  45,2  a  6,6  a 

 p <0,001 <0,001 

N x P p 0,658  0,999 

N x F p 0,210  0,179 

P x F p 0,673  0,513 

N x P x F p 0,642  0,474 

 

 

Dieciséis meses después del inicio de los tratamientos, las plantas fertilizadas 

con P tuvieron un aumento significativo de la altura y el DAC, 

independientemente de la familia. El N influenció significativamente las 

dimensiones de las plantas dependiendo de la familia (interacción N x familia). 

Para las familias M, el DAC y la altura no variaron significativamente con la 

aplicación de N con respecto a las plantas sin fertilizar. Sin embargo, las plantas 

de la familia T25 fertilizadas con N tuvieron significativamente menor DAC y 

altura respecto a las plantas que no recibieron N. Las plantas de T29 tuvieron un 

comportamiento similar a las de T25, es decir, sufrieron una fuerte depresión en 

DAC y altura en respuesta al N, sin embargo el análisis no muestra diferencias 

significativas entre la altura de las plantas +N y -N, posiblemente debido a que 
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el tamaño de éstas es muy pequeño en relación al tamaño medio general de las 

plantas del ensayo (Tabla 5a.3).  

 

 

Tabla 5a.3: Medias y valores de p para la altura (cm) y el DAC (mm) a los 16 
meses de iniciados los tratamientos, considerando el nutriente aplicado y la 
familia como factores principales (ANOVA factorial). Las diferentes letras indican 
diferencias significativas entre medias para cada variable (LSD p<0,05). 
 

Factor  Nivel 
16 meses 

Altura  DAC 

Nitrógeno 
(N) 

p 0,271 0,042 

Fósforo (P) 
- P  119,4  24,9 

+P  148,1  31,9 

 p <0,001  <0,001 

Familia (F) p <0,001  <0,001 

N x P p 0,926  0,877 

N x F 

M8 -N  165,7  c  36,2  c 

M8 +N 168,7  c  36,7  c 

M20 -N  151,3  bc 32,5  bc 

M20 +N 148,8  bc 29,1  b 

T25 -N  143,9  b  30,8  bc 

T25 +N 106,9  a  20,3  a 

T29 -N  112,1  a  22,3  a 

T29 +N 107,5  a  20,5  a 

 p 0,002  0,004 

P x F p 0,323  0,226 

N x P x F p 0,312  0,378 
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5a.5 - Discusión 

 

Los resultados obtenidos en este capítulo demuestran que existe variabilidad 

genética entre familias en respuesta a la fertilización; puede observarse 

aumento en el crecimiento, depresión o no modificación del mismo. La mejora 

genética permite obtener genotipos con altas tasas de crecimiento que 

responden de manera satisfactoria a la fertilización, o al menos, que no son 

negativamente afectados por la adición de urea.  

El DAC y la altura registrados en los dos momentos de medición tienen alta 

similitud a los obtenidos en otro estudio de fertilización realizado con plantas 

jóvenes provenientes de semillas no seleccionadas genéticamente, en suelos 

similares a los de este ensayo (Fernández et al. 2000b; Fernández et al. 1999b). 

Estos autores encuentran que el efecto negativo del N sobre el DAC y la altura 

de las plantas se manifiesta a partir de los seis meses posteriores a la 

fertilización y se mantiene al menos hasta los 34 meses, así como el efecto 

positivo de la fertilización con P. En el presente ensayo, el efecto positivo del P 

se evidenció a los 8 meses en DAC y altura, y el efecto negativo de la urea se 

observó sólo en el DAC. La reducción del crecimiento en DAC suele observarse 

antes que la disminución del crecimiento en altura por la prioridad de destinos 

de fotoasimilados en los árboles. Frente a una limitación de la capacidad 

fotosintética, el primer destino que se reduce es el crecimiento secundario. Sólo 

si la disponibilidad de fotoasimilados es menor aún, se reduce el crecimiento 

primario (Oliver y Larson 1996). Es importante observar que si bien a los 8 

meses se observa efecto del N, del P y de la familia en el DAC, no se observa 

interacción entre el fertilizante aplicado y la familia. Dicha interacción, que es 

valiosa en el momento de evaluar las familias en el marco de un plan de 

mejoramiento genético, se manifiesta en la medición de los 16 meses. Por 

ejemplo, los efectos negativos del N en la altura de las plantas se observa sólo 

en las familias T, mientras que en las otras dos no se manifiesta al menos a los 

16 meses. En el mismo sentido, la falta de respuesta a la fertilización con P en 

T25 sólo se evidencia a los 16 meses. La información del tiempo mínimo para 

que se expresen las diferencias entre genotipos es relevante para elegir los 

plazos de evaluación para caracterizar familias en un plan de mejoramiento 
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genético. Si bien se busca que los plazos sean lo más breves posible, deben ser 

adecuados para permitir la expresión de las diferencias genotípicas. 

En resumen, las plantas de las familias M8 y M20 fueron las de mayor tamaño, 

pero además fueron las que tuvieron mejor respuesta a la fertilización con P y 

N. La fertilización inicial con P y N combinados podría ser una práctica 

recomendable para estas dos familias, que permitiría aumentar el crecimiento 

inicial y reponer estos nutrientes al sistema. Aunque las ganancias obtenidas en 

crecimiento serían similares con la adición de P únicamente, estas familias 

permiten la incorporación de N sin que las afecte negativamente. 

La familia T25 fue extremadamente sensible a la aplicación de N. La familia T29 

fue la que menos creció, sin embargo su respuesta a la fertilización con N no 

fue tan negativa como la de T25. La respuesta positiva de estas familias a la 

fertilización inicial con P permitiría la implementación de esta práctica en 

plantaciones comerciales para mantener la fertilidad y mejorar el crecimiento de 

las plantas. La reposición de N al sitio como fertilizante inorgánico al inicio de la 

plantación podría tornarse inviable desde el punto de vista económico ya que 

podría contrarrestar el efecto del P. Estas familias son poco recomendables para 

instalar plantaciones comerciales dado que, además de tener bajo crecimiento, 

responden de manera negativa a la fertilización inicial con N, resultado que 

hace que esta práctica sea poco conveniente desde el punto de vista económico 

y, por lo tanto, difícil de ser adoptada por los productores para mantener la 

fertilidad de los sitios. Sin embargo, podría evaluarse la fertilización en etapas 

más avanzadas de la rotación como posible alternativa para evitar el efecto 

negativo de la aplicación de urea. Esta sería una práctica menos costosa en 

términos financieros, ya que el costo de la aplicación del fertilizante es igual al 

inicio de la plantación o a mediados del turno, pero la recuperación del capital 

invertido es en menor plazo en el segundo caso (Albaugh et al. 2003).  

Cuando se fertiliza una plantación realizada con plantas provenientes de 

semillas no seleccionadas genéticamente, la respuesta a la fertilización con urea 

va a depender de la prevalencia de materiales genéticos que tengan respuesta 

depresiva o nula a la aplicación de este fertilizante. En el caso de considerar las 

cuatro familias juntas, la urea hubiera producido una reducción del crecimiento 

en altura y en DAC un 7,8% y un 12,5% respectivamente. Sin embargo, al 
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analizar las familias por separado, la urea disminuyó el crecimiento en altura un 

0,5% y aumentó el crecimiento en DAC un 0,8% para la familia M8, mientras que 

redujo el crecimiento en altura y DAC 1,6 y 10,5% en M20, 25,7 y 34,1% en T25 y 

4,1 y 8,1% en T29, respectivamente. En contraposición, la fertilización con P 

tiene efecto positivo en tres de las cuatro familias. Consecuentemente, es 

altamente probable que las plantas provenientes de semillas no seleccionadas 

respondan positivamente, tal como se observó en ensayos previos (Capítulo 2a). 

Si se consideran las cuatro familias juntas, el incremento en altura sería del 24%. 

Sin embargo, los incrementos para las familias M8, M20, T25 y T29 son de 36; 

28; 10 y 23 % respectivamente. Esto indica que el efecto positivo de la 

fertilización con P puede ser maximizado si la misma se realiza sobre material 

genético seleccionado. 

 

 

5a.6 - Conclusiones 
 

La selección genética de materiales de rápido crecimiento da como resultado 

genotipos que presentan distintas respuestas frente a cambios en el ambiente. 

Las familias puestas a prueba en este ensayo, que pertenecen al grupo de 

familias selectas por buenos crecimientos, tuvieron diferencias en su respuesta a 

la fertilización con N y P, más allá de que dicha respuesta no fue un criterio de 

selección. Dos familias tuvieron mayor crecimiento, buena respuesta a la 

fertilización con P y no fueron afectadas por la adición de N. Otra familia tuvo 

un crecimiento intermedio, respondió positivamente a la adición de P y fue 

negativamente afectada por el N. La cuarta familia, aunque fue la que alcanzó 

menor crecimiento sin fertilización, tuvo un buen desempeño frente a la adición 

de P, y al igual que la anterior, fue negativamente afectada por la fertilización 

con N. 

Estos resultados permiten visualizar que los planes de mejoramiento genético 

pueden contribuir a seleccionar familias que optimicen la fertilización inicial con 

P convirtiéndola en mayor crecimiento. Además, el efecto depresivo de la 

fertilización inicial con urea puede ser evitado mediante la selección de familias 

que no reduzcan su crecimiento en presencia de dicho fertilizante. Sin embargo, 
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sería interesante evaluar la fertilización con N en etapas más avanzadas de la 

rotación, como práctica silvícola para recuperar o mantener la fertilidad de los 

sitios que están sujetos a repetidos ciclos de plantación y cosecha.  



 

 

 

 

 

 

 

 

Capítulo 5b 

El efecto depresivo del nitrógeno en 

diferentes familias 
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El efecto depresivo del nitrógeno en diferentes familias  

 

5b.1 - Resumen 

 

En el ensayo analizado en la sección anterior, se observó variación entre familias 

de P. taeda en la respuesta en crecimiento en altura y diámetro a la fertilización 

con N y P. El objetivo de este capítulo fue examinar la relación entre los 

cambios en la partición aérea de materia seca producto de la fertilización, y los 

cambios en diferentes rasgos de la arquitectura hidráulica en plantas de las 

cuatro familias de P. taeda, que puedan explicar la diferente magnitud del 

efecto negativo de la fertilización con N en el crecimiento. 

Plantas jóvenes de las cuatro familias seleccionadas fueron fertilizadas con N, 

con P o con N y P al momento de la plantación. La familia M8 tuvo mayor 

crecimiento en materia seca que la familia T29. La fertilización con P incrementó 

la acumulación de materia seca de todos los compartimentos aéreos en todas 

las familias, mientras que la fertilización con N tuvo un efecto negativo en el 

crecimiento. Dicho efecto negativo no se relacionó con limitaciones en la 

absorción de N o P, ya que no se encontraron diferencias entre familias o 

tratamientos para las concentraciones foliares de estos nutrientes. La 

fertilización con P modificó algunas características hidráulicas en las plantas, 

pero estos cambios no comprometieron el crecimiento. Sin embargo, la mayor 

o menor susceptibilidad de las familias al efecto negativo del N se relacionó con 

cambios en la arquitectura hidráulica. Las plantas de T29, la familia más 

susceptible, tienen gran cantidad de hojas por rama, y esta cantidad aumentó 

con la aplicación de N. Este cambio estuvo acompañado de una caída en la 

conductancia hidráulica de la rama, la conductancia estomática y el potencial 

hídrico de las hojas al mediodía. Consecuentemente, el cierre estomático y el 

pobre estado hídrico de las hojas redundaron en el menor crecimiento en esta 

familia. En la familia M8, la menos susceptible al efecto del N, el aumento de la 

cantidad de hojas por rama producto de la fertilización con este nutriente fue 

contrarrestado por una reducción de la conductancia estomática y de las 

dimensiones de las traqueidas del leño (largo y diámetro de lumen). Estas 

modificaciones evitaron caídas abruptas del potencial hídrico de las hojas al 
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mediodía, y en consecuencia, la disponibilidad de agua en los tejidos fue 

adecuada y permitió sostener el crecimiento. Se concluye que la fertilización 

afecta la arquitectura hidráulica de las plantas y que existe variabilidad en las 

estrategias hidráulicas entre familias. Algunas de las modificaciones en la 

arquitectura hidráulica pueden explicar el efecto negativo de la fertilización con 

N en el crecimiento. 

 

 

5b.2 - Introducción 

 

Los cambios en la partición de materia seca producto de modificaciones en la 

disponibilidad de nutrientes, especialmente N y P, pueden dar lugar a cambios 

en el uso del agua (Albaugh et al. 1998; Ewers et al. 1999; Ewers et al. 2000; 

Haynes y Gower 1995) y en la arquitectura hidráulica de los árboles (Bucci et al. 

2006). En apartados anteriores de esta tesis se han dado ejemplos de cambios 

en la arquitectura hidráulica producto de la fertilización (Capítulos 1, 2b). Estos 

cambios hidráulicos son dependientes del suelo (Capítulo 3a), los nutrientes y la 

especie, pero además pueden variar dentro de la misma especie. Distintos 

genotipos de P. taeda pueden tener diferentes características como 

conductancia hidráulica, intercambio gaseoso, sensibilidad estomática y 

resistencia a la cavitación (Aspinwall et al. 2011), y desarrollar diferentes 

mecanismos de captura y distribución de carbono cuando son fertilizados 

(Samuelson 2000; Stovall et al. 2012; Tyree et al. 2009a; Tyree et al. 2009b). Se 

han observado diferencias en la respuesta a la fertilización en relación a la 

partición de materia seca entre dos clones hermanos de la especie (Stovall et al. 

2012). El clon de mayor tasa de crecimiento aumentó la relación vástago:raíz en 

respuesta a la fertilización, a partir de la cual sustentó el crecimiento, a pesar de 

ser el menos eficiente en generar materia seca de tallo a partir de la materia 

seca de hojas que posee. En el otro clon la tasa de crecimiento aumentó con la 

fertilización, pero no se modificó la partición de materia seca. En otro estudio, 

se encontró variabilidad en la reducción de la proporción de la materia seca de 

raíces finas entre cuatro familias de polinización abierta de P. taeda, frente a la 

mayor disponibilidad de N. La familia con mayor proporción de raíces finas en 
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condiciones de baja disponibilidad de N fue la de menor crecimiento y la que 

sufrió la mayor reducción en este compartimento frente al aumento de la 

disponibilidad de N (Samuelson 2000). Estos autores no encontraron diferencias 

entre familias para la fotosíntesis neta ni la conductancia estomática. Tyree y 

colaboradores (2009a) encontraron diferentes estrategias en respuesta a la 

disponibilidad de N en dos clones de la especie. Un clon invierte mayor 

cantidad de materia seca en raíces finas y ramas a expensas de la materia seca 

destinada a tallo, además presenta mayor área foliar específica y aumenta la 

eficiencia fotosintética con el aumento de la disponibilidad de N. El otro 

genotipo analizado aumenta el área foliar frente al aumento en la 

disponibilidad de N. Ninguno de los clones cambió la proporción vástago:raíz 

con la fertilización, pero ambos tuvieron un aumento de la materia seca de 

hojas con respecto a la de ramas y tallo. En un estudio similar, dos clones de P. 

taeda con distinta arquitectura de copa tuvieron diferentes respuestas, tanto 

fisiológicas como en partición de materia seca, frente a la fertilización con N y P 

(Tyree et al. 2009b). El clon con mayor asignación de materia seca a tallo tuvo 

un aumento mayor en área foliar que el clon caracterizado por tener mayor 

asignación área foliar, lo cual redundó en un menor crecimiento en volumen de 

tallo de éste último. Si bien las respuestas dependieron del genotipo analizado, 

cabe aclarar que en todos los trabajos citados anteriormente la fertilización 

estimuló el crecimiento de las plantas. Sin embargo demuestran que diferentes 

genotipos pueden tener distintos cambios en la arquitectura hidráulica en 

respuesta a la disponibilidad de nutrientes en el suelo. 

El objetivo de este capítulo fue examinar en plantas jóvenes de cuatro familias 

de P. taeda la variación en los cambios en la partición de materia seca y en 

diferentes rasgos de la arquitectura hidráulica, producto de la fertilización, que 

puedan explicar la magnitud del efecto negativo de la fertilización con N en el 

crecimiento. 

Hipótesis: La diferente arquitectura hidráulica de cada familia condicionará su 

respuesta en crecimiento a la fertilización en condiciones de campo. 
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5b.3 - Metodología 

 

Mediciones de crecimiento y concentración de nutrientes 

Se trabajó sobre el ensayo descripto en el Capítulo 5a. Al finalizar el ensayo, a 

los 16 meses, se cortó la parte aérea de cada individuo y se separó en tallo 

principal, ramas y hojas para medir el peso fresco de cada compartimento. Se 

pesaron sub-muestras de cada compartimento y cada tratamiento (familia y 

fertilización), que fueron secadas en estufa a 65 ± 5 ºC y pesadas con una 

precisión de 0,1 g. Se calculó la relación peso seco: peso fresco, y con este 

cociente se estimó la materia seca de cada compartimento para cada individuo. 

Para profundizar en las causas fisiológicas de la diferencia entre familias, se 

compararon dos familias de tasa de crecimiento y respuesta a la fertilización 

contrastantes, M8 y T29. 

La concentración foliar de N y P se determinó en 3 muestras compuestas de 

acículas para todos los tratamientos de las dos familias. Las muestras 

compuestas se prepararon colocando igual peso de acículas de cada individuo. 

La concentración de N se determinó por el método semi-micro Kjeldahl, y la de 

P mediante una digestión ácida de la muestra y posterior lectura por 

espectrometría de emisión por plasma inducido (Determinaciones efectuadas 

por el laboratorio LANAIS N-15, CONICET-UNS).  

 

Mediciones fisiológicas durante el período de crecimiento 

El potencial hídrico de la hoja al amanecer (Ψamanecer) (MPa) y al mediodía 

(Ψmediodía) (MPa), y la conductancia estomática (gs; mmol H2O m
-2 s-1) se 

midieron en marzo, junio y agosto de 2010 (dos días soleados en cada mes), en 

plantas de las familias contrastantes M8 y T29, fertilizadas con N (+N-P), con P 

(-N+P) y sin fertilizar (-N-P). El déficit de saturación del aire (D) estuvo entre 

0,03 y 2,02 kPa durante las mediciones. Con el fin de tener en cuenta los 

posibles efectos de D en gs, Ψamanecer y Ψmediodía, los datos se analizaron 

utilizando a D como covariable.  

El potencial hídrico de las hojas se midió en fascículos totalmente expandidos y 

expuestos al sol, con una cámara de presión tipo Scholander. Al menos 5 

plantas por familia y tratamiento fueron elegidas al azar, en cada momento de 
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medición. Cada muestra se cortó, se introdujo inmediatamente en una bolsa 

plástica y se midió aproximadamente un minuto después de ser cortada.  

La conductancia estomática se midió en cuatro momentos de cada día de 

medición, en al menos ocho plantas de cada familia y tratamiento, con un 

porómetro (SC-1, Decagon Devices Inc.). Cada medición se realizó en un grupo 

de fascículos totalmente expandidos y expuestos al sol, suficientes para llenar la 

cámara del equipo. 

 

Mediciones hidráulicas 

En noviembre de 2010, previo a la corta del ensayo, se midió la conductancia 

hidráulica de ramas (Krama) (g MPa-1 s-1) y el componente axial de la 

conductividad hidráulica (kh) (g m MPa-1 s-1) de la porción basal de las mismas. 

Las mediciones se realizaron según la metodología indicada en el Capítulo 3b 

para el vástago de las plantas, sobre ramas de las familias M8 y T29, fertilizadas 

con N (+N-P), con P (-N+P) y sin fertilizar (-N-P). De cada familia y tratamiento 

se seleccionaron 5 individuos al azar, a los que se les extrajo una rama de la 

parte media a alta de la copa, con similar longitud, diámetro y orientación 

cardinal. Las muestras fueron colectadas a la mañana temprano, se las introdujo 

en un recipiente con agua y se las tapó con una bolsa plástica para ser 

trasladadas al laboratorio. Antes de ser conectadas al equipo de medición, la 

porción basal de la rama se recortó bajo el agua. Los datos obtenidos 

consideran la resistencia basal de las plantas a la mañana, con una probabilidad 

baja de ocurrencia de embolismos. Con el fin de tener en cuenta los posibles 

efectos del tamaño de las ramas sobre la conductancia de las mismas, los datos 

se analizaron utilizando materia seca foliar soportada por cada rama como 

covariable.  

 

Mediciones de anatomía del leño 

Se analizó el leño de todas las ramas utilizadas para las mediciones hidráulicas. 

De cada muestra (porción basal de cada rama) se obtuvieron cortes 

transversales de 25 µm de espesor de dos radios completos (desde la médula 

hasta el cambium). Los cortes se tiñeron con safranina al 5% y se montaron en 

Entellan® (Merck, Alemania) para ser observados al microscopio. Cada 
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preparado se fotografió con una cámara digital (Olympus DP71) montada al 

microscopio (Olympus BX50), utilizando un objetivo de 40x. Las imágenes 

capturadas se analizaron utilizando el software ImagePro Plus, v 6.3, Media 

Cybernetics. Se midieron los siguientes parámetros: diámetro de lumen de las 

traqueidas (n = 130 por muestra, n= 780 - 1300 por tratamiento) y densidad de 

traqueidas (n° m-2) (n= 5 a 10 imágenes por muestra, área de la imagen=31202 

µm2). Para medir la longitud de traqueidas se realizó un macerado del xilema 

sin corteza de todas las muestras. La maceración se realizó en una solución 1:1 

de ácido acético y peróxido de hidrógeno al 20% (Franklin 1945). Al menos 150 

traqueidas por muestra fueron medidas en fotografías tomadas en el 

microscopio descripto anteriormente. 

 

Análisis de datos 

Los datos se analizaron utilizando el análisis de la varianza. Para los 

compartimentos y relaciones de materia seca aérea, la familia (M8, M20, T25 y 

T29), el N (-N y +N) y el P (-P y +P) fueron utilizados como factores principales 

de variación (ANOVA factorial). Para la concentración y el contenido foliar de N 

y P, el factor familia sólo consideró a las familias M8 y T29. Para gs, Ψamanecer, 

Ψmediodía, Krama, ks, kl y las características xilemáticas, los factores principales 

fueron familia (M8 y T29) y fertilización (-N-P, -N+P y +N-P). Para evaluar gs, 

Ψamanecer y Ψmediodía, el análisis se realizó considerando a D como 

covariable (ANCOVA). Para el análisis de Krama, se utilizó como covariable 

materia seca foliar de las ramas. En todos los casos, cuando el análisis resultó 

significativo, las medias se compararon utilizando el test de Fisher LSD (p=0,05). 

 

 

5b.4 - Resultados 

 

Partición de materia seca y nutrición foliar 

Todos los compartimentos de materia seca aérea estuvieron afectados 

significativamente por el N, el P y la familia, pero no hubo interacción entre 

factores (Tabla 5b.1). La materia seca aérea acumulada en los distintos 

tratamientos fue diferente en cada familia (Figura 5b.1). En la figura no se 
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indican los resultados de las comparaciones de medias, dado que no hubo 

interacción, pero permite visualizar la heterogeneidad de tamaños entre 

familias y la disparidad en las respuestas a la fertilización. Considerando a todas 

las familias, el N provocó una disminución en la acumulación de materia seca 

de todos los compartimentos, mientras que el P promovió esta acumulación. 

Por otro lado, hubo diferencias en la acumulación de materia seca entre 

familias. Las plantas de la familia T29 fueron menores que las del resto de las 

familias, además T25 fue menor que las familias M (Tabla 5b.1). Aunque no 

hubo interacción significativa entre los fertilizantes y la familia, las plantas de la 

familia T29 fueron más afectadas por el N y menos favorecidas por el P que las 

de la familia M8. Más aún, las plantas M8 fueron las menos afectadas por el N 

(Figura 5b.2). 

 

Tabla 5b.1: Materia seca para los diferentes compartimentos (g) y las relaciones 
(g g-1) de materia seca (MS) (g), considerando al N, al P y a la familia como 
factores principales (ANOVA factorial). Las diferentes letras indican diferencias 
significativas entre medias para cada variable (LSD p<0,05). 
 

    Materia seca (g)  Relaciones de MS (g g-1) 

Factor Nivel Hojas Ramas Tallo  Total  
Hojas : 
Total 

Ramas
: Total 

Hojas : 
Ramas 

Nitrógeno 
(N) 

- N 145,5   69,7   101,2   316,3     0,48   0,20   2,67  

+N 114,9   47,5   79,2   241,5     0,50   0,18   3,17  

 p 0,033  0,043  0,037  0,024    0,050  0,026  0,027 

Fósforo 
(P) 

- P 92,9   44,4   58,0   195,3     0,51   0,19  3,24  

+P 163,5   70,8   119,0   353,2     0,48   0,18  2,64  

 p <0,001  0,010  <0,001  <0,001    0,008 0,498 0,004 

Familia (F) 

M8 171,3 c  76,5 bc  124,7 c  372,4 c    0,47 b  0,19 b  2,75 b 

M20 159,6 c  81,8 c  114,4 c  355,8 c    0,48 b  0,21 b  2,49 b 

T25 114,2 b  52,8 b  80,6 b  247,6 b    0,48 b  0,20 b  2,56 b 

T29 74,0 a  21,5 a  40,1 a  135,5 a    0,54 a  0,15 a  3,89 a 

 p <0,001  <0,001  <0,001  <0,001    <0,001  <0,001  <0,001 

N x P p 0,488  0,523  0,770  0,677    0,732  0,183  0,211 

N x F p 0,220  0,477  0,318  0,312    0,292  0,625  0,456 

P x F p 0,083  0,690  0,060  0,076    0,785  0,416  0,356 

N x P x F p 0,910  0,608  0,925  0,944    0,758  0,591  0,981 
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Figura 5b.1: Materia seca aérea media (g) para cada familia en respuesta a los 
diferentes tratamientos de fertilización (n=144). Las líneas sobres las barras 
indican el error estándar de la media. 

 

 

Figura 5b.2: Partición de materia seca aérea y materia seca aérea total (g) para las 
familias M8 y T29, sin N (-N), con N (+N), sin P (-P) y con P (+P) (n=72). Los 
números encima de las barras indican el porcentaje de cambio relativo a las 
plantas que no recibieron fertilización (-N-P) para cada familia. 
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La partición de materia seca aérea también fue significativamente afectada por 

el N, el P y la familia (Tabla 5b.1). La partición de T29 fue diferente a la del resto 

de las familias. Esta familia tuvo mayor relación MS hojas:MS total y menor MS 

ramas:MS total, lo cual significó una mayor relación MS hojas:MS ramas (Tabla 

5b.1). Para todas las familias, el N incrementó la relación MS hojas:MS total, 

disminuyó la relación MS ramas:MS total y consecuentemente aumentó MS 

hojas:MS ramas. Por el contrario, el P redujo significativamente las relaciones 

MS hojas:MS total y MS hojas:MS ramas en todas las familias (Tabla 5b.1). 

La concentración foliar de N y P no se modificó con la aplicación de N o P ni 

entre familias (Tabla 5b.2). Consecuentemente, las diferencias encontradas en el 

contenidos de N y P foliar estuvieron directamente relacionadas con las 

diferencias en la materia seca de hojas para cada familia y tratamiento. Por lo 

tanto, la cantidad de N y P acumulado en la copa disminuyó en las plantas 

fertilizadas con N producto del efecto depresivo de este nutriente en la 

acumulación de materia seca de hojas. Por el contrario, el N retenido en las 

acículas de las plantas fertilizadas con P fue mayor. El contenido de N foliar por 

g de materia seca aérea estuvo significativamente afectado por el N y la familia 

(Tabla 5b.2), fue mayor en las plantas +N que en las -N y en las T29 que en las 

M8.  
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Tabla 5b.2: Concentración foliar de N y P ([N] y [P]) (mg g-1) y contenido de N 
foliar por g de materia seca aérea total (Nhoja:MStotal) (mg g

-1), considerando al N, 
al P y a la familia como factores principales (ANOVA factorial). Las diferentes 
letras indican diferencias significativas entre medias para cada variable (LSD 
p<0,05). 

 

Factor  Nivel  [N]  [P]  Nhoja:MStotal 

Nitrógeno (N) 
- N  17,15  1,45  8,45 a 

+N  18,07  1,25  9,31 b 

 p 0,170  0,119 0,003 

Fósforo (P) 
- P  17,47  1,29  9,11 

+P  17,80  1,38  8,75 

 p 0,492  0,424  0,436 

Familia (F) 
M8  17,89  1,29  8,51 a 

T29  17,41  1,39  9,31 b 

 p 0,587  0,502 0,002 

N x P p 0,320  0,138  0,631 

N x F p 0,285  0,552  0,811 

P x F p 0,249  0,175  0,213 

N x P x F p 0,267  0,230  0,052 

 

 

 

Potencial hídrico de la hoja y conductancia estomática 

El potencial hídrico de la hoja al amanecer (Ψamanecer) fue similar para todos 

los tratamientos y familias, y no fue afectado significativamente por D (Tabla 

5b.3, Figura 5b.3). El Ψmediodía covarió fuertemente con D y hubo interacción 

significativa entre la familia y la fertilización para esta variable (Tabla 5b.3). Para 

la familia T29, el Ψmediodía del tratamiento +N-P fue significativamente menor 

que el de los demás tratamientos. Para la familia M8 el Ψmediodía fue similar 

en todos los tratamientos (Figura 5b.3).  

La conductancia estomática media diaria también covarió fuertemente con D. La 

familia y la fertilización afectaron esta variable, pero no hubo interacción entre 

factores (Tabla 5b.3). La gs media diaria fue significativamente menor en T29 
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con respecto a M8 (Figura 5b.4 A), y en las plantas fertilizadas con N con 

respecto a las fertilizadas con P y no fertilizadas (Figura 5b.4 B).  

 

 

Tabla 5b.3: Valores de p para la conductancia estomática (gs) (mmol m-2 s-1) y el 
potencial hídrico de la hoja al amanecer (Ψamanecer) (MPa) y al mediodía 
(Ψmediodía) (MPa), considerando el tratamiento de fertilización y la familia 
como factores principales y el déficit de saturación del aire (D) (kPa) como 
covariable (ANCOVA factorial). 

 

 
Efectos principales  Interacción 

Covariable 
(D) 

Fertilización Familia  
Fertilización x 
Familia 

gs <0,001  0,003  0,026  0,296 

Ψamanecer 0,649  0,085  0,088  0,771 

Ψmediodía <0,001  0,007 0,203  0,002 

 

 

 

Figura 5b.3: Potencial hídrico de la hoja al amanecer y al mediodía (MPa) (n=60). 
Las diferentes letras indican diferencias significativas entre medias para cada 
panel (LSD p<0,05). Las líneas sobre las barras corresponden al error estándar de 
la media. 
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Figura 5b.4: Conductancia estomática media diaria (gs) (mmol m-2 s-1) por familia 
(A) y por tratamiento (B) (n=384). Las diferentes letras indican diferencias 
significativas entre medias para cada panel (LSD p<0,05). Las líneas sobre las 
barras corresponden al error estándar de la media. 
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de las plantas +N-P fue menor que en el resto de los tratamientos, mientras 

que en la familia M8 Krama no tuvo diferencias entre tratamientos (Figura 5b.4). 
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tuvieron traqueidas más cortas que las plantas sin fertilizar. No se encontraron 

diferencias significativas en el lumen de las traqueidas de la familia T29, sin 

embargo, las plantas del tratamiento -N+P tuvieron menor densidad y longitud 

de traqueidas que las plantas sin fertilizar (Figura 5b.6). 

 

 

Tabla 5b.4: Valores de p para las conductividades hidráulicas específica (ks) (g m 
MPa-1 s-1 m-2) y foliar específica (kl) (g m MPa-1 s-1 g-1) de la rama, el diámetro del 
lumen de la traqueida (Diámetro lumen) (µm), la longitud de la traqueida 
(Longitud) (µm) y la densidad de traqueidas por campo (Densidad) (n° m-2) del 
xilema de la rama, considerando el tratamiento de fertilización y la familia como 
factores principales (ANOVA simple). 

 

Parámetro 
Efectos principales  Interacción 

Fertilización Familia  Fertilización x Familia 

ks  0,557 0,224  0,443 

kl  0,394 0,361  0,978 

Diámetro lumen  0,026  0,001  0,001 

Longitud <0,001  <0,011  <0,001 

Densidad 0,038 0,070  <0,001 
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Figura 5b.5: Conductancia hidráulica de la rama (Krama) (g MPa-1 s-1) y 
conductividades hidráulicas específica (ks) (g m MPa-1 s-1 m-2) y foliar específica 
(kl) (g m MPa-1 s-1 g-1) (n=30). Las diferentes letras indican diferencias 
significativas entre medias calculadas (Krama) y medias (ks y kl) en cada panel 
(LSD p<0,05). Las líneas sobre las barras corresponden al error estándar de la 
media. 
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Figura 5b.6: Características anatómicas del xilema: diámetro del lumen de 
traqueidas (µm), densidad de traqueidas por campo (n° m-2) y longitud de 
traqueidas (µm) El n para cada variable y tratamiento se detalla en la 
metodología. Las diferentes letras indican diferencias significativas entre medias 
para cada panel (LSD p<0,05). Las líneas sobre las barras corresponden al error 
estándar de la media. 
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5b.5 - Discusión 

 

Crecimiento, partición de materia seca, concentración y contenido de nutrientes  

La fertilización con P incrementó el crecimiento en todas las familias, mientras 

que el N tuvo un efecto negativo (Tabla 5b.1), como se ha observado en 

estudios previos en plantaciones de P. taeda y en los capítulos anteriores de 

esta tesis (Costa Muniz et al. 1975; Fernández et al. 2000b; Fernández et al. 

1999b). Aunque no se encontró interacción entre las familias y los fertilizantes, 

las familias de menor tasa de crecimiento tuvieron una respuesta menor al P 

que las familias de mayor tasa de crecimiento, pero además estuvieron muy 

afectadas por la adición de N. Para investigar las posibles causas de estas 

diferencias, se compararon dos familias de tasa de crecimiento contrastante, M8 

y T29.  

A partir de los datos obtenidos se pudo comprobar que no existe un problema 

en la adquisición de nutrientes por las plantas. La concentración de N y P no 

difirió entre tratamientos. Los valores de concentración encontrados en las 

plantas son similares a los óptimos propuestos para la especie en la bibliografía, 

así como también la relación N:P que debe ser mayor a 10 para considerarse 

equilibrada (Allen 1987; Jones Benton 1993; Needham et al. 1990). Además, 

estos valores concuerdan con los reportados en otros estudios para 

plantaciones jóvenes de P. taeda en la zona (Fernández et al. 2000b; Fernández 

et al. 2000c; Goya et al. 2010). Consecuentemente, las diferencias en crecimiento 

no pueden ser explicadas por problemas en la adquisición de nutrientes. Dado 

que la concentración foliar de P fue igual en todos los tratamientos y que el P 

estimuló el crecimiento, la adquisición de P fue la necesaria para sostener el 

crecimiento sin que se observe consumo de lujo o dilución de este nutriente en 

la materia seca (Birchler et al. 1997). Por lo tanto, las plantas fertilizadas con P 

tuvieron mayor disponibilidad de P en el suelo, tomaron mayor cantidad de P y, 

en consecuencia, crecieron más. De manera similar, la concentración foliar de N 

no varió entre tratamientos. Las plantas de la familia T29 crecieron menos que 

las plantas no fertilizadas, entonces, a pesar de que la disponibilidad de N en el 

suelo fue mayor, la adquisición de N no se modificó. Esto quiere decir que la 

absorción de N que realizaron estas plantas fue proporcional a su tamaño, por 
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lo tanto, en este caso tampoco se observó consumo de lujo o dilución de este 

nutriente en la materia seca. Estos resultados sugieren que el problema 

generado por el N no es de índole nutricional (e.g., toxicidad). Como se 

demostró en el Capítulo 4, la fertilización con urea no genera cambios 

importantes en el pH de este tipo de suelo. 

El incremento en área foliar como resultado de la fertilización es una respuesta 

típica en esta especie (Albaugh et al. 1998; Albaugh et al. 2004; Coyle et al. 

2008; Green y Mitchell 1992; Green et al. 1994; Tyree et al. 2009b), así como 

también el aumento de la cantidad de follaje soportado por cada rama como 

respuesta a la fertilización con N (Gillespie et al. 1994) (Tabla 5b.1). A pesar de 

que no hay cambios en la concentración de nutrientes en las hojas producto de 

la fertilización, el contenido de nutrientes cambió (Tabla 5b.2). El incremento en 

la materia seca de hojas y de la porción aérea en general significó un aumento 

en el contenido total de nutrientes contenidos en las hojas de M8. Las plantas 

de esta familia usaron más eficientemente el N y el P ya que, con la misma 

concentración foliar, crecieron más que las plantas de T29. Esto resulta en una 

menor cantidad de N retenido en hojas por cada gramo de materia seca 

producida en M8 con respecto a T29 (Tabla 5b.2). En ambas familias la 

fertilización con P incrementó la acumulación de materia seca aunque la 

concentración de este nutriente no se modificó entre tratamientos. Si bien hubo 

un aumento en el contenido foliar de P en las plantas fertilizadas con P, no se 

encontraron diferencias en la cantidad de P retenido en hojas por g de materia 

seca producida, un estimador de la eficiencia del uso del P. Por otro lado, la 

concentración de N fue similar entre plantas fertilizadas o no con N, pero las 

plantas fertilizadas con N tuvieron menos materia seca que las no fertilizadas y 

acumularon proporcionalmente más materia seca de hojas (Tablas 5b.1 y 2). 

Entonces, la cantidad de N retenido en hojas por g de materia seca producida 

fue mayor en las plantas fertilizadas con N (Tabla 5b.2), es decir, que estas 

plantas son menos eficientes en convertir el N en crecimiento de la parte aérea. 

Aunque las raíces no fueron consideradas en este capítulo, en general la 

acumulación de materia seca de raíces disminuye con la aplicación de N, como 

se demostró en otros estudios (Bakker et al. 2009; Ewers et al. 1999; Samuelson 

et al. 2008b) y en los capítulos anteriores de esta tesis. Si ese resultado se 
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mantuviera en este ensayo, el efecto de la fertilización con N sería incluso más 

severo en la eficiencia del uso del mismo.  

Según los resultados obtenidos, se puede concluir que la capacidad de utilizar 

el N y el P es diferente entre familias, y que un aumento importante en la 

disponibilidad de uno de estos nutrientes desencadena diferentes cambios 

morfológicos en cada familia. En el apartado siguiente se discute sobre los 

cambios fisiológicos que ocurren en las mismas. 

 

Cambios hidráulicos provocados por la fertilización 

Estudios previos en plantaciones de 8 años de la especie muestran valores de 

Ψmediodía entre -1 y -1,6 MPa (Ewers et al. 2000; Samuelson et al. 2008b). En 

este ensayo se encontraron valores mucho más negativos, lo cual sugiere que 

las acículas de las plantas tuvieron menor disponibilidad de agua, posiblemente 

como resultado de la baja conductividad hidráulica del suelo (Tabla 5a.1) y el 

bajo desarrollo radical que hayan alcanzado las plantas a su corta edad. La 

escasa cantidad de agua disponible es típica en suelos arcillosos, en períodos 

de bajo contenido de agua en suelo (Fernández y Trillo 2005; McDowell et al. 

2008). Aunque las precipitaciones fueron suficientes para sostener el 

crecimiento de esta especie durante el período experimental (Figura 5a.1), la 

disponibilidad de agua en el suelo pudo ser baja en momentos con ausencia de 

lluvias y alta demanda evapotranspirativa. 

Aunque las raíces no se consideraron en este estudio, se encontraron 

diferencias en algunos aspectos de la arquitectura hidráulica de la parte aérea 

de las plantas fertilizadas y no fertilizadas. El P modifica la arquitectura 

hidráulica en aspectos relacionados con cambios en el tamaño, como la mayor 

acumulación de materia seca aérea (Figura 5b.1), mayor altura y mayor diámetro 

al cuello (Capítulo 5a). El mayor tamaño implica mayor camino hidráulico 

(Midgley 2003), mayor área foliar y probablemente mayor cantidad de agua 

liberada a la atmósfera por planta. Por otro lado, el N generó cambios en la 

arquitectura hidráulica independientes del tamaño de la planta. Las plantas de 

la familia T29 fueron muy afectadas por la fertilización con N en relación al 

crecimiento (Figura 5b.2) y al Ψmediodía (Figura 5b.3). Otros trabajos han 

reportado modificaciones en el potencial hídrico de las hojas producto de la 
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fertilización (Bucci et al. 2006; Lovelock et al. 2006; Stoneman et al. 1996). En P. 

taeda, Samuelson et al. (2008a) encontraron que la fertilización aumentó el 

Ψmediodía, mientras que Ewers et al. (2000) no encontraron diferencias en 

Ψmediodía entre plantas fertilizadas y no fertilizadas.  

Además de una fuerte caída en el Ψmediodía, las plantas fertilizadas con N de 

la familia T29 son las que tienen menor gs a lo largo del día (Figura 5b.4). 

Similar patrón en gs se encontró en plantines de P. taeda como consecuencia 

de la fertilización nitrogenada (Munger et al. 2003; Samuelson 2000; Tyree et al. 

2009a). Sin embargo, otros estudios muestran patrones poco claros de gs en 

respuesta a la fertilización (Murthy et al. 1996).  

Dado que el Ψamanecer fue cercano a cero y similar en todos los tratamientos, 

es razonable pensar que la causa de la baja gs y el bajo Ψmediodía en las 

plantas fertilizadas con N de la familia T29 estuvo asociada a un bajo 

abastecimiento de agua a las hojas. Entonces, el cierre estomático parcial sería 

consecuencia de la caída en el potencial de las hojas producto de que el 

abastecimiento de agua a las hojas no es suficiente y no permite contrarrestar la 

pérdida de agua por transpiración. Esta hipótesis es posible dado que existen 

diferencias en la partición de materia seca entre familias. Cada rama de las 

plantas de T29 soporta más cantidad de hojas comparada con las plantas de 

M8, pero además la fertilización con N también aumenta la carga de hojas por 

rama (Tabla 5b.1). Es así que el xilema de cada rama de las plantas de la familia 

T29 fertilizadas con N estuvo sujeto a una alta demanda de agua en 

comparación al resto de los tratamientos. Esto se confirma por la baja 

conductancia hidráulica registrada en las ramas de las plantas de T29 

fertilizadas con N en relación a las ramas de plantas no fertilizadas o fertilizadas 

con P (Figura 5b.5). Por otro lado, la fertilización con P disminuye la cantidad de 

hojas soportadas por cada rama (Tabla 5b.1), no genera cambios en Krama, y en 

consecuencia no hay disminución en la gs ni en el Ψmediodía (Figuras 5b.3, 4 y 

5). 

La disminución en la conductancia hidráulica puede originarse en diferencias en 

la anatomía del xilema (e.g., traqueidas con menor lumen o más cortas). Sin 

embargo, las plantas de la familia T29 fertilizadas con N no tuvieron 

modificaciones en la morfología de sus traqueidas (Figura 5b.6) ni en la 
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capacidad de conducir agua de las ramas (ks y kl) (Figura 5b.5). Es así que la 

disminución en la Krama puede originarse por cambios a nivel anatómico de la 

acícula o la unión del fascículo a la rama, por el mayor número de fascículos 

presentes en cada rama, o por un aumento en el número de embolismos 

permanentes en el xilema. Para realizar las mediciones de Krama, el leño y las 

acículas fueron hidratados, pero los embolismos permanentes del xilema no 

fueron removidos. Por lo tanto, la Krama obtenida fue representativa de la 

conductancia real de la planta en condiciones de campo. 

Los cambios producidos en la partición de materia seca, junto con la 

modificación en Krama pueden explicar las disminuciones en gs y Ψmediodía 

en las plantas de T29 fertilizadas con N. En un estudio realizado en la misma 

especie, se encontró que en las acículas se constituía el 75% de la resistencia al 

flujo hidráulico de la parte aérea de la planta (Domec et al. 2009). Entonces, una 

posible causa del bajo crecimiento de las plantas T29 podría ser la baja 

conductancia estomática, que junto con la misma capacidad fotosintética, 

resultarían en menor fijación de carbono y consecuentemente, en menor 

crecimiento. Presumiblemente, la capacidad fotosintética fue similar en todos 

los tratamientos ya que la concentración de N foliar no varió y hay una alta 

correlación entre estos dos parámetros (Gough et al. 2004), lo cual se comprobó 

también en el capítulo 2b. Los estomas controlan el estado hídrico de la planta 

y regulan la cantidad de agua extraída del suelo a partir del control de la tasa 

de pérdida de agua a la atmósfera, de tal manera que la capacidad hidráulica 

del sistema suelo-planta que permite abastecer de agua a las hojas se equilibre 

(Domec et al. 2009; Franks et al. 2007; Oren et al. 1999). Si los estomas no 

detectan y no responden a una menor capacidad de abastecimiento de agua 

del sistema suelo-planta, el xilema se emboliza rápidamente, lo que aumenta el 

riesgo de disfunción hidráulica y la deshidratación de las hojas (Maseda y 

Fernández 2006). Las disfunciones del sistema como resultado de los 

embolismos en los conductos es el factor primario que determina la pérdida de 

conductancia hidráulica en la planta (Aspinwall et al. 2011; Domec et al. 2009).  

En el caso de la familia M8, la fertilización con N también disminuye la gs a 

valores similares a los registrados en la familia T29. Sin embargo, el cierre 

estomático fue más eficiente dado que el Ψmediodía no cayó como en el caso 
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de T29 (Figuras 5b.3 y 4). Esto último probablemente está relacionado con la 

menor materia seca de hojas por rama observada en esta familia (Tabla 5b.1), y 

también porque la Krama tendió a ser mayor que en los otros tratamientos 

(Figura 5b.5). A su vez, ks y kl fueron más homogéneas entre plantas fertilizadas 

y no fertilizadas, lo cual está probablemente relacionado con la propiedad de 

esta familia de disminuir la longitud y el diámetro del lumen de las traqueidas y 

aumentar la densidad de las mismas con la fertilización (Figura 5b.6). 

Traqueidas cortas con pequeños diámetros pueden generar grandes 

resistencias al movimiento de agua (Ewers et al. 1999). Sin embargo, las plantas 

fertilizadas de esta familia tuvieron una reducción en el tamaño de traqueidas 

probablemente contrarrestado por un aumento en la densidad de las mismas, 

lo que hizo que la conductividad no varíe. La reducción en el diámetro de los 

lúmenes aumenta la resistencia al flujo de agua, pero además disminuye el 

riesgo de formación de embolismos (Bucci et al. 2006; Tyree y Ewers 1991). 

Probablemente hubo una disminución en la formación de embolismos en las 

plantas fertilizadas con N, producto de la reducción en el diámetro de los 

lúmenes de las traqueidas. Entonces, en la familia M8 el N aumenta la cantidad 

de hojas soportadas por cada rama, pero no modifica significativamente la 

conductividad del xilema. Los embolismos son probablemente menos 

frecuentes por lo cual el abastecimiento de agua a las hojas no se ve 

comprometido; la Krama no varía, así como tampoco el potencial hídrico de las 

hojas con respecto a las plantas sin fertilizar. La suma de todos estos factores 

redunda en que el crecimiento no se vea afectado con la fertilización con N 

como sucede en T29.  

Otros estudios han documentado el efecto de la fertilización sobre la 

conductividad hidráulica del xilema. La conductividad del xilema de ramas y 

tallos puede ser afectado por la disponibilidad de nutrientes. Por ejemplo, en 

especies latifoliadas del Cerrado Brasileño, hubo un aumento en ks y kl luego 

de ser fertilizadas con N, sin embargo, los cambios producidos en kl fueron 

menores que los registrados en ks (Bucci et al. 2006). En contraposición a lo 

anterior, en Eucalyptus grandis la fertilización con N no generó cambios en kl ni 

ks (Clearwater y Meinzer 2001). Como se mencionó anteriormente, los cambios 

en la conductividad del xilema en respuesta a la fertilización pueden tener su 
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origen en cambios en la morfología de las células del xilema, producto de 

cambios en la disponibilidad de nutrientes. Por ejemplo, el diámetros de las 

traqueidas de la raíz de Picea glauca disminuyó en plantas fertilizadas 

(Krasowski y Owens 1999). Por el contrario, el diámetro de las traqueidas tendió 

a aumentar con la disponibilidad de N en Larix sibirica (Yazaki et al. 2001) y 

Picea abies (Kostiainen et al. 2004), aunque la longitud de las mismas tendió a 

disminuir en ambas especies. En todos los casos mencionados anteriormente, 

las plantas respondieron positivamente en crecimiento a la adición de N, en 

contraposición a los resultados obtenidos en este capítulo. En general, un 

aumento en la tasa de crecimiento, por ejemplo, como respuesta a la 

fertilización, está asociada con una disminución en el largo de las traqueidas 

producto de una división más rápida de las células del cambium (Ward et al. 

2008). Los cambios en la morfometría de las células del xilema pueden o no 

traducirse en cambios en capacidad conductiva, dado que muchas veces los 

efectos en las dimensiones de las células son contrarrestados y la conductividad 

no se modifica. Por ejemplo, en Eucalyptus pauciflora la fertilización con N 

incrementó el diámetro de los conductos xilemáticos del tallo, pero ese cambio 

no produjo modificaciones en la conductividad hidráulica (Atwell et al. 2009). En 

el mismo sentido, la fertilización con N aumentó el diámetro de lumen de los 

vasos en Populus spp., sin embargo kl disminuyó en estas plantas, producto del 

aumento en el área foliar que generó el tratamiento (Harvey y van den 

Driessche 1997).  

Los genotipos con altas tasas de crecimiento pueden tener características 

morfológicas y fisiológicas que podrían resultar en menor productividad bajo 

condiciones de estrés por sequía (Fernández y Reynolds 2000). Este 

compromiso entre potencial de crecimiento y tolerancia al estrés surge a partir 

del desarrollo de mecanismos que permiten tolerar o evitar el estrés hídrico, los 

cuales desvían carbono hacia moléculas y estructuras no fotosintéticas, 

limitando la productividad potencial (Pita y Prados 2001). En este ensayo todos 

los genotipos estuvieron expuestos a períodos con baja disponibilidad de agua 

y alta demanda evapotranspirativa, por ejemplo durante los meses de enero, 

agosto y septiembre de 2010 (Figura 5a.2). Los resultados obtenidos 

demuestran que no existió un compromiso entre tasa de crecimiento y 
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tolerancia al estrés, dado que el genotipo con mayor tasa de crecimiento fue 

menos susceptible a las condiciones hídricas desfavorables impuestas por la 

fertilización con N. 

 

 

5b.6 - Conclusiones 

 

Los resultados obtenidos en este capítulo sugieren que existe variación entre 

familias con respecto al efecto negativo de la fertilización con N sobre el 

crecimiento de plantas jóvenes de P. taeda. Se descartó que las causas del 

efecto negativo estén relacionadas con problemas en la adquisición de N o P. 

La fertilización nitrogenada altera la partición de materia seca y estos cambios 

afectan la arquitectura hidráulica de la planta. Se observó variabilidad en la 

magnitud de la afección entre las familias con las que se trabajó. La familia T29 

estuvo muy afectada por la fertilización con N, tuvo cambios importantes en su 

partición de materia seca que se relacionaron con una disminución en el 

abastecimiento de agua a las hojas. Así, el potencial hídrico de las hojas 

disminuyó, hubo un cierre estomático parcial y el crecimiento se redujo. La 

familia menos afectada por el N, M8, tuvo un cierre estomático acompañado 

por cambios en la morfología del xilema que probablemente permitieron 

mantener el abastecimiento de agua a las hojas y sostener el crecimiento. La 

fertilización con P tuvo un efecto positivo en el crecimiento de todas las familias 

analizadas y los cambios que produjo en la arquitectura hidráulica de las 

mismas no repercutieron en el estado hídrico de las hojas. 
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Contraste de hipótesis, conclusiones 
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6.1 - Contraste de hipótesis 

 

1 - La fertilización con P estimulará el crecimiento inicial de una 

plantación de P. taeda instalada sobre un suelo pedregoso, de la provincia 

de Misiones, mientras que la fertilización con N tendrá un efecto 

depresivo, que será mayor a mayor dosis aplicada. El crecimiento de las 

plantas con la aplicación combinada de ambos nutrientes dependerá del 

balance entre la magnitud de respuesta a cada nutriente. 

 

La alta heterogeneidad del terreno en cuanto a disponibilidad de agua y 

nutrientes en los sitios con suelos someros y pedregoso, ubicados en pendiente 

de la provincia de Misiones, determinó que la respuesta a la fertilización sea 

altamente dependiente del lugar donde estaba ubicada cada parcela. La 

fertilización con P estimuló el crecimiento inicial en diámetro y altura de las 

plantas a los seis meses de edad. Sin embargo, el mantenimiento de esta 

tendencia en el tiempo fue dependiente del sitio. El efecto negativo del N se 

verificó sólo en una parte del terreno, en combinación con la aplicación de P, 

sin embargo, la aplicación de urea, sola o combinada, no estimuló el 

crecimiento de las plantas por encima del tratamiento testigo a los 18 meses de 

realizada la fertilización. Dado que se encontró interacción entre el efecto del P 

y el N en el crecimiento a los 18 meses, es posible afirmar que la respuesta a la 

aplicación de estos nutrientes combinados es producto del balance entre las 

respuestas a cada nutriente en particular, pero además es altamente 

dependiente de las condiciones ambientales. 

 

 

2 - La fertilización con N, a diferencia de la fertilización con P, modifica la 

fisiología de la planta de manera que impide que las plantas mantengan 

un buen estado de hidratación, de modo que la adición de N en el suelo 

con baja conductividad hidráulica generará un menor crecimiento, 

mientras que la fertilización con P tendrá efecto positivo en el 

crecimiento. 
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Los resultados obtenidos en el ensayo con condiciones controladas en suelo 

pedregoso (Capítulo 2b) permiten aceptar parcialmente esta hipótesis. Las 

plantas fertilizadas con P tuvieron una mayor conductancia estomática diaria 

que generó un mayor consumo de agua a nivel de individuo. Sin embargo, 

estas modificaciones no redundaron en mayor crecimiento. La falta de 

respuesta al P en crecimiento difiere de lo encontrado en suelos rojos 

profundos (Fernández et al. 1999b; Fernández et al. 2003) e incluso del 

comportamiento observado a campo del Capítulo 2a, en los primeros meses 

posteriores a la fertilización. En cuanto a la diferencia en relación con los suelos 

rojos profundos, la mayor concentración de P disponible en los suelos 

pedregosos puede ser una explicación a la falta de respuesta a la adición de 

este nutriente. El suelo pedregoso utilizado en el capítulo 2b tiene alrededor de 

4 ppm de Pe, mientras que los suelos rojos profundos donde estuvieron 

ubicados los ensayos antes mencionados tenían alrededor de 2 ppm.  

Por otro lado, se encontró que la fertilización con N, al igual que lo encontrado 

en suelos rojos profundos, tuvo un efecto depresivo en el crecimiento. Esta 

respuesta se relacionó a una menor compartimentalización de materia seca de 

raíces finas y una reducción de la conductancia estomática diaria y la capacidad 

conductiva del leño.  

La discrepancia observada en relación al comportamiento en el crecimiento 

inicial en suelo pedregoso a campo posiblemente se deba a las diferencias en 

las condiciones experimentales, la duración de cada experimento y a la alta 

dependencia de las condiciones del terreno que tiene la respuesta a campo en 

este tipo de sitios. 

 

 

3 - Las plantas fertilizadas responden de manera diferente según la 

disponibilidad de agua, y las respuestas observadas en las plantas con 

estrés por sequía se asemejarán a las observadas en las plantas fertilizadas 

con N que crecen en el suelo pedregoso. 

 

A partir de los resultados obtenidos en el Capítulo 3a se puede aceptar 

parcialmente esta hipótesis. Por un lado, al utilizar un sustrato de textura gruesa 



Capítulo 6 - Contraste de hipótesis, conclusiones generales y perspectivas futuras 

196 

y bajo contenido de N, no se observó efecto depresivo de la fertilización con 

este nutriente. Sin embargo, algunas respuestas fisiológicas encontradas en las 

plantas fertilizadas con N y baja disponibilidad de agua fueron similares a las 

halladas en las plantas fertilizadas con N creciendo sobre suelo pedregoso. Se 

puede deducir que las plantas fertilizadas con N que crecen en ese tipo de 

suelos desarrollan cambios fisiológicos y en partición de materia seca que 

permiten adecuar el sistema hidráulico a la disponibilidad de agua en el suelo, 

análogos a los producidos bajo estrés por sequía. Es así que el suelo pedregoso, 

impone un estrés por sequía, seguramente debido a su baja conductividad 

hidráulica. 

Por otro lado, la adición de P no afectó el crecimiento ni la arquitectura 

hidráulica de las plantas en las dos condiciones hídricas analizadas, dado que 

seguramente no fue limitante para las plantas en este sistema experimental.  

 

 

4 - Las plantas responden a la mayor disponibilidad de nutrientes 

aumentando su crecimiento, pero la distribución espacial del fertilizante 

desencadenará cambios en la conductividad hidráulica de los tejidos, y 

consecuentemente la arquitectura hidráulica de las plantas será diferente 

según el modo de aplicación del fertilizante. 

 

Los resultados obtenidos en el Capítulo 3b permiten rechazar parcialmente esta 

hipótesis. Si bien el crecimiento de las plantas aumentó como respuesta a la 

fertilización con N y P, dado que el sustrato utilizado tenía bajo contenido de 

estos dos nutrientes, la distribución espacial de los fertilizantes no tuvo 

influencia en el crecimiento ni la arquitectura hidráulica de las plantas. La 

respuesta observada en este sistema experimental indica que el crecimiento y la 

distribución de materia seca están regulados por la disponibilidad de nutrientes 

a nivel de planta entera, y no hay respuestas localizadas a sectores del suelo 

con mayor concentración de nutrientes.  

 

5 - Tanto la urea como el nitrato generan respuestas similares en 

crecimiento y arquitectura hidráulica, que serán diferentes a las 
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producidas por la fertilización con amonio, y que mejorarán su tolerancia 

frente al estrés hídrico. El amonio no afecta la arquitectura hidráulica de la 

planta, consecuentemente, las plantas fertilizadas con esta fuente serán 

más susceptibles a la sequía. 

 

Los resultados obtenidos en el Capítulo 4 no permitieron diferenciar con 

claridad el efecto de la fuente de N en el crecimiento de las plantas porque 

ninguna de las fuentes nitrogenadas produjo cambios en el crecimiento. Sin 

embargo, todas las fuentes produjeron en el corto plazo un fuerte aumento de 

la concentración de nitrato en el suelo, por lo cual si el efecto depresivo se 

debiera a este ion en sí, todas las fuentes producirían igual efecto depresivo.  

Por otro lado, se observaron cambios en la arquitectura hidráulica de las plantas 

fertilizadas con amonio, a nivel de vástago que no fueron observadas en las 

plantas fertilizadas con nitrato. Por la duración del ensayo no es posible 

conocer las implicancias que podrían tener estos cambios en el crecimiento de 

las plantas a mediano o largo plazo. 

Todas las plantas, independientemente de la fuente con la que fueron 

fertilizadas, fueron afectadas en igual magnitud por la sequía.  

 

 

6 - Diferentes familias responderán a la fertilización en diferente 

magnitud porque existe variabilidad genética en la capacidad de respuesta 

a la elevada disponibilidad de nutrientes. 

 

A partir de los resultados obtenidos en el Capítulo 5a se puede aceptar esta 

hipótesis. Los distintos genotipos puestos a prueba respondieron de manera 

diferente a la fertilización con N y P, lo cual redundó en diferentes porcentajes 

de ganancia o pérdida en crecimiento, dependiendo de la familia y el 

fertilizante aplicado. 

 

 

7 - La diferente arquitectura hidráulica de cada familia condicionará su 

respuesta en crecimiento a la fertilización en condiciones de campo. 
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Los resultados obtenidos en el Capítulo 5b permiten aceptar esta hipótesis. Las 

diferencias en partición de materia seca, sumadas a la capacidad de los 

genotipos de modificar sus características hidráulicas, determinan su respuesta 

en crecimiento frente a la fertilización en condiciones de campo.  

La familia de alta tasa de crecimiento, fue la menos afectada por la fertilización 

con N ya que tiene una arquitectura de copa que determina una baja exigencia 

conductiva al xilema, pero además tiene capacidad de modificar la morfología 

celular y la conductividad hidráulica del leño, de forma de adecuar su sistema 

hidráulico a la disponibilidad de agua del suelo. 

En cambio, la familia más afectada por la fertilización con N tiene una gran 

cantidad de hojas en cada rama, lo cual determina una gran demanda hídrica 

para el sistema conductivo. Además, esta familia no tuvo modificaciones en la 

anatomía del leño. Bajo condiciones de baja disponibilidad de agua para la 

planta, el sistema conductivo pierde eficiencia y esto repercute finalmente en el 

crecimiento. 

 

 

6.2 - Conclusiones generales 

 

Relación entre la textura del suelo y la arquitectura hidráulica de las plantas 

A lo largo de los capítulos experimentales de esta tesis se ha demostrado que la 

fertilización inicial con N afecta la arquitectura hidráulica de las plantas de P. 

taeda, y que dicho efecto puede condicionar el crecimiento de los individuos de 

determinados genotipos, dependiendo de las características texturales del 

suelo. 

Comparando plantas jóvenes de la misma edad (aproximadamente 10 meses) y 

genotipo, creciendo en suelos de diferente textura (Capítulo 3b y 4) 

encontramos que hay un cambio en la partición de materia seca de las plantas 

sin fertilizar, que está relacionado a la textura del suelo y a la disponibilidad 

natural de nutrientes del sustrato. Para hacer esta comparación se utilizaron los 

valores medios correspondientes a cada tratamiento. Las plantas sin fertilizar 

del ensayo en sustrato arenoso tuvieron una relación vástago: raíz de 1,8, 

mientras que en las del ensayo de suelo pedregoso (arcillosos) fue de 2,1 (este 
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valor corresponde a las plantas testigo con alta disponibilidad de agua). Si 

observamos la relación MS hojas:MS raíces finas, la diferencia se exacerban, 

dando un valor de 1,9 para el sustrato arenoso y 2,9 para el suelo arcilloso. La 

mayor materia seca de raíces finas por g de materia seca de hojas observada en 

el sustrato arenoso es esperable debido a la dinámica que tiene el agua en 

estos suelos, caracterizados por tener agua disponible en un rango acotado de 

potenciales hídricos y una alta conductividad hidráulica cuando la 

disponibilidad de agua es alta. Los suelos de textura fina, por el contrario, se 

relacionan con sistemas radicales menos desarrollados y de exploración más 

superficial (Hacke et al. 2000). La adición de nitrógeno en los dos tipos de 

sustrato aumenta la relación MS hojas:MS raíces finas, pasando de 2,8 a 3,2 en 

sustrato arenoso y de 2,1 a 2,7 en suelo arcilloso con buena disponibilidad de 

agua (en este caso se utilizó el promedio de todas las fuentes de N en el ensayo 

en suelo pedregoso). Como se observa, estos cambios son proporcionalmente 

mayores en el suelo arcilloso, posiblemente debido a su mayor disponibilidad 

de N. Por otro lado, el sistema radical de esta especie es altamente susceptible 

a la baja disponibilidad de agua, generando cambios en la distribución de 

materia seca en el mismo sentido que los observados con la adición de N, pero 

más pronunciados. La relación MS hojas:MS raíces finas pasó de 2,1 a 3,2 con la 

disminución en la disponibilidad de agua en las plantas sin fertilizar y de 2,7 a 

3,4 en las plantas fertilizadas con nitrógeno.  

Los importantes cambios que se generan en la compartimentalización de la 

materia seca de las plantas jóvenes producto de la fertilización con N y la baja 

disponibilidad de agua, comprometen el abastecimiento de agua a las hojas y, 

por lo tanto, la fijación de carbono que se refleja en un menor crecimiento. 

Todos estos cambios tienen especial relevancia en los primeros meses del 

establecimiento de la planta a campo, cuando la exploración del perfil de suelo 

es escasa y las condiciones de alta evapotranspiración durante los meses más 

cálidos tienen un gran impacto sobre el ambiente de los individuos.  

Las características texturales de los suelos arcillosos misioneros los transforma 

en sustratos muy aptos para el crecimiento inicial de la especie, incluso en 

condiciones naturales de baja disponibilidad de agua ya que las plantas 

desarrollan un sistema radical adecuado al sitio. Si bien la especie se distribuye 
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naturalmente en ambientes con suelos de textura superficial franca o arenosa, y 

baja fertilidad, posee una gran capacidad de crecimiento en los ambientes de la 

Mesopotamia Argentina. Sin embargo, con la adición de N, las reducciones 

proporcionalmente mayores de las raíces, determinan un nuevo equilibrio entre 

la cantidad de tejido absorbente y transpirarte, limitando el abastecimiento de 

agua y el crecimiento de manera general en los genotipos comerciales. Sin 

embargo, existe variabilidad entre genotipos en la respuesta a la fertilización 

con N. Los genotipos con alta capacidad de adecuar su sistema hidráulico a la 

disponibilidad de agua, logran mantener las tasas de crecimiento cuando son 

fertilizados con N.  

 

 

Aspectos relacionados a la aplicación tecnológica 

Los resultados de esta tesis permiten generar información tecnológica valiosa 

para el sistema productivo de P. taeda en los ambientes con suelos rojos de la 

región Mesopotámica. 

-  La fertilización inicial con N y P de las plantaciones ubicadas en sitios con 

suelos someros, pedregosos y de escasa profundidad probablemente no 

produzca incrementos en el crecimiento que justifique la inversión de la 

práctica.  

Los resultados obtenidos a campo indican que hay una escasa respuesta de las 

plantas a la aplicación de P, y un efecto nulo o negativo de la fertilización con N 

en el crecimiento inicial de genotipos comerciales, que hace que su 

implementación posiblemente sea inviable económicamente. Este es el primer 

antecedente que se ha generado de la respuesta a la fertilización en este tipo 

de suelo, por lo tanto, es necesario profundizar la investigación en pos de 

generar prácticas de manejo que permitan la incorporación de los nutrientes 

extraídos del sistema pero que sean redituables económicamente. En este 

sentido, son necesarios nuevos ensayos que pongan a prueba el efecto de la 

fertilización en etapas más avanzadas del turno de la plantación. 

-  Los buenos resultados, ya conocidos, de la fertilización inicial con P en 

plantaciones ubicadas en suelos rojos profundos, puede maximizarse si se 

utilizan genotipos seleccionados. Las familias M8 y M20 del Plan de 
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Mejoramiento Genético de INTA, caracterizadas por tener altas tasas de 

crecimiento, han demostrado además tener una mejor respuesta a la 

fertilización con P que las otras familias puestas a prueba.  

-  Los efectos negativos, ya conocidos, de la fertilización inicial con N en 

plantaciones ubicadas en suelos rojos profundos puede evitarse si se utilizan 

genotipos seleccionados. La familia M8 del Plan de Mejoramiento Genético de 

INTA, tiene características morfológicas y fisiológicas que le permiten mantener 

el crecimiento a niveles similares a las plantas sin fertilizar. Dada la falta de 

respuesta, la recomendación de la fertilización inicial con urea sigue siendo 

inviable. Sin embargo, que la fertilización con N no reduzca el crecimiento de 

esta familia es producto de un conjunto de atributos importantes y deseables 

desde el punto de vista productivo. El mantenimiento del crecimiento frente a la 

fertilización es consecuencia de la eficiente adecuación de la arquitectura 

hidráulica de estas plantas a la disponibilidad de agua del suelo, que les 

permite un mejor desempeño frente a condiciones de sequía en relación al 

resto de los genotipos analizados. 

- La disposición espacial del fertilizante, ya sea colocado en hoyos en 

profundidad o distribuido sobre la superficie del suelo, genera igual efecto en el 

crecimiento y en la arquitectura hidráulica, por lo que ambos tipos de 

aplicaciones son factibles de ser utilizados en esta especie. 

 

 

Aspectos relevantes respecto a la los sistemas experimentales utilizados en esta 

tesis 

Esta tesis contó con ensayos realizados a campo y bajo condiciones 

controladas. En los ensayos en contenedores se realizaron mediciones 

detalladas del comportamiento fisiológico de las plantas para poder describir la 

respuesta a la fertilización con N y P, a las distintas disponibilidades de agua y a 

los diferentes sustratos. Por otro lado, los ensayos a campo permitieron 

describir el comportamiento de las plantas bajo la heterogeneidad de 

condiciones ambientales impuestas en los escenarios reales de cultivo. Si bien 

los resultados obtenidos en los ensayos a campo y en contenedores no son 

comparables, en estos últimos se encontraron respuestas a la fertilización 
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similares a las halladas en el campo. Por lo tanto, más allá de las limitaciones 

que implica trabajar con plantas en macetas, ese sistema experimental permite 

perfectamente avanzar en el estudio de ciertas respuestas fisiológicas de las 

plantas. 

La diferencia encontrada en el comportamiento de las plantas frente a la 

fertilización con N y con P en los diferentes experimentos permitió independizar 

las respuestas a los diferentes nutrientes. Si bien no se evaluó la interacción del 

efecto del N y el P en la mayoría de las variables analizadas, la respuesta 

diferencial a cada uno de estos permite asegurar que frente a la fertilización, la 

fisiología de P. taeda y, por lo tanto, el crecimiento dependerán de los 

nutrientes aplicados, la cantidad que se aplique y el sitio donde se realice la 

práctica. 

 

 

6.3 - Aportes de la tesis 

En este trabajo se realizan aportes al conocimiento general sobre el efecto de la 

fertilización en situaciones de diferente disponibilidad hídrica. Los cambios 

generados a nivel individuo por la fertilización con nitrógeno y fósforo, y las 

modificaciones en la arquitectura hidráulica de las plantas, determinan las 

respuestas en el crecimiento. La fertilización con N exacerba el estrés por sequía 

en suelos rojos, mientras que no tiene efecto negativo en sustratos con alta 

conductividad hidráulica. Se genera nueva información de los efectos de la 

fertilización en suelos pedregosos marginales que están siendo incorporados a 

la producción forestal con plantaciones de P. taeda. Asimismo, el conocimiento 

del efecto de la fertilización en diferentes situaciones de disponibilidad hídrica, 

es un aspecto muy relevante en el marco del cambio climático global, que 

predice un aumento de déficit hídrico en esta región (Facultad de Ingeniería y 

Ciencias Hídricas - UNL 2006). La productividad de plantaciones con ciclos de 

más de 20 años puede ser afectada por la disponibilidad de nutrientes y por la 

alternancia de estos ciclos hidrológicos. Por otro lado, la producción de 

información inherente al mantenimiento de la productividad de las áreas de 

bosque nativo ya reemplazadas por plantaciones, tiende a aumentar la 

sustentabilidad del sistema y a reducir la presión sobre áreas aún no 
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reemplazadas. El conocimiento de las respuestas fisiológicas de esta especie, 

que actualmente ocupa tanta superficie en nuestro país, brinda nuevas 

herramientas para la toma de decisiones futuras en cuanto al uso de la tierra y 

el manejo sustentable de la producción. Es fundamental la investigación en 

nuestros sistemas productivos que permitan generar propuestas concretas y 

sólidas para compatibilizar la producción, la conservación del ambiente y el 

bienestar humano. Este trabajo de tesis constituye un humilde aporte en este 

sentido. 

En cuanto a la información básica, tal como se explicó en el apartado 1a de la 

introducción, al momento de comenzar con este estudio existían antecedentes 

que indicaban que la fertilización puede afectar la arquitectura hidráulica de las 

plantas, o modificar la tolerancia a períodos con baja disponibilidad de agua. 

Sin embargo, en muchos de estos trabajos se utilizaron mezclas de fertilizantes, 

lo cual no permitía discriminar el efecto de cada macronutriente en particular 

(especialmente N y P). En algunos de estos trabajos se evaluó el uso del agua a 

nivel de rodal, y se estimaron indirectamente las modificaciones producidas a 

nivel de individuo (i.e. aumento o disminución de la conductancia estomática). 

En otros trabajos se evaluaron los efectos de la fertilización a nivel de individuo, 

pero se midieron sólo uno o dos parámetros hidráulicos. Por otro lado, varios 

trabajos indicaban que en esta especie existía variabilidad genética en cuanto a 

la compartimentalización de la materia seca como respuesta a la fertilización, 

sin embargo, en la mayoría de ellos no se hacía referencia a los cambios en la 

arquitectura hidráulica en relación a las modificaciones de los genotipos que 

configuran las distintas respuestas en crecimiento. 

Esta tesis brinda información a nivel individuo de los cambios generados por la 

fertilización con N y P, y del modo en que las modificaciones en la arquitectura 

hidráulica de las plantas determinan diferencias en el crecimiento. En los 

capítulos experimentales de esta tesis se describieron una suma de posibles 

causas fisiológicas del efecto depresivo de la urea en el crecimiento de plantas 

jóvenes de P. taeda. Adicionalmente, se generó información valiosa para el 

sistema productivo nacional, dado que se determinó que existe variabilidad en 

la respuesta a la fertilización en el crecimiento de genotipos seleccionados, 

producidos en el país. Las diferencias en crecimiento fueron resultantes de 
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formas contrastantes en la compartimentalización de materia seca de los 

diferentes genotipos, que sumadas a diferentes modificaciones en la 

arquitectura hidráulica, determinaron que el genotipo con mayor tasa de 

crecimiento fuera además el menos afectado por la fertilización inicial con N y 

el más beneficiado por la adición de P. 

 

 

6.4 - Perspectivas futuras 

Considero que existe un arduo camino por recorrer en cuanto a solucionar el 

problema de la incorporación del N extraído de los sitios como consecuencia de 

la producción de madera de P. taeda. En este sentido creo que es necesario 

profundizar las investigaciones sobre la respuesta de los sistemas a la 

fertilización en etapas avanzadas del turno de la plantación. Este tipo de 

prácticas tienen ventajas financieras, dado que el retorno de la inversión se 

realiza en menor cantidad de tiempo. Además, el impacto de la fertilización 

podría ser menor en los sistemas radicales con mayor desarrollo y no 

desencadenaría modificaciones en la arquitectura hidráulica de los árboles que 

repercutan en el crecimiento. Como aspecto negativo puede remarcarse que el 

crecimiento del sotobosque debajo de las plantaciones de pinos en Misiones es 

abundante y genera importantes beneficios ecológicos, y la aplicación de 

fertilizante a mitad del turno afectaría la flora espontánea en dirección 

desconocida, la que a su vez competiría con la plantación por los nutrientes 

aplicados. Estos aspectos deberían ser tenidos en cuenta en ensayos futuros. 

La incorporación de fuentes alternativas de N, como abonos orgánicos o el uso 

de especies leguminosas fijadoras de N, podrían ser fuentes de ingreso de N 

orgánico al sistema, que por su lenta disponibilidad para las plantas, podrían 

tener un efecto diferente a la incorporación de fertilizantes, aún en etapas 

tempranas de la plantación. 

La utilización de fuentes inorgánicas alternativas a la urea, como N nítrico o 

amoniacal, deberían ser reevaluadas porque no se obtuvieron resultados claros 

que permitan afirmar que tienen el mismo impacto negativo cuando se aplican 

durante el establecimiento de la plantación. Por otro lado, sería interesante 

indagar en la repercusión que las modificaciones hidráulicas generadas por el 
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amonio podrían tener sobre el crecimiento de la planta en condiciones de 

campo. 

Por último, sería un gran desafío poder medir la hidráulica de un individuo 

completo a campo, incluyendo el sistema radical, especialmente para comparar 

los diferentes genotipos y poder comprender de manera más integral las 

estrategias adoptadas por cada uno de éstos en respuesta a la fertilización con 

urea. 
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