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Figura 4.7 Micrografías obtenidas a través de microscopía electrónica de barrido 
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(C, D) CO2. (A, C) magnificación por x50, (B, D) magnificación x100 aumentos. Los 
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ppm (B) CO2, a una magnificación x500.  

Figura 4.9. Ángulos de contacto entre tres líquidos (agua, glicerol y diyodometano) y 

dos lados (adaxial (haz) y abaxial (envés)) foliares en dos especies de Nothofagus (N. 
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observados mediante microscopía electrónica de transmisión (TEM), con énfasis en la 

epidermis del lado adaxial (A, B) y abaxial (C, D).  En B y D se muestra la cutícula (C), 

pared celular epidérmica (incluyendo la cutícula, PCE), pared celular (de polisacáridos, 

PC), ceras epicuticulares (CEp) y pliegues cuticulares (PCut) en el caso del lado abaxial 

(D). Por debajo de la pared celular epidérmica se observa la continuidad de las células 

epidérmicas (CE).  

Figura 4.13. Cortes trasversales de hojas de N. betuloides teñidos con azul de toluidina 

y observados mediante microscopía óptica (A, C x100 y B, D x200 aumentos).  Las 

plantas fueron crecidas a 400 (A, C) u 800 ppm de CO2 (B, D) CO2. En A y C, se 

señalan los haces vasculares (HV) y extensiones de la vaina del haz (EVA). En D se 

observa un tricoma glandular (TG) cortado en sección transversal  

Figura 4.14. Cortes trasversales de hojas de N. betuloides crecidas a 400 ppm de CO2, 

observados mediante microscopía electrónica de transmisión (TEM), con énfasis en la 

epidermis del lado adaxial (A, B) y abaxial (C,D).  En B y C se muestra la cutícula (C), 
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pared celular epidérmica (incluyendo la cutícula, PCE), pared celular (de polisacáridos, 
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Figura 4.16. Imágenes de microscopía electrónica de transmisión (TEM) de 

cloroplastos de hojas de Nothofagus betuloides creciendo a 400 ppm de CO2 (A y B); y 

creciendo a 800 ppm  de CO2 (C, D y E). Las flechas rojas señalan los cloroplastos. 

 

Figura 5.1  Concentración de macronutrientes (N, Ca, K, Mg, P and S) de hojas de N. 

pumilio y N. antarctica creciendo en tres sitios contrastantes, recolectadas durante dos 

momentos o edades de las hojas (maduras y senescentes). CSA: alta calidad de sitio; 

CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio.  N.p., Nothofagus pumilio; 

N.a., Nothofagus antarctica; Mad, hojas maduras; Sen, hojas senescentes.  

Figura 5.2.  Concentración de Micronutrientes (B, Cu, Fe, Ni, Mn y Zn) de hojas de N. 

pumilio y N. antarctica creciendo en tres sitios contrastantes, recolectadas durante dos 

momentos o edades de las hojas (maduras y senescentes). CSA: alta calidad de sitio; 

CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio.  N.p., Nothofagus pumilio; 

N.a., Nothofagus antarctica; Mad, hojas maduras; Sen, hojas senescentes.  

Figura 5.3.  Concentración de elementos traza (Al, Li, Pb, Rb, Sr, Ti y Tl) de hojas de 

N. pumilio y N. antarctica creciendo en tres sitios contrastantes, recolectadas durante 

dos momentos o edades de las hojas (maduras y senescentes). CSA: alta calidad de sitio; 

CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio.  N.p., Nothofagus pumilio; 

N.a., Nothofagus antarctica; Mad, hojas maduras; Sen, hojas senescentes.  
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RESUMEN 

Los bosques de Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser. (lenga, especie 

caducifolia), N. antarctica (G. Forster) Oerst. (ñire, especie caducifolia) y N. betuloides 

(Mirb.) Oerst. (guindo, especie de hoja perenne) son de gran importancia ecológica, 

ambiental y productiva para el hemisferio sur. En concreto, los bosques de estas 

especies de la Patagonia austral (Santa Cruz y Tierra del Fuego) abarcan una superficie 

mayor a 1,2 millones de hectáreas y son los más meridionales del mundo. Asimismo, 

estas masas boscosas son uno de los principales reservorios de carbono (C) de la 

Patagonia austral argentina, por lo que son un elemento importante para mantener el 

balance global de C en respuesta al cambio climático. Tomando los bosques nativos de 

Nothofagus de la Patagonia austral como objeto de estudio, se han desarrollado diversas 

investigaciones en los distintos capítulos de la tesis, para evaluar la respuesta de estas 

especies ante diversas situaciones de estrés abiótico y poder así predecir sus posibles 

respuestas al cambio climático a nivel funcional, estructural y de producción. Como 

aspectos principales, en esta tesis se han analizado los factores edáficos y climáticos que 

más afectan la productividad de los bosques de N. antarctica en Patagonia austral, cómo 

es la respuesta de esta especie al estrés hídrico y al crecimiento en condiciones 

climáticas variables, si existen alteraciones a nivel de anatomía foliar en respuesta a un 

incremento de CO2 atmosférico y cuál es la tasa de reabsorción de nutrientes de 

Nothofagus antarctica y N. pumilio de la Patagonia austral. En el Capítulo dos se ha 

evaluado la influencia de factores edáficos y variables climáticas en la productividad de 

48 bosques de N. antarctica, estimada mediante la altura de los árboles dominantes. Los 

datos de productividad medidos junto con una serie de variables edáficas y climáticas, 

se integraron en un modelo matemático que permite relacionar la productividad de los 

bosques estudiados con las variables mencionadas. Las cuatro variables más 

importantes para el modelo resultaron ser la altitud, la temperatura, la textura del suelo y 

por último la homogeneidad temporal (o estacionalidad) de la temperatura, 

concluyéndose un efecto predominante a nivel de productividad, de las variables 

edáficas y aquellas relacionadas con la temperatura y una menor importancia de la 

disponibilidad hídrica. La respuesta funcional de plántulas de diferentes procedencias de 

N. antarctica al estrés hídrico, factor cada vez más habitual en las condiciones actuales 

de calentamiento global, se estudió en detalle en el Capítulo tres de la tesis, como 

herramienta preliminar para estimar la supervivencia y sostenibilidad de los bosques de 
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esta especie. Se llevaron a cabo experimentos de ecofisiología con cuatro procedencias 

ambientalmente contrastantes de N. antarctica, en condiciones controladas de 

invernadero. Entre los resultados obtenidos se observaron diferencias a nivel de tasa de 

fotosíntesis y conductancia estomática entre las distintas procedencias, pero sólo cuando 

las plantas estaban en condiciones de buena disponibilidad hídrica. Estos estudios 

permitieron caracterizar las respuestas funcionales a la sequía de las distintas 

procedencias de N. antarctica, concluyéndose que esta especie posee una gran 

capacidad de regulación osmótica. Las características anatómicas de las hojas y físico-

químicas de las superficies foliares de N. antarctica y N. betuloides fueron estimadas 

tras cultivar las plantas en condiciones normales y a altos niveles de CO2 atmosférico. 

Manteniendo las plantas en condiciones de buena disponibilidad hídrica, nutrición y 

fotoperiodo desde el inicio del periodo experimental, se impuso un tratamiento de 400 

ppm (control) y otro de 800 ppm de CO2 a varios individuos de estas dos especies de 

Nothofagus. Tras un periodo de crecimiento en las citadas condiciones de CO2 

ambiental, se tomaron muestras de hojas y se llevaron a cabo diversos estudios 

anatómicos con microscopía electrónica de barrido, transmisión y microscopía óptica. 

También se midieron los ángulos de contacto de tres líquidos con diferente grado de 

polaridad y apolaridad, para estimar la mojabilidad y posteriormente la energía libre de 

las superficies foliares y los parámetros relacionados. Se observó un efecto diferencial 

del crecimiento en altos niveles de CO2 atmosférico entre las 2 especies y en la 

proporción de los tejidos del haz y del envés de las hojas (por ejemplo, un incremento 

del espacio apoplástico o espesor de la epidermis o cutícula), Mediante microscopía 

electrónica de transmisión se apreciaron también incrementos en la presencia de 

cloroplastos en las células de mesófilo de las hojas de N. antarctica de plantas crecidas 

en altos niveles de CO2 atmosférico y daños en los cloroplastos de ambas especies. En 

cuanto a la mojabilidad, energía libre superficial y concentración de ceras de las 

superficies del haz y el envés de las plantas evaluadas, se observaron diferencias a nivel 

de especie y en algunos casos por efecto de las altas condiciones de CO2 atmosférico. 

También se observaron diferencias en cuanto a la topografía de las superficies y 

presencia de estructuras tales como estomas, tricomas o venas.  Se concluye que las 

hojas de N. antarctica tienen mayor potencial para captar agua depositada sobre ellas 

como lluvia, rocío o niebla que N. betuloides. En el Capítulo cinco de la tesis, se estudió 

la tasa de reabsorción de nutrientes y elementos minerales en árboles de N. antarctica y 



17 

 

N. pumilio pertenecientes a bosques localizados en 3 condiciones edafo-climáticas 

distintas de la Patagonia austral Argentina. La tasa de reabsorción de la mayoría de los 

elementos estudiados no varió entre especies en ninguna de las parcelas experimentales. 

Sin embargo, se observaron variaciones en relación a los distintos lugares de estudio 

para la eficacia del proceso de resorción de la mayoría de los macronutrientes, algunos 

micronutrientes y elementos traza en el caso de N. antarctica, mientras que N. pumilio 

no mostró diferencias. Por otro lado, indistintamente de la especie o lugar de estudio, 

algunos elementos tales como el boro, cobre, hierro o aluminio no se reabsorbieron. Se 

concluye que ambas especies tienen una estrategia similar de reabsorción cuando 

coexisten en el mismo lugar, pero no se han observado indicios de una mayor 

reabsorción de nutrientes en condiciones más limitantes a nivel climático y edáfico. 

  

 

SUMMARY 

The forests of Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser. (lenga, deciduous species); 

N. antarctica (G. Forster) Oerst. (ñire, deciduous species) and N. betuloides (Mirb.) 

Oerst. (guindo, evergreen species) are of great ecological, environmental and productive 

importance to the southern hemisphere. In particular, the forests of these species in 

Southern Patagonia (Santa Cruz and Tierra del Fuego) covering an area of more than 

1.2 million hectares and are the southernmost in the world. Likewise, these forests are 

one of the main carbon (C) reservoirs in Argentina's Southern Patagonia, making them 

an important element for maintaining the global C balance in response to climate 

change. Considering Nothofagus native forests of southern Patagonia as central topic, 

several investigations have been developed, as shown in the different chapters of the 

thesis, with the aim of evaluating the response of these species to diverse abiotic stress 

factors, and thus making it possible to predict their possible response to climate change 

at a functional, structural and production level. The main aspects examined in this PhD 

thesis are how the edaphic and climatic factors affect the productivity of N. antarctica 

forests in South Patagonia, how is the response of this species to water stress and 

growth under variable climatic conditions, if there are alterations in leaf anatomy in 

response to an increased atmospheric CO2 levels, and what is the rate of nutrient 
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reabsorption these two species of Nothofagus from Southern Patagonia. In Chapter two, 

the influence of soil factors and climatic variables on the productivity of different N. 

antarctica forests, estimated by the height of the dominant trees, has been evaluated. 

The measured productivity data, together with a series of soil and climate variables, 

were integrated into a mathematical model that relates the productivity of the studied 

forests with the mentioned variables in a theoretical way. The four most important 

variables for the model were: altitude, temperature, soil texture and finally the 

seasonality of temperature. The main finding was to recognise the predominant effect of 

the soil and temperature variables on productivity was that the availability of water was 

less important. The functional response of N. antartica seedlings of different 

provenances to water stress, an increasingly common factor under current global 

warming conditions, was studied in detail in Chapter three of the thesis, as a preliminary 

tool for estimating the survival and sustainability of this species' forests. 

Ecophysiological experiments were carried out with four different N. antarctica 

provenances under controlled greenhouse conditions.  Among the results obtained, 

differences were observed in the rate of photosynthesis and stomatal conductance 

between the different provenances, but only when the plants were kept under sufficient 

water availability conditions. These studies enabled the characterisation of functional 

responses to drought of the different provenances N. antarctica, concluding that this 

species has a great capacity for osmotic regulation. The leaf anatomical features and 

physical-chemical characteristics of the leaf surfaces of N. antarctica and N. betuloides 

were estimated after growing the plants under normal conditions and at high levels of 

atmospheric CO2. Keeping the plants in conditions of good water availability, nutrition 

and photoperiod from the beginning of the experimental period, a treatment of 400 ppm 

(control) and another one of 800 ppm of CO2 was imposed on several individuals of 

these two Nothofagus species. After a period of growth under the aforementioned 

environmental CO2 conditions, leaf samples were taken and various anatomical studies 

were carried out using scanning electron microscopy, transmission and optical 

microscopy. The contact angles of three liquids with different degrees of polarity and 

apolarity were also measured to estimate the wettability and subsequently, the free 

energy of the leaf surfaces and related parameters. A differential effect of growth at 

high levels of atmospheric CO2 between the two species and in the proportion of tissues 

in adaxial and abaxial leaf surfaces was observed (e.g. an increase in the apoplastic 
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space or thickness of the epidermis or cuticle). Transmission electron microscopy also 

showed increases in the presence of chloroplasts in the mesophyll cells of leaves of N. 

antarctica plants grown under high levels of atmospheric CO2 and damage to the 

chloroplasts of both species. Regarding wettability, surface free energy and wax 

concentration of adaxial and abaxial leaf surfaces of the plants evaluated, differences 

were observed at the species level and in some cases due to high CO2 conditions. 

Differences were also observed in terms of surface topography and the presence of 

structures such as stomata, trichomes or veins.  It is concluded that N. antarctica leaves 

have a greater potential to absorb water deposited as rain, dew or mist than those of N. 

betuloides. 
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INTRODUCCIÓN 

1.1 Marco teórico 
El género Nothofagus (Fagaceae) es uno de los géneros arbóreos más representativos 

del hemisferio Sur, siendo distribuido principalmente en los bosques templados de 

Australia, Nueva Zelanda, y sur de Chile y Argentina (Tanai 1986). Los bosques de 

Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser. (lenga); N. antarctica (G. Forster) Oerst. 

(ñire) y N. betuloides (Mirb.) Oerst. (guindo), de Patagonia austral (Santa Cruz y Tierra 

del Fuego) constituyen las masas boscosas de hoja ancha más meridionales del mundo, 

siendo las dos primeras especies caducifolias y la última siempreverde, ocupando una 

superficie mayor a 1,2 millones de ha (Carabelli y Peri 2005, Peri et al. 2019). En 

general, las tres especies ocupan distintas áreas asociadas a diferentes condiciones 

ambientales (Figura 1.1). En Patagonia austral, los bosques de N. pumilio se distribuyen 

entre 48º y 55 º de latitud sur, crecen mayoritariamente en rodales puros, en suelos bien 

desarrollados y bien drenados con precipitaciones de entre 500 y 600 mm año-1 (Veblen 

et al. 1996). Excepcionalmente se pueden encontrar mezclados con rodales de N. 

antarctica por debajo de esos niveles de precipitación; aunque en su distribución más 

occidental pueden formar bosques mixtos con N. betuloides en condiciones de mayor 

pluviosidad (Frangi et al. 2004, Donoso et al. 2006). En Patagonia los bosques de lenga 

pueden alcanzar 30 m de altura y 1,7 m de diámetro en individuos dominantes. Los 

bosques de N. antarctica en general ocupan sitios con condiciones menos favorables en 

comparación a las restantes especies, incluyendo suelos rocosos, suelos pobremente 

drenados o anegados (como turberas), ambientes de baja disponibilidad hídrica y 

expuestos a fuertes vientos en el límite con la estepa patagónica (Frangi et al. 2004). 

Esto se traduce en que más del 90 % de los rodales no superan los 10 m de altura en 

Patagonia austral y, ocasionalmente, pueden alcanzar los 16 m (Collado 2009, Peri y 

Ormaechea 2013). Por otro lado, N.betuloides se desarrolla en Argentina desde 48° a 

52° de latitud sur (Veblen et al. 1996) convirtiéndose en el bosque siempreverde más 

austral del mundo (Promis et al. 2008). En Patagonia austral se localiza en rodales puros 

o mixtos asociado con Drimys winteri, Embothrium coccineum o N. pumilio 

principalmente en zonas ribereñas o en bordes de lagos (Donoso y Donoso 2006), lo 

cual se asocia a sitios con mayor disponibilidad hídrica y a inviernos menos rigurosos 

en cuanto a temperatura (Peri et al. 2012). Por su parte, los bosques de N. antarctica son 

los que se desarrollan en la mayor amplitud ecológica de todos los Nothofagus spp. que 
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viven en Sudamérica. Su distribución va desde 36º 30’ a 56º 00`S y altitudinalmente 

desde 0 a 2000 m s.n.m. (sobre el nivel del mar) (Donoso et al. 2006). En Patagonia 

austral se encuentra entre los 46º 00’ a 56º 00`S, puede crecer en rodales puros o mixtos 

principalmente con N. pumilio. Estos bosques conforman uno de los principales 

reservorios de carbono (C) de la Patagonia austral argentina (Peri et al. 2008), lo que les 

confiere un rol primordial como elemento mitigador del cambio climático (Denman et 

al. 2007). A esto debemos agregar la función fundamental que cumplen los bosques 

nativos como reguladores del ciclo hidrológico, tanto como protección de cursos de 

agua asociados, así como también por los servicios ecosistémicos proporcionados a 

nivel de cuenca (Oyarzún et al. 2005, Jobbágy 2011). El entendimiento de este tipo de 

interacción entre ciclo de C y agua es bastante difuso a nivel global (Jackson et al. 

2005). En un estudio de modelización de cambio climático para Patagonia austral, 

Kreps et al. (2012) pronostican aumentos de 2 °C en la temperatura media anual, y un 

incremento de 20 mm sobre el promedio actual de precipitaciones anuales en los 

próximos 70 años para la zona boscosa de Tierra del Fuego; siendo esta tendencia de 

aumentos menos notorio en las áreas de bosques en Santa Cruz. Relacionado con esto, 

el Panel Intergubernamental de Cambio Climático (ICCP por sus siglas en inglés) ha 

dado a conocer incrementos de hasta 20 ppm en la concentración de CO2 atmosférico en 

las últimas décadas, previéndose una tendencia a la aceleración de dicha tasa (IPCC, 

Allen et al. 2019). Por otra parte, es poca la información sobre la respuesta funcional de 

las especies forestales de la zona boscosa de Patagonia austral en un mundo enriquecido 

en CO2. Particularmente, en Argentina no existen estudios que evalúen la respuesta de 

especies de bosque nativo a los efectos que puedan generar el cambio climático y el 

aumento de CO2 atmosférico. Relacionado también con esto, existe preocupación a 

nivel global por generar herramientas y/o pautas de manejo que contribuyan a la 

adecuación de los sistemas naturales al cambio climático. En este sentido, el IPCC 

define la adecuación al cambio climático (aclimatación) como un “ajuste de los sistemas 

naturales o humanos en respuesta a estímulos climáticos reales o esperados, o a sus 

efectos, que atenúa los efectos perjudiciales o explota las oportunidades beneficiosas”. 

Asimismo, se sabe que no hay ninguna medida de aplicación universal para adecuar los 

bosques al cambio climático, por ende quienes tomen decisiones deberán tener la 

flexibilidad para poner en prácticas las medidas de adaptación más adecuadas al 

contexto local (Seppala et al. 2009). Por consiguiente, se hace imprescindible 
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profundizar en el conocimiento de los aspectos señalados para reducir las actuales 

incertidumbres en torno a los efectos del cambio climático sobre los bosques, sus 

especies y las poblaciones asociadas.  

Cuando nos referimos a estrés para las plantas, hablamos del conjunto de condiciones 

bioquímicas o fisiológicas que definen un estado particular del organismo diferente al 

observado bajo un rango de condiciones óptimas (optimo fisiológico) en las cuales el 

límite de estabilidad ha sido sobrepasado, y en el mismo sentido, un factor de estrés es 

cualquier agente que produce un menor crecimiento respecto al óptimo de la planta 

(Kozlowski y Pallardy 1997a, b). Conocer las respuestas de las especies vegetales que 

se desarrollan en un lugar frente a los distintos factores de estrés a que estén expuestas, 

nos permitirá conocer su potencial de supervivencia y productividad (Lambers et al. 

2008, Pallardy 2008). En este sentido, se sabe que la producción primaria de C está 

fuertemente relacionada con el agua, la temperatura y la disponibilidad de nutrientes en 

cada ecosistema (Roy et al. 2001). Una característica del ambiente en Patagonia es su 

aridez, con un gradiente de precipitaciones que disminuye desde las más altas en el 

Oeste hacia el Este y donde la relación entre la precipitación anual y la 

evapotranspiración potencial varía de 0,9 en los lugares más húmedos, a valores 

menores de 0,5 en los lugares más secos (Paruelo et al. 1998). Este aspecto ambiental es 

muy relevante en los sistemas boscosos de la Patagonia, debido a que tales condiciones 

de estrés hídrico tendrían incidencia directa en el desarrollo de los árboles y 

principalmente, en la supervivencia de la regeneración (Cellini 2010).  Las plantas en 

general pueden desarrollar distintas respuestas ante este factor, desde mecanismos de 

evitación, escape o hasta estrategias de tolerancia a la sequía (Levitt 1980, Valladares et 

al. 2004).  Se sabe que las hojas juegan un rol clave en el funcionamiento de las plantas 

y su aclimatación o adaptación a largo plazo al ambiente que las circunda. Las  

estrategias en este órgano pueden variar desde el cierre estomático para evitar pérdida 

de agua (Bohnert y Jensen 1996),  un ajuste osmótico para mantener el nivel de 

turgencia con baja disponibilidad de agua (Girma y Krieg 1992), hasta cambios en  el 

área foliar específica, la que puede reflejar la capacidad fotosintética de las plantas en 

una escala geográfica amplia (Tian et al. 2016). En la misma línea, las características de 

los estomas (densidad, tamaño) son susceptibles a los cambios ambientales (luz, 

temperatura, agua) producidos por gradientes geográficos amplios (Hetherington y 
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Woodward 2003). Asimismo, se sabe que la funcionalidad, morfología y densidad de 

estomas pueden verse modificados por deficiencias de nutrientes (Fernández et al. 

2014a). Las características físico químicas de las superficies de los vegetales varían con 

la interacción con líquidos, partículas sólidas, insectos o microorganismos depositados 

sobre las mismas (Khayet y Fernández 2012). De esta manera, la combinación de 

rugosidad y composición química de los tejidos foliares determinará el grado de 

humectabilidad, polaridad e hidrofobicidad y por ende la potencial capacidad de una 

planta de absorber agua a través de sus hojas (Fernandez et al. 2014b), pudiendo esto 

variar entre especies, variedades o condiciones ambientales en las que crecen las 

plantas. En este sentido, la permeabilidad al agua de las superficies de las plantas puede 

ser un fenómeno de relevancia ecofisiológica, ya que puede impedir o facilitar la 

absorción de agua, por ejemplo, como gotas de líquido depositadas en las superficies 

(Oliveira et al. 2005, Fernández et al. 2014a), niebla (Limm et al. 2009, Limm y 

Dawson 2010, Eller et al. 2013, Berry et al. 2014) o rocío (Konrad et al. 2014). La 

habilidad de las plantas para capturar agua a través de las hojas ha sido indirectamente 

reportada en especies que crecen en desiertos (Martin y von Willert 2000, Roth-

Nebelsick et al. 2012), climas áridos y semi-áridos (Grammatikopoulos y Manetas 

1994, Fenández et al. 2014b), ambientes de montaña con alta nubosidad en superficie 

(Berry et al. 2014) y en zonas de montañas costeras donde la niebla juega un rol 

climático significante (Burgess y Dawson 2004). 

A la vez, estudios a nivel de estructura interna (parénquima, mesófilo) y microestructura 

de cloroplastos han mostrado que estos elementos imprescindibles para la fotosíntesis 

varían en respuesta a diferentes factores de estrés tales como sequía (Mascher et al. 

2005), déficit de nitrógeno (Bondada y Syvertsen 2003) o altas concentraciones de CO2 

(Pritchard et al. 1997). En relación a esto último, Pritchard et al. (1997) informaron que 

en plántulas de Pinus palustris se produjo un aumento en el tamaño de los cloroplastos 

y en el número de granos de almidón cuando se incrementó el nivel de CO2 de 365 a 

720 µmol mol-1. En otro estudio, Velikova et al. (2009) también reportaron 

modificaciones en la microestructura de cloroplastos de plantas de Platanus orientalis 

cuando se les aumentó su concentración de CO2 de 380 a 800 µmol mol-1. Estos autores 

reportaron un aumento en el volumen de estroma y una reducción del sistema de 

tilacoides en los cloroplastos de las plantas sometidas a mayores niveles de CO2. 
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Otro elemento a tener en cuenta en las respuestas al estrés es la variabilidad 

intraespecífica de determinadas especies, que estaría relacionada a la plasticidad 

fenotípica para lograr la “resistencia” al estrés (Valladares et al. 2006). Este factor sería 

especialmente importante en especies con amplio rango de distribución como lenga y 

ñire, lo que ha sido reportado para otros Nothofagus no sudamericanos (Hovenden y 

Brodribb 2000). En otras especies del género como N. obliqua y N. nervosa, 

distribuidas en menor rango de condiciones ambientales en Patagonia Norte, se ha 

reportado que la variabilidad intraespecífica de respuestas ante el estrés ha sido baja, 

mostrándose en general comportamientos similares entre distintos orígenes (Varela 

2010). 

Por otro lado, se sabe que en los bosques de Nothofagus en Patagonia austral, la 

disponibilidad de nutrientes para las plantas está limitada por varias razones, tales como 

bajas tasas de descomposición de hojarasca (Caldentey et al. 2001, Bahamonde et al. 

2012a, Mansilla 2012), baja tasa de mineralización de N del suelo (Bahamonde et al. 

2013a), o baja descomposición de raíces finas (Gargaglione et al. 2019). En este 

sentido, existe  bibliografía respecto a las estrategias que utilizarían las plantas para 

mejorar su disponibilidad de nutrientes a través del “movimiento” de elementos desde 

las hojas hacia otros tejidos o sitios de almacenamiento interno, previo a la caída de las 

mismas, lo cual ha sido señalado un componente clave para la conservación de 

nutrientes en los bosques del mundo (Ares y Gleason 2006) y de Patagonia (Diehl et al. 

2003) y ha sido definido como reabsorción de nutrientes (Killingbeck 1986). Al 

respecto, la mayoría de los estudios existentes en relación a esto se han focalizado en la 

reabsorción de macronutrientes como el N y el P, existiendo información que indica que 

más del 60 % del N y el P podrían ser reabsorbidos por plantas terrestres (Vergutz et al. 

2012). Sin embargo, la reabsorción de otros macro y micro nutrientes considerados 

clave en los procesos metabólicos de las plantas, tales como K, Ca, Mg, Cu o Zn (Liu et 

al. 2014) han sido muy poco estudiados (Vergutz et al. 2012). Peri et al. (2008) 

reportaron valores de reabsorción de entre 66 y 14 % de N y Mg, respectivamente, en 

bosques de ñire en Patagonia austral. 
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Figura 1.1. Distribución de los bosques de Nothofagus estudiados en esta tesis. En color naranja 
bosques de N. antarctica; en color verde claro N. pumilio y en color verde oscuro bosques 
mixtos siempreverdes mayoritariamente  compuestos por N. betuloides. Adaptado de Rosas et 
al. (2021). 
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1.2 Antecedentes sobre respuesta ecofisiológica ante distintos factores de estrés en 
especies de Nothofagus de Patagonia. 
Premoli y Brewer (2007) evaluaron si algunos rasgos fisiológicos y anatómicos de 

Nothofagus pumilio estaban determinados genética y/o ambientalmente realizando un 

ensayo a campo y otro en jardín común. Las autoras demostraron que las hojas de 

plantas de baja altitud creciendo bajo condiciones naturales tuvieron menos densidad 

estomática que las de altura y que las tasas fotosintéticas máximas fueron mayores en 

las plantas de altura tanto a campo como en el jardín común. Además, se comprobó que 

plantas provenientes del sitio de menor altitud tuvieron menor conductancia estomática 

y mayor eficiencia intrínseca en el uso del agua que las plantas de mayor altitud, pero 

estas diferencias no se mantuvieron en el jardín común. Estos resultados indican que las 

tasas fotosintéticas de N. pumilio estarían bajo control principalmente genético mientras 

que los caracteres ecofisiológicos relacionados con el uso del agua parecerían responder 

además a señales ambientales. 

Peri et al. (2009) estudiaron la respuesta fotosintética de plántulas de N. pumilio y N. 

antarctica ante distintos niveles de radiación (luz) y agua disponible (sequía e 

inundación). N. pumilio tuvo mayor fotosíntesis neta que N. antarctica en el rango de 

niveles de luz evaluado cuando el agua no era limitante. Sin embargo, ante condiciones 

de estrés (sequía o inundación) N. antarctica mostró mejor respuesta fisiológica 

(mayores tasas de fotosíntesis y conductancia estomática) que N. pumilio. 

Varela (2010) estudió el efecto de estrés hídrico, en Nothofagus obliqua y N. nervosa. 

Entre los principales resultados obtenidos en esa tesis se destacan:  

-Niveles leves de déficit hídrico en suelo no afectaron la capacidad de intercambio 

gaseoso y el crecimiento de ninguna de las dos especies.  

-Niveles moderados a severos de déficit hídrico generaron un importante impacto sobre 

la capacidad de fijación de C de ambas especies y, consecuentemente, en su 

crecimiento. No se detectaron respuestas plásticas en relaciones alométricas de las 

plantas, sugiriendo un bajo grado de aclimatación por parte de ambas especies.  

-La variabilidad intraespecífica de respuestas ante el estrés fue baja en ambas especies, 

mostrándose en general comportamientos similares entre los distintos orígenes.  
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Ivancich et al. (2012) estudiaron rasgos anatómicos y morfológicos de hojas de 

plántulas de N. pumilio relacionados con su fisiología. Los tratamientos fueron 3 niveles 

de radiación (4, 26 y 64 % de la luz incidente) y 2 niveles de riego (40-60 y 80-100 % 

de capacidad de campo). Las proporciones de parénquima (% y ancho) se vieron 

incrementadas en el máximo nivel de radiación, siendo el parénquima en empalizada 

más sensible a los cambios de radiación (explicado por su alto contenido de 

cloroplastos). También el espesor de las hojas aumentó en los niveles más altos de 

radiación (por acumulación de tejidos fotosintéticos). En general no encontraron 

cambios en la anatomía foliar con los distintos niveles de humedad, lo que los autores 

atribuyen a que probablemente el nivel de “estrés hídrico” estudiado sería moderado y 

no generó respuesta. Sin embargo, algunas interacciones significativas entre los niveles 

de radiación y humedad (y distintas fechas de muestreo) indicarían estrategias de 

adaptación de las plantas a distintas condiciones. Las hojas fueron más grandes en el 

nivel de radiación intermedia y el nivel más bajo de humedad (probablemente una 

combinación que daría la mayor eficiencia). 

En otro estudio, Pfautsch et al. (2014) llevaron a cabo un estudio donde estimaron el 

consumo de agua de rodales de ñire y lenga de densidades similares, a través de la 

medición de flujo de savia, en Patagonia austral (Argentina). Los autores indicaron que 

el consumo total de agua fue superior en N. pumilio (20 a 90 litros árbol-1 día-1) en 

comparación a N. antarctica (8 a 13 litros árbol-1 día-1). No obstante, para ambas 

especies Fautsch et al. (2014) encontraron una relación lineal directa entre consumo de 

agua y déficit de presión de vapor (DPV). Asimismo, los autores informaron que en el 

caso del ñire la transpiración fue baja independientemente de la humedad del suelo y 

que en esta especie la relación entre el área foliar y el área de albura indicaría que es 

estructuralmente más competente en la conservación del agua.  

Por otro lado, Peri et al. (2012) analizaron la abundancia natural de isótopos de carbono 

y nitrógeno en 33 bosques de N. antarctica y N. pumilio en Patagonia austral y lo 

analizaron junto a 28 variables abióticas (clima y suelo). En dicho estudio los autores 

encontraron que las variables relacionadas a la disponibilidad de agua (principalmente 

la precipitación anual) explicaron la mayor proporción de la variabilidad de la 

abundancia natural de isótopos de C y N. Asimismo, los autores concluyeron que la 

eficiencia en el uso del agua disminuyó en los sitios más húmedos. 
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Bucci et al. (2013) evaluaron características hidráulicas de hojas y tallos de 6 especies 

de Nothofagus (N. pumilio, N. antarctica, N. dombeyi en dos sitios y N. alessandri, N. 

obliqua y N. glauca en un sitio). En particular, los autores describieron variaciones 

intraespecíficas significativas en resistencia a la cavitación de tallo en 2 especies (N. 

pumilio y N. antarctica), y en general, las poblaciones de lugares más secos fueron más 

vulnerables a la cavitación. El potencial de agua en hojas al mediodía en general fue 

mayor (menos negativo) en los sitios más secos. Asimismo, la densidad de la madera 

fue menor en sitios más secos. La variación fenotípica en la resistencia a la cavitación 

fue mayor a nivel intraespecífico que entre especies.  

En otro trabajo relacionado con fisiología de N. antarctica en Patagonia, Fernández et 

al. (2009) estudiaron los mecanismos fisiológicos que determinan que las plantaciones 

exóticas (Pseudotsuga menziesii) usen mayor cantidad de agua que el bosque nativo 

mixto (compuesto por N. antarctica, Lomatia hirsuta, Schinus patagonicus y Diostea 

juncea). Los autores sugieren que hay un control hidráulico de conductancia estomática 

en todas las especies nativas, manteniendo un mínimo potencial hídrico foliar por sobre 

un valor umbral. La mayoría de las nativas (incluyendo a N. antarctica) mostraron una 

rápida disminución de la conductancia de canopeo con valores bajos de déficit de 

presión de vapor (DPV), mostrando mayor sensibilidad a los cambios ambientales.  

En un estudio en Tierra del Fuego, Toro Manríquez et al. (2019) analizaron la respuesta 

de la regeneración de N. pumilio ante diferentes condiciones micro-ambientales 

(principalmente de humedad de suelo y niveles de radiación fotosintéticamente activa) 

generadas por un manejo silvícola de retención variable (dispersa o agregada). Los 

autores encontraron que las diferentes condiciones micro ambientales generadas por la 

cosecha de árboles con retención variable influenciaron la dinámica de la regeneración 

de estos bosques. Por ejemplo, los autores indicaron que las plántulas de N. pumilio 

desarrolladas en zonas cubiertas con detritos leñosos finos o medios y sotobosque con 

plantas dicotiledóneas mostraron los mejores parámetros de crecimiento (conductancia 

estomática, longitud de raíces, área foliar). 

En otra investigación reciente Ignazi et al. (2020) compararon la respuesta 

ecofisiológica de plántulas de N. pumilio que procedían de condiciones ambientales 

contrastantes (lugares muy húmedos de mayor crecimiento y lugares más secos con 



31 

 

crecimientos marginales) en un experimento de jardín común. Los autores reportaron 

que cuando las plántulas crecieron en condiciones óptimas de temperatura y 

disponibilidad de agua, las plántulas procedentes de lugares más húmedos presentaron 

mayor crecimiento en altura, diámetro de tallo y número de hojas. Mientras que en 

condiciones de déficit hídrico las plántulas de lugares más secos mostraron una mayor 

tasa de crecimiento relativo y eficiencia en el uso del agua, siendo las plántulas de 

origen más húmedo más susceptibles a la desecación. 

Objetivo general 
El objetivo general de esta tesis fue evaluar la influencia de distintos factores 

ambientales contrastantes sobre la respuesta de productividad, y sobre aspectos 

fisiológicos y anatómicos de las especies de Nothofagus pertenecientes a los bosques 

nativos de Patagonia austral, y de esta manera lograr un mejor entendimiento de la 

posible incidencia del cambio climático en estos ecosistemas. Asimismo, como parte de 

este objetivo en esta tesis se ha intentado dar respuesta a las siguientes preguntas: 

 

1) ¿Cuáles son las principales variables edáficas y climáticas que inciden en la 

productividad de los bosques de N. antarctica en Patagonia austral? 

 

2) ¿Cómo responden fisiológicamente ante el estrés hídrico, distintas poblaciones 

de N. antarctica provenientes de condiciones ambientales contrastantes? 

 

3) ¿Tienen dos especies de Nothofagus que crecen en Patagonia, una siempreverde 

(N. betuloides) y otra decidua (N. antarctica), la capacidad potencial de absorber 

agua a través de las hojas? 

 

4) ¿Cómo responden las dos especies de Nothofagus mencionadas en el punto 

anterior anatómicamente ante un aumento del nivel de CO2?  

 

5) ¿Cómo es la tasa de reabsorción de nutrientes de rodales de N. pumilio y N. 

antarctica coexistiendo en sitios de productividad contrastante, en Patagonia 

austral? 
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Estructura de la tesis, objetivos particulares e hipótesis 
 

En el capítulo 2 se identificaron las variables climáticas y edáficas que mostraron tener 

mayor incidencia en la productividad de los bosques de N. antarctica en Patagonia 

austral, evaluando situaciones geográficas contrastantes como bosques creciendo en el 

archipiélago de Tierra del Fuego y rodales desarrollados en el continente.  

 

Hipótesis:  

1) La textura del suelo y las variables climáticas relacionadas a la disponibilidad de 

agua serán los factores más importantes que determinan la productividad de los 

bosques de N. antarctica en Patagonia austral. 

Objetivos particulares:  

1) Relacionar distintas variables climáticas y edáficas a la clase de sitio (como indicador 

de productividad) donde crecen los bosques de Nothofagus antarctica. 

2) Identificar las principales variables incidentes en la productividad de estos bosques a 

escala de paisaje, comparando los rodales que crecen en las partes continental (Santa 

Cruz) e insular (Tierra del Fuego) de Patagonia austral. 

 

En el capítulo 3 se analizó si las diferencias de crecimiento de árboles de N. antarctica 

observadas a campo en condiciones ambientales contrastantes, se traducen en distintas 

respuestas ante estrés hídrico en condiciones controladas.  

 

Hipótesis:  

1) Las plántulas provenientes de poblaciones nativas de N. antarctica que crecen en 

áreas con condiciones medio-ambientales más restrictivas (por ej., bajas 

precipitaciones, altos niveles de evapotranspiración y bajas temperaturas) 

tendrán mayor capacidad de responder a condiciones limitantes de agua. 
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Objetivo particular:  

1) Evaluar la respuesta funcional de plántulas de N. antarctica provenientes de 

poblaciones nativas que se desarrollan en condiciones ambientales contrastantes, 

ante niveles limitantes de disponibilidad hídrica, mediante el análisis de 

intercambio gaseoso y capacidad de ajuste osmótico. 

El capítulo 4 fue enfocado en dar respuesta a la adaptación anatómica de dos especies 

de Nothofagus (N. betuloides y N. antarctica) ante un aumento del nivel de CO2 y su 

potencial de absorber agua a través de las hojas. 

 

Hipótesis:  

 

1) Aunque N. antarctica y N. betuloides se distribuyen en ambientes con distinta 

disponibilidad de agua, basado en la información existente, se propone que 

ambas especies no presentarán diferencias en su nivel de mojabilidad o 

repelencia al agua y por ende en su potencial absorción de agua a través de las 

hojas, cuando crezcan con concentraciones de CO2 como las existentes en la 

actualidad.  

2) Una elevada concentración de CO2 ambiental generará modificaciones 

anatómicas y de ultra-estructura foliares de mayor magnitud en N. antarctica 

que en N. betuloides, al ser esta última una especie siempreverde con estructuras 

foliares más robustas.  Esto a su vez generaría diferencias entre estas especies en 

su interacción con el agua en cuanto a mojabilidad o repelencia. 

Objetivos particulares:  

1) Identificar el potencial de absorción de agua a través de las hojas en las dos 

especies de Nothofagus.  

2) Determinar potenciales modificaciones anatómicas y de ultra-estructura foliar 

ante un aumento del nivel de CO2 en una especie siempreverde de 

Nothofagus y una especie decidua del mismo género (N. betuloides y N. 

antarctica, respectivamente) 
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En el capítulo 5 se estudió la reabsorción de nutrientes de bosques de N. pumilio y N. 

antarctica coexistiendo en 3 sitios de productividad contrastante. 

Hipótesis:  

1) Debido a su mayor potencial de crecimiento, los árboles de N. pumilio 

presentarán una menor reabsorción de nutrientes en comparación con los de 

N. antarctica cuando ambas especies se desarrollen en las mismas 

condiciones de suelo. 

2) Para ambas especies las tasas de reabsorción de nutrientes serán más altas en 

aquellos rodales creciendo bajo condiciones ambientales más restrictivas 

(mayor altitud, menores temperaturas y precipitaciones). 

Objetivo particular:  

1) Comparar la reabsorción foliar de macro y micro nutrientes y elementos traza en 

bosques coexistentes de N. pumilio y N. antarctica creciendo en sitios de 

productividad contrastante en Patagonia austral. 

 

Finalmente, en el capítulo 6 se discutieron de manera conjunta los principales resultados 

obtenidos en los capítulos previos de esta tesis. 

Para los capítulos 2 y 3 se decidió trabajar con N. antarctica por ser la especie que se 

encuentra en la mayor amplitud ambiental de las que se desarrollan en Patagonia austral. 

De esta manera se consideró que era una especie modelo para evaluar cuáles eran los 

factores que más incidían en su productividad. También por su amplia distribución en 

ambientes contrastantes se eligió esta especie para evaluar si su respuesta ante la sequía 

estaba muy influenciada por la procedencia o era un carácter más asociado a su 

genética. Para el capítulo 4 se realizó el estudio con N. antarctica y N. betuloides para 

tener una idea del comportamiento de una especie decidua y otra siempreverde. Además 

porque se trataba de las especies de mayor (N. antarctica) y menor (N. betuloides) 

amplitud ecológica de Patagonia austral. Finalmente, para el capítulo 5 se estudiaron N. 

antarctica y N. pumilio por ser dos especies que coexisten y con crecimientos 

contrastantes en los bosques de Patagonia austral.  
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CAPITULO 2 

 

IMPORTANCIA RELATIVA DE LAS PROPIEDADES DEL SUELO Y CLIMA 
REGIONAL SOBRE LA PRODUCTIVIDAD DE LOS BOSQUES DE Nothofagus 

antarctica  EN PATAGONIA AUSTRAL, ARGENTINA. 
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INTRODUCCIÓN 
 

La calidad de sitio de un bosque determina su productividad y es influenciada por varios 

factores, incluyendo el clima, la topografía y las características físico-químicas del suelo 

(Skovsgaard y Vanklay 2008). En relación a esto, Schoenholtz et al. (2000) analizaron 

el uso de las características físico químicas del suelo como indicadores de calidad de 

sitio de los bosques y determinaron que las variables mayormente usadas para tal fin 

son la materia orgánica, nitrógeno total, fósforo disponible, pH, textura y profundidad 

del suelo. Estos mismos autores consideran que la textura del suelo es la propiedad 

física del suelo más relevante, ya que es la que controla la retención y liberación de 

agua, nutrientes y oxígeno para las plantas (Doran y Parkin 1994).  

Los bosques de Nothofagus spp. de la Patagonia austral son los más australes de hoja 

ancha del mundo, siendo la especie caducifolia N. antarctica (G. Forster) Oerst. (ñire) la 

que ocupa la mayor variedad de condiciones ambientales, incluyendo desde suelos 

temporalmente anegados hasta sitios de gran aridez en el límite con la estepa patagónica 

(Veblen et al. 1996). En Argentina, esta especie cubre aproximadamente 750000 ha 

(SAyDS 2005), de las cuales el 60 % se localiza en la Patagonia austral (Santa Cruz y 

Tierra del Fuego) (Peri et al. 2016a). Aunque, como se dijo se trata de una especie 

ampliamente distribuida, en general, su diversidad genética ha sido escasamente 

estudiada. Sin embargo, en un amplio estudio filogenético de 5 especies del sub-género 

Nothofagus, el cual incluyó muestras de N. antarctica de toda su distribución en 

Argentina, Prémoli et al. (2012) informaron una importante divergencia latitudinal entre 

los linajes de cloroplastos dentro del sub género Nothofagus que data de principios del 

Oligoceno y al menos no más joven que el Mioceno medio. En el caso particular de N. 

antarctica, los autores encontraron que las poblaciones localizadas en Patagonia austral 

(Santa Cruz y Tierra del Fuego) pertenecen al mismo linaje, que a su vez era diferente al 

de poblaciones de Patagonia norte. Por otro lado, la productividad forestal de N. 

antarctica ha sido caracterizada a través de ecuaciones de índice de calidad de sitio 

(Ivancich et al. 2011), quienes propusieron una clasificación con 5 Clases de Sitio (CS), 

donde los rodales que crecen en las mejores CS alcanzan altura de árboles dominantes 

superiores a 14 m (CS 1), mientras que aquellos creciendo en las peores CS están 

representadas por árboles dominantes que no superan los 8 m de altura (CS 5). De esta 
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manera, es posible estimar indirectamente la productividad de los rodales de N. 

antarctica a través de la medición de la altura de árboles dominantes maduros. En este 

sentido, se han desarrollado diversos estudios relacionados a la CS donde se ha 

encontrado que: i) la acumulación de carbono de árboles maduros se incrementó en las 

mejores CS (Peri et al. 2010); ii) la productividad del sotobosque estaba positivamente 

correlacionada con la calidad de sitio de los rodales (Bahamonde et al. 2012b); iii) la 

cantidad de nutrientes en biomasa de raíces se incrementaba en las peores CS 

(Gargaglione et al. 2013); y iv) la producción de semillas y hojarasca era mayor en las 

mejores clases de sitio (Bahamonde et al. 2015, 2016a). Por otro lado, es ampliamente 

reconocido que la concentración de nitrógeno del suelo es uno de los factores más 

limitantes para el crecimiento de la mayoría de los bosques templados (Fisher y Binkley 

2000), situación que se da en bosques de N. antarctica en Patagonia austral, donde se 

han reportado cantidades muy bajas de N disponible en suelo (Bahamonde et al. 2013a). 

No obstante, el carbono orgánico del suelo en estos bosques de Nothofagus es 

relativamente abundante comparado con otros bosques templados, lo que estaría dado 

principalmente por las bajas tasas de descomposición de materia orgánica y de 

respiración de suelo en los bosques de N. antarctica (Bahamonde et al. 2012a, Peri et al. 

2015). Este es un aspecto clave, considerando que la materia orgánica del suelo ha sido 

identificada como un indicador de la productividad de los ecosistemas forestales en 

general (Burger y Kelting 1999). En la misma dirección, Ladd et al. (2014) encontraron 

una fuerte correlación entre la composición isotópica del carbono presente en la materia 

orgánica del suelo y la productividad primaria (estimada a través de su índice de área 

foliar) de distintos bosques, entre los que se incluyeron rodales de N. antarctica. Un 

factor físico del suelo que ha sido indicado como fundamental para el desarrollo de las 

plantas, como la textura del suelo (Doran y Parkin 1994, Schoenholtz et al. 2000) ha 

sido poco estudiado en su relación con la productividad de los bosques de Nothofagus. 

Satti et al. (2003) sugieren que la textura del suelo condicionaría la forma en la que se 

encuentra el nitrógeno del suelo (amonio o nitrato) en bosques de Nothofagus dombeyi y 

N. nervosa en Patagonia norte. Soto et al. (2014) reportaron que suelos muy compactos 

afectaban el crecimiento y aumentaban la mortalidad de plántulas de N. alpina en Chile. 

Echeverría y Lara (2004) estudiaron la influencia de factores ambientales (climáticos y 

edáficos) sobre el crecimiento en diámetro de bosques secundarios de Nothofagus 

obliqua y N. alpina en el Sur de Chile. En dicho estudio los autores encontraron que la 
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textura del suelo fue la variable edáfica que más incidencia tuvo en el crecimiento 

diamétrico de estas especies. 

En el mismo sentido, variables climáticas tales como temperatura, radiación y 

disponibilidad de agua también inciden fuertemente en la productividad de los bosques 

(Boisvenue y Running 2006). Más aun, estos factores abióticos pueden interactuar entre 

ellos, haciendo más difícil la interpretación de su efecto relativo sobre índices de 

productividad de los sistemas forestales. Por otro lado, los factores climáticos que más 

limitan la productividad de un bosque pueden variar en cada región del mundo 

(Churkina y Running 1998, Nemani et al. 2003). En bosques templados la 

disponibilidad de agua y la radiación han sido identificados como los factores 

climáticos más limitantes (Ladd et al. 2009, Martínez Pastur et al. 2014), lo que podría 

darse también en N. antarctica. En la Provincia de Santa Cruz Peri y Ormaechea (2013) 

mostraron que los bosques de ñire de mayor altura se encontraban en zonas de 

precipitaciones más altas. En el mismo sentido, Ladd et al. (2014) encontraron una 

correlación positiva entre el índice de área foliar y las precipitaciones en distintos 

ecosistemas que incluyeron bosques de N. antarctica de Patagonia austral.  

No obstante, las bajas temperaturas dominantes en Patagonia podrían ser otro factor de 

incidencia preponderante en los índices de productividad de los bosques de ñire. En este 

contexto, poder determinar cuáles son las principales variables edáficas y climáticas que 

inciden en la productividad de los bosques de N. antarctica es un aspecto clave a tener 

en cuenta para el manejo de estos recursos forestales. Bajo esta perspectiva, se plantean 

los siguientes objetivos e hipótesis. 

HIPÓTESIS: 

- La textura del suelo y las variables climáticas relacionadas a la disponibilidad de 

agua serán los factores más importantes que determinan la productividad de los 

bosques de N. antarctica en Patagonia austral. 
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OBJETIVOS PARTICULARES 

1) Relacionar distintas variables climáticas y edáficas a la clase de sitio (como 

indicador de productividad) donde crecen los bosques de ñire. 

2) Identificar las principales variables incidentes en la productividad de estos 

bosques a escala de paisaje, comparando los rodales que crecen en las partes 

continental (Santa Cruz) e insular (Tierra del Fuego) de Patagonia austral. 

 

  

MATERIALES Y MÉTODOS 

Área de estudio 
Este trabajo se llevó a cabo en dos provincias de la Patagonia austral argentina: Santa 

Cruz (en el continente) y Tierra del Fuego (territorio insular), cuya superficie conjunta 

alcanza aproximadamente 26,5 millones de ha en un rango latitudinal que va desde 46º 

a 55º de latitud Sur. Las precipitaciones en forma de lluvia presentan un rango de entre 

900 y 200 mm año-1 en un gradiente Oeste-Este en Santa Cruz y Sur-Norte en Tierra del 

Fuego. La temperatura media anual en la Patagonia austral sigue un gradiente Norte-Sur 

con valores medios anuales de 12 y 5 ºC en el Norte y en el Sur, respectivamente 

(Paruelo et al. 1998, Kreps et al. 2012). En términos generales y de acuerdo a la 

clasificación de suelos de USDA, en el área de estudio los suelos predominantes son 

haploxeroles (molisoles) en la zona boscosa y molisoles (en la estepa) con una textura 

limosa y pH ácido (del Valle 1998). En Santa Cruz, al norte de los 51º de latitud los 

bosques de N. antarctica se encuentran en el área de Valles Intermontanos y al sur de 

esa latitud  en la zona llamada Planicies Glacifluviales, de acuerdo a la clasificación de 

unidades de paisaje propuesta por Oliva et al. (2001). Según estos autores los suelos de 

los Valles Intermontanos y de las Planicies Glacifluviales son Haploboroles (Molisoles) 

y se caracterizan por un perfil A11 de 14 cm de espesor, un perfil A12 de 21 cm, ambos 

con textura franco arenosa con estructura en bloques, y un perfil AC de 65 cm sin 

estructura definida. En el caso de Tierra del Fuego, los bosques de N. antarctica están 

presentes en el área ecológica llamada Ecotono fueguino (Oliva et al. 2001), siendo los 

suelos de esta área identificados como Crioles (Molisoles) y Ustoles (Molisoles) (del 
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Valle 1998). Este tipo de suelos han sido descriptos, en los bosques de N. antarctica de 

la mencionada Isla, con un horizonte superficial rico en materia orgánica con alto grado 

de humificación y estructura de características criogénicas (Frangi et al. 2004). 

Sitios de estudio y muestreo 
En primera instancia se realizó un análisis exploratorio en gabinete de los mapas de 

distribución de CS de los bosques de N. antarctica de Santa Cruz y Tierra del Fuego de 

acuerdo a los inventarios existentes (Collado 2001, Peri y Ormaechea 2013). De este 

análisis se seleccionaron un total de 48 rodales maduros (alrededor de los 150 años) y 

coetáneos de N. antarctica  (27 en Tierra del Fuego y 21 en Santa Cruz) (Figura 2.1). 

De esta manera, se aseguró que todas las Clases de sitio establecidas para la especie en 

Patagonia austral por Ivancich et al. (2011) estuvieran incluidas en el muestreo. Se debe 

aclarar que la clasificación de Ivancich et al. (2011) está basada en ecuaciones de índice 

de sitio a una edad base de 50 años (IS50) de rodales coetáneos y maduros, y que además 

se basa en que el crecimiento en altura de los árboles es asintótico a lo largo del tiempo 

alcanzando una altura máxima determinada por la calidad del sitio. De cada sitio 

seleccionado se obtuvieron las coordenadas geográficas para poder planificar la mejor 

manera de acceder a ellos y realizar los muestreos. Con esta información se procedió 

con el trabajo de campo, donde en cada sitio de muestreo se midió la altura de 3 árboles 

dominantes maduros (HD) con clinómetro y cinta métrica, como un indicador de 

productividad, aportando este dato además a la identificación de la clase de sitio de cada 

rodal de acuerdo a la clasificación propuesta por Ivancich et al. (2011) (Imagen 2.1). 

Además, en cada sitio se midió la profundidad del suelo de 3 puntos seleccionados al 

azar. Para ello se realizaron excavaciones con pala hasta llegar a la roca base y se midió 

la profundidad con cinta métrica (Imagen 2.2). De los mismos puntos donde se midió la 

profundidad se tomaron muestras de suelo de los primeros 30 cm del perfil, debido a 

que esta profundidad se encuentran más del 70 % de las raíces finas en esta especie 

(Bahamonde et al. 2016b). De estas muestras se realizaron las siguientes 

determinaciones: i) pH con pasta de suelo saturada (30 ml de agua destilada mezclada 

con 100 gr de suelo); ii) contenido de materia orgánica a través del método de pérdida 

por ignición a 450 ºC durante 4 horas (Videla et al. 2008); iii) contenido de nitrógeno 

total a través de espectrofotometría (Dalal y Henry 1986); iv) P disponible mediante el 

método Olsen (Olsen et al. 1954); v) contenido de K extraído con acetato de amonio a 
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través de un espectrómetro de emisión de plasma (Shimadzu ICPS-1000 III, Japón); vi) 

textura de suelo determinada usando el método del densímetro de Bouyoucos y 

tamizando las fracciones de arena. 

 

  
 
Figura 2.1. Distribución de los rodales de Nothofagus antarctica evaluados en este estudio. 
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Imagen 2.1. Medición de altura dominante de árboles de Nothofagus  antarctica en los sitios 
estudiados.  
 
 
 
 

Variables climáticas y topográficas 
 
En cada sitio de muestreo se registraron latitud, longitud, altitud, pendiente y 

orientación geográfica (exposición) del rodal. Además, a través de la base de datos del 

sitio WorldClim (www.worldclim.org, Hijmans et al. 2005) se obtuvieron 19 

parámetros climáticos para cada sitio. Esta base de datos contiene parámetros climáticos 

que incluyen precipitaciones, temperatura y una combinación de esas variables, de la 

superficie terrestre global a una resolución espacial de aproximadamente 1 km. Las 

variables climáticas principales fueron temperatura (anual, máxima del mes más cálido 

y mínima del mes más frío), precipitaciones (anuales y del trimestre más cálido), 

evapotranspiración potencial e índice de aridez (Hijmans et al. 2005, Zomer et al. 2008). 

De estas variables climáticas principales se derivaron los siguientes parámetros:  BIO1 

(temperatura media anual); BIO2 (temperatura máxima mensual – temperatura mínima 

mensual); BIO3 (isotermalidad ((BIO2/BIO7) * 100)); BIO4 (estacionalidad térmica 

(desvío estándar de la temperatura anual * 100)); BIO5 (temperatura máxima del mes 

más cálido); BIO6 (temperatura mínima del mes más frío); BIO7 (rango anual de 

temperatura (BIO5 – BIO6); BIO8 (temperatura media del trimestre más húmedo); 

BIO9 (temperatura media del trimestre más seco); BIO10 (temperatura media del 

trimestre más cálido); BIO11 (temperatura media del trimestre más frío); BIO12 

http://www.worldclim.org/
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(precipitación anual); BIO13 (precipitación del mes más húmedo); BIO14 (precipitación 

del mes más seco); BIO15 (estacionalidad de la precipitación (coeficiente de variación 

de la precipitación anual)); BIO16 (precipitación del trimestre más húmedo); BIO17 

(precipitación del trimestre más seco); BIO18 (precipitación del trimestre más cálido); y 

BIO19 (precipitación del trimestre más frío). En el anexo 2.1 se pueden encontrar todos 

los datos mencionados para cada sitio. 

 
 

 
Imagen 2.2. Medición de profundidad de suelo y toma de muestras en los primeros 30 cm del 

perfil para análisis químicos en sitios estudiados. 

 
 
 

Análisis de datos 
 
Inicialmente se realizaron análisis de correlación de Pearson entre todas las variables de 

topografía, suelo, clima y la altura dominante promedio de cada rodal. Posteriormente, 

la totalidad de los datos fueron analizados a través de una regresión de mínimos 

cuadrados parciales (RMCP). Para ello, usamos la altura de los árboles dominantes de 

cada sitio evaluada como variable dependiente y las demás variables descriptas 

previamente (climáticas, edáficas y topográficas) como variables independientes usando 

el software XlStat (Addin Soft, París, Francia). En el caso de la textura del suelo al ser 

una variable categórica (no numérica) se le asignó valores de entre 1 y 3 para suelos 
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arenosos y arcillosos, respectivamente. RMCP es una técnica estadística que combina 

elementos del ACP (análisis de componentes principales) y regresión múltiple. En 

RMCP, primero se reduce el gran número de variables independientes originales a un 

menor número de componentes para disminuir su dimensión y evitar problemas de 

multicolinealidad. Esos componentes producto de la reducción son posteriormente 

usados como variables independientes en una regresión múltiple. Con RMCP también 

es posible calcular la importancia relativa de las variables independientes subyacentes 

usadas para crear los componentes que se usan en la regresión múltiple. Posteriormente, 

todos los rodales evaluados fueron asignados a una Clase de sitio, de acuerdo a la 

clasificación descripta en la introducción (Ivancich et al. 2011) para facilitar el análisis 

del efecto de las variables ambientales sobre la productividad de los bosques de ñire. 

Después de esto, se llevó a cabo un análisis de componentes principales (ACP) para 

estudiar la influencia de las variables mayormente correlacionadas con la productividad, 

evidenciando la distribución de los sitios muestreados en un espacio de ordenación. De 

este análisis se excluyeron las variables latitud y longitud (también altamente 

correlacionadas) debido a su relación con el origen de las muestras. El ACP incluyó la 

prueba de permutación de Montecarlo (n=999) para evaluar el nivel de significancia de 

cada eje. Para este análisis (ACP) se usó el software PCORD versión 4.01 (McCune y 

Mefford 1999). 

 

RESULTADOS 
 

Análisis combinado de todos los sitios 
 

En el anexo 2.2 se pueden observar los resultados de las correlaciones de Pearson de 

todas las variables (edáficas, climáticas, topográficas y de productividad) de todos los 

sitios bajo estudio. De esas correlaciones se destacan que la concentración de N total del 

suelo estuvo positivamente correlacionada con la latitud y negativamente con la altitud, 

mientras que la concentración de P del suelo fue correlacionada negativamente con la 

latitud y positivamente con la longitud. Por otro lado, la temperatura media anual estuvo 

negativamente correlacionada con la latitud, longitud y altitud de los sitios.  
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El análisis de RMCP generó un modelo que resultó tener un alto poder predictivo de la 

altura dominante de árboles de N. antarctica con la base de datos de variables y 

parámetros ambientales generada (Figura 2.2, R2 = 0,68). Las variables que más 

contribuyeron al poder predictivo del modelo fueron: (1) Altitud, (2) Rango anual de 

temperatura (BIO2), (3) Textura del suelo, y (4) Estacionalidad de la temperatura 

(BIO4) (ver Figuras 2.3, 2.4, 2.5, 2.6 y 2.7). Por otro lado, el ACP mostró una clara 

separación de los rodales entre los distintos paisajes (Continentales e Isleños) (Figura 

2.8). Los autovalores para los dos primeros ejes fueron 7,578 (p = 0,001) y 1,8131 (p = 

0,110), explicando el 58,3 y 72,4 % de la variación acumulada del total de la base de 

datos. Los factores con mayor coeficiente absoluto para el eje 1 fueron 

evapotranspiración > rango de temperatura anual (BIO2) > temperatura máxima en el 

trimestre más cálido (BIO5) > temperatura media del trimestre más seco (BIO9); y para 

el eje 2 fueron temperatura mínima en el mes más frío (BIO6) > temperatura media del 

trimestre más cálido (BIO10) > rango de temperatura anual (BIO2) > isotermalidad 

(BIO3). Independientemente de su productividad, los rodales desarrollados en Tierra del 

Fuego estuvieron asociados a menor variabilidad de los parámetros evaluados (Figura 

2.8). 

 
 

 
Figura 2.2. Correlación entre valores de altura dominante predichos por el modelo RMCP y 
valores de altura dominante medidos en todos los sitios de estudio mostrados en la Fig. 2.1. 
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Figura 2.3. Importancia relativa de variables predictoras de altura dominante de árboles de 
Nothofagus antarctica. Las 9 variables más importantes se muestran en orden ascendente 
(siendo la altitud la variable más importante). 
Temp= temperatura; Estacionalidad térmica= desviación estándar del rango anual de 
temperatura x 100, donde el rango se refiere a la diferencia entre los valores más altos y más 
bajos registrados.  
 
 

 
 
Figura 2.4. Altura de árboles dominantes de acuerdo a la altitud en la que se encontraban los 
sitios mostrados en la Fig. 2.1. 
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Figura 2.5. Altura de árboles dominantes de acuerdo al rango anual de temperatura en la que se 
encontraban los sitios mostrados en la Fig. 2.1.  
Rango anual de temperatura= temperatura máxima mensual – temperatura mínima mensual. 
 

 

Figura 2.6. Altura de árboles dominantes de acuerdo a la textura de suelo en la que se 
encontraban los sitios mostrados en la Fig. 2.1.  
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Figura 2.7. Altura de árboles dominantes de acuerdo a la estacionalidad térmica en la que se 
encontraban los sitios mostrados en la Fig. 2.1.  
Estacionalidad térmica= desviación estándar del rango anual de temperatura x 100, donde el 
rango se refiere a la diferencia entre los valores más altos y más bajos registrados.  
 
 

 
Figura 2.8. Análisis de componentes principales incluyendo variables climáticas, espaciales y 
edáficas, relacionadas con las clases de sitio de los bosques de Nothofagus antarctica en 
Patagonia austral.  
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CS es la clase de sitio donde crece cada rodal; las letras S y T antes del número de cada sitio 
indican si el rodal está ubicado en Santa Cruz o Tierra del Fuego, respectivamente; BIO2 
(temperatura máxima mensual- temperatura mínima mensual); BIO3 (isotermalidad 
(BIO2/BIO7) x 100)); BIO4 (estacionalidad de la temperatura (desviación estándar x 100)); 
BIO5 (temperatura máxima del mes más cálido); BIO6 (temperatura mínima del mes más frío); 
BIO7 (rango anual de temperatura (BIO5-BIO6)); BIO9 (temperatura media del trimestre más 
seco); BIO10  (temperatura media del trimestre más cálido); Alt (altitud); C (concentración de 
carbono en suelo); C:N (relación carbono:nitrógeno); EVPT (evapotranspiración); N 
(concentración de nitrógeno en suelo). 
 
 
 
 

DISCUSIÓN 
 

La productividad de los bosques está fuertemente influenciada por las condiciones 

climáticas y edáficas del sitio, sin embargo, la magnitud de la incidencia de estas 

condiciones puede variar en función de la especie considerada y su interacción con las 

condiciones ambientales (Schoenholtz et al. 2000, Skoovsgaard y Vanclay 2008). En un 

contexto de cambio climático, es importante conocer la magnitud y el rango de cada uno 

de los factores ambientales que afectan la productividad arbórea de los ecosistemas 

forestales. En el contexto Patagónico, los bosques de N. antarctica son considerados de 

gran relevancia debido a su gran amplitud ecológica y su importancia económica para 

sistemas silvopastoriles (Peri et al. 2016a). En el mismo sentido, los bosques de ñire son 

considerados de gran relevancia ecológica debido a su distribución en diversas 

condiciones ambientales y a que se encuentran principalmente localizados en una zona 

de transición entre los bosques de N. pumilio (más productivos que los de N. antarctica) 

y la estepa patagónica. Debido a esta gran significancia ecológica, los bosques de N. 

antarctica en la Patagonia austral son parte de la red PEBANPA (Parcelas de Ecología 

y Biodiversidad de Ambientes Naturales en Patagonia Austral), red que ha sido 

establecida para evaluar y medir los parámetros económicos, silviculturales y 

ecológicos en relación al uso, manejo y regeneración del bosque (Peri et al. 2016b). De 

esta manera, la importancia ecológica de esta especie y los indicadores productivos 

analizados en este estudio están cercanamente relacionados. La altura de los árboles 

dominantes (usada como indicador de productividad) fue mayor en los rodales ubicados 

más al Sur y al Oeste y a bajas altitudes (sobre el nivel del mar), muy probablemente 

como consecuencia de la combinación de variables edáficas y climáticas más favorables 

en esas situaciones. Por ejemplo, en este estudio se encontró que la concentración de N 
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total del suelo estuvo correlacionada positivamente con la latitud y negativamente 

correlacionada con la altitud. Similarmente, la temperatura media anual estuvo 

negativamente correlacionada con la latitud, longitud y altitud (Anexo 2.2). De esta 

manera, las correlaciones observadas entre las variables espaciales y la productividad de 

los bosques están representando indirectamente el efecto de las variables edáficas y 

climáticas. En la misma dirección, la profundidad y textura del suelo resultaron ser 

variables significativas para explicar la variación en la altura de árboles dominantes 

(Figura 2.3). Otros estudios realizados en Patagonia con la especie N. pumilio 

(filogenéticamente cercana a N. antarctica) revelaron tendencias similares. Por ejemplo, 

se ha informado que el crecimiento en diámetro y altura de dicha especie disminuyó con 

la altitud (Barrera et al. 2000, Massaccesi et al. 2008), lo que los autores atribuyeron 

principalmente a que las condiciones climáticas eran más desfavorables a medida que 

aumentaba la altitud. Nemani et al. (2003) identificaron las principales limitantes 

climáticas para el desarrollo de las plantas en un estudio global, indicando que para el 

crecimiento de los bosques patagónicos, la baja temperatura sería la mayor limitación 

climática. Similarmente, un estudio realizado en Alaska demostró que las altas 

temperaturas inducían estrés por sequía en los bosques boreales y consecuentemente 

afectaban el crecimiento y la productividad de esos bosques (Barber et al. 2000). Estos 

estudios son coherentes con los resultados obtenidos en nuestro estudio, donde los 

rodales menos productivos se localizan en lugares con temperaturas medias extremas, 

ya sean altas o bajas. Por otro lado, el hecho de que los rodales más productivos se 

hayan encontrado en suelos más arenosos podría estar relacionado con que en suelos 

más arcillosos los rodales de ñire suelen estar en condiciones de anegamiento que limita 

su crecimiento (Peri et al. 2016a). Los rodales con árboles maduros de mayor altura 

(como indicador de productividad) estuvieron mayormente correlacionados con 

variables relativas a las características edáficas y a las temperaturas, sugiriendo que la 

incidencia de variables relacionadas a la temperatura fue más importante que los 

parámetros asociados a las condiciones hídricas, en el contexto regional estudiado. Esto 

nos lleva a rechazar parcialmente la hipótesis inicial propuesta.  

Comparando los sitios localizados en el continente con aquellos ubicados en el 

archipiélago de Tierra del Fuego, la cordillera de los Andes juega un rol clave, tanto por 

su incidencia en las diferentes condiciones climáticas como en la historia de formación 

de suelos existentes entre esas dos zonas. Por ejemplo, en el continente la cordillera de 
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los Andes intercepta los vientos provenientes del Oeste, generando un contraste 

climático notable entre la vertiente del océano Pacífico y las laderas con orientación 

hacia el Atlántico (donde se ubican los bosques estudiados), con un fuerte gradiente de 

precipitaciones Oeste-Este (Coronato et al. 2008). En el caso de Tierra del Fuego, la 

cordillera de los Andes no alcanza los niveles altitudinales del continente y pierde 

continuidad, cambiando su orientación a un sentido Oeste-Este, lo cual implica una 

disminución en la magnitud del gradiente de precipitaciones mencionado para el 

continente (Coronato et al. 2008). De esta manera, las precipitaciones están más 

uniformemente distribuidas en los rodales localizados en el área central de la isla grande 

de Tierra del Fuego. También, las temperaturas en el archipiélago son más uniformes 

debido al efecto amortiguador que generan los océanos circundantes (Strahler y Strahler 

2000). Esto ha sido corroborado en la Patagonia en general, donde la amplitud térmica 

media anual varía desde los 16 ºC en el norte (en el continente) hasta 8 ºC en el Sur, o 

incluso menos de 4 ºC en las islas más externas del archipiélago (Coronato et al. 2008). 

Esto podría explicar en parte la clara separación entre los rodales situados en el 

continente y los localizados en el archipiélago, encontrado en el análisis de 

componentes principales de este estudio. Asimismo, las diferencias de altitud y 

características edáficas entre los sitios continentales y de la isla de Tierra del Fuego 

estarían asociadas a sus particularidades geológicas. Muchos de los rodales del 

continente están localizados en la provincia geológica llamada “Cordillera Patagónica 

Sur” (Ramos 1999), que se caracteriza por tener orientación Norte-Sur y altas 

elevaciones; los rodales en Tierra del Fuego se encuentran en los “Andes Fueguinos” 

(Borrello 1972),  cuyas cumbres son las más bajas de toda la cordillera de los Andes 

siendo la única porción de los Andes de Patagonia con orientación Oeste-Este 

(Coronato et al. 2008). Relacionado a esto, las diferencias en las variables bioclimáticas 

entre sitios continentales e insulares han sido reportadas previamente a nivel de rodales. 

Por ejemplo, Bahamonde et al. (2014a) publicaron temperaturas medias del aire más 

altas en bosques de ñire desarrollados en Santa Cruz (continente) que en bosques de la 

isla de Tierra del Fuego, y al mismo tiempo indicaron mayores valores de humedad de 

suelo en rodales de Tierra del Fuego, lo que se debería a que la tasa de 

evapotranspiración sería más baja en los rodales insulares. Aunque tanto en Santa Cruz 

como en Tierra del Fuego estuvieron representadas todas las clases de sitio de N. 

antarctica, teniendo en cuenta los resultados obtenidos en este estudio donde los rodales 
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insulares crecen en ambientes de menor altitud, menor evapotranspiración potencial y 

temperaturas más homogéneas, entre otras, es posible sugerir una tendencia a rodales 

con árboles dominantes de mayor altura en Tierra del Fuego que en Santa Cruz. 

 

 

CONSIDERACIONES FINALES 
 

Identificar las combinaciones de clima y suelo más convenientes para obtener los 

niveles más altos de productividad (o crecimiento), puede ser una importante 

herramienta para mejorar el manejo de los bosques de Nothofagus antarctica en 

Patagonia austral, especialmente considerando los potenciales escenarios de cambio 

climático. Por ejemplo, contar con este conocimiento puede resultar de utilidad para 

seleccionar las áreas más apropiadas para realizar plantaciones de ñire, ya sea con fines 

de recuperación de bosques degradados o recuperación de regeneración en sitios donde 

la continuidad del estrato arbóreo se vea comprometida. Adicionalmente, los resultados 

obtenidos servirán como base para realizar otros estudios de los aspectos más 

importantes para obtener mejores productividades del bosque nativo en Patagonia. 

Finalmente, la información generada provee conocimiento clave en el modelado de 

secuestro de carbono en esos bosques, contribuyendo al mejor entendimiento de la 

ecología de esta especie austral. 
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Anexo 2.1. Datos detallados de todas las variables evaluadas en cada rodal de Nothofagus antarctica del capítulo 2. 
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HD: altura de árboles maduros dominantes; CS: Clase de Sitio; BIO1: temperatura media anual; BIO2 (temperatura máxima mensual- temperatura mínima mensual); BIO3 (isotermalidad 
(BIO2/BIO7) x 100)); BIO4 (estacionalidad de la temperatura (desviación estándar x 100)); BIO5 (temperatura máxima del mes más cálido); BIO6 (temperatura mínima del mes más frío); BIO7 
(rango anual de temperatura (BIO5-BIO6)); BIO 8 (temperatura media del trimestre más húmedo); BIO9 (temperatura media del trimestre más seco); BIO10  (temperatura media del trimestre 
más cálido); BIO 11 (temperatura media del trimestre más frío); BIO 12 (precipitación anual); BIO 13 (precipitación del mes más húmedo); BIO 14: (precipitación del mes más seco); BIO 15 
(estacionalidad de la precipitación (coeficiente de variación)); BIO 16 (precipitación del trimestre más húmedo); BIO 17 (precipitación del trimestre más seco); BIO18  (precipitación del 
trimestre más cálido); BIO 19 (precipitación del trimestre más frío); Evpt (evapotranspiración potencial); Ar (índice de aridez). 
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 Anexo 2.2. Coeficientes de correlación de Pearson entre las variables estudiadas. 

 
Lat: latitud; Long: longitud; Alt: altitud; Pend: pendiente; h: altura de árboles maduros dominantes; CS: Clase de Sitio; Ps: profundidad del suelo; MOS: materia orgánica del suelo; N: nitrógeno total del suelo; C:N: 
relación C:N del suelo; P: fósforo total del suelo; K: potasio intercambiable del suelo; BIO1: temperatura media anual; BIO2 (temperatura máxima mensual- temperatura mínima mensual); BIO3 (isotermalidad 
(BIO2/BIO7) x 100)); BIO4 (estacionalidad de la temperatura (desviación estándar x 100)); BIO5 (temperatura máxima del mes más cálido); BIO6 (temperatura mínima del mes más frío); BIO7 (rango anual de 
temperatura (BIO5-BIO6)); BIO 8 (temperatura media del trimestre más húmedo); BIO9 (temperatura media del trimestre más seco); BIO10  (temperatura media del trimestre más cálido); BIO 11 (temperatura media 
del trimestre más frío); BIO 12 (precipitación anual); BIO 13 (precipitación del mes más húmedo); BIO 14: (precipitación del mes más seco); BIO 15 (estacionalidad de la precipitación (coeficiente de variación)); BIO 
16 (precipitación del trimestre más húmedo); BIO 17 (precipitación del trimestre más seco); BIO18  (precipitación del trimestre más cálido); BIO 19 (precipitación del trimestre más frío); Evpt (evapotranspiración 
potencial); Ar (índice de aridez). Los asteriscos indican la significancia de la correlación; *: P < 0.05; **: P < 0.01; ***: P < 0.001; ns: no significativa. 

 
Los símbolos positivo y negativo indican si la correlación es directa o inversa, respectivamente.
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CAPITULO 3 

PENSANDO EN LA SUSTENTABILIDAD DEL USO SILVOPASTORIL DE 
LOS BOSQUES DE Nothofagus antarctica, ¿CÓMO VARÍAN LAS 

RESPUESTAS DE PLÁNTULAS DE DIFERENTES PROCEDENCIAS ANTE 
LA ESCASEZ DE AGUA? 
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Aranda, I. (2019). Thinking in the sustainability of Nothofagus antarctica silvopastoral 
systems, how differ the responses of seedlings from different provenances to water 
shortage?. Agroforestry Systems, 93(2), 689-701. 
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INTRODUCCIÓN 
 

En Patagonia austral argentina (Santa Cruz y Tierra del Fuego), los bosques de 

Nothofagus antarctica cubren una extensión de 431.000 ha, ocupando principalmente la 

zona de ecotono entre los bosques de N. pumilio (lenga) y la estepa patagónica donde la 

escasa disponibilidad de agua limita severamente el crecimiento de los bosques 

(Collado 2001, Peri y Ormaechea 2013). Esta zona incluye condiciones ambientales 

muy contrastantes, desde sitios con mayores precipitaciones y mal drenaje, hasta lugares 

muy secos expuestos a vientos de gran intensidad (Veblen et al. 1996). Estudios 

realizados en bosques de N. antarctica han evidenciado que rodales desarrollados en 

distintas condiciones ambientales y con diferente manejo (por ejemplo, bosques sin 

manejo vs bosques raleados para uso silvopastoril - SSP) presentan respuestas diferentes 

en términos de parámetros ecológicos y/o productivos (Peri et al. 2010, Ladd et al. 

2014, Bahamonde et al. 2015, 2016a, Gargaglione et al. 2013). En Patagonia austral, 

aproximadamente el 70 % de los bosques de ñire han sido usados como sistemas 

silvopastoriles, lo que implica la remoción de árboles para aumentar la producción de 

forraje y en consecuencia la producción de carne (Peri et al. 2016a). Sin embargo, de 

acuerdo a la nueva Ley de Presupuestos mínimos medioambientales para bosques 

nativos de Argentina (Ley Nº 26331), los sistemas silvopastoriles deben garantizar la 

continuidad del estrato arbóreo de los bosques de estos sistemas. En relación a esto, 

estudios realizados en bosques de N. antarctica de Patagonia continental han informado 

que en bosques bajo uso silvopastoril se han encontrado valores más altos de instalación 

de regeneración, en comparación con bosques con altas coberturas de copa sin uso 

ganadero (Bahamonde et al. 2016a). No obstante, los autores reportaron que al final de 

la estación de crecimiento la tasa de sobrevivencia de plántulas era muy baja durante el 

primer año y cercana a cero al segundo año después de la germinación. En contraste, en 

la isla de Tierra del Fuego se ha encontrado instalación de plántulas en bosques de ñire, 

tanto bajo uso silvopastoril como en rodales sin manejo con altas coberturas de copa, 

generándose un banco de plántulas bien establecido, especialmente en los rodales bajo 

SSP donde después de 4 años la cantidad de plántulas duplicaba la de los bosques 

primarios (Peri et al. 2016a). En este contexto, el manejo de la regeneración ha sido 

sugerido como una estrategia clave para promover la continuidad del estrato arbóreo 

(Bahamonde et al. 2016a). Sin embargo, el conocimiento relacionado con los 
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mecanismos ecofisiológicos implicados en la sobrevivencia de plántulas bajo distintas 

situaciones de disponibilidad de recursos o creciendo en distintas condiciones 

ambientales, es prácticamente inexistente para N. antarctica. Por otro lado, en las 

próximas décadas se predice para Patagonia un aumento de las temperaturas y una 

disminución de las precipitaciones (3º Informe del Ministerio de medioambiente y 

desarrollo sustentable de Argentina, MESD 2015), desconociéndose las potenciales 

respuestas de las especies boscosas a dicho escenario futuro. En general, las plántulas de 

N. antarctica requieren altos niveles de luz y humedad del suelo para sobrevivir 

(Bahamonde et al. 2013b, Soler et al. 2013). Estudios previos indican que las plántulas 

pueden desarrollar diferentes estrategias dependiendo del origen de sus poblaciones. En 

el caso del ñire, se ha observado que presenta gran sensibilidad a las restricciones de 

agua y luz, disminuyendo fuertemente su tasa de asimilación fotosintética (Peri et al. 

2009). Sin embargo, este estudio se realizó analizando las respuestas fenotípicas de 

plántulas provenientes de un único sitio, siendo la información referida a la variabilidad 

intra-específica de esta especie a las variaciones ambientales prácticamente inexistente. 

La variabilidad intra-específica en parámetros de intercambio gaseoso como respuesta al 

estrés hídrico ha sido evaluada para géneros y especies de Fagaceae, tales como 

Quercus sp. (Arend et al. 2011), Fagus sp. (Sánchez-Gómez et al. 2013) y para 

Nothofagus pumilio (Premoli y Brewer 2007). Similarmente, algunas investigaciones 

han analizado las diferencias inter-específicas en el género Nothofagus con el foco en 

las relaciones hídricas foliares como variable de respuesta. Por ejemplo, Varela (2010) 

evaluó el ajuste osmótico de N. nervosa y N. obliqua  a través de curvas presión-

volumen, sin embargo no encontró diferencias entre plantas con niveles hídricos 

adecuados y plantas con estrés hídrico. En otros estudios también se han evaluado las 

variaciones en propiedades hidráulicas de hojas y tallos y en la anatomía del xilema de 

diferentes especies de Nothofagus de Patagonia (Bucci et al. 2013, Dettmann et al. 

2013). No obstante, no existen estudios que hayan evaluado la respuesta funcional de N. 

antarctica ante niveles de agua limitantes comparando plantas de distintos orígenes. 

Considerando los antecedentes, conocer la respuesta de la regeneración a un factor de 

estrés ambiental como la restricción hídrica es imprescindible para adoptar medidas de 

manejo que garanticen la continuidad del estrato arbóreo en estos bosques. 

En este contexto, se plantean las siguientes hipótesis y objetivos. 
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HIPÓTESIS: 

- Las plántulas provenientes de poblaciones nativas de ñire que crecen en áreas 

con condiciones medio-ambientales más restrictivas (por ej., bajas 

precipitaciones, altos niveles de evapotranspiración y bajas temperaturas) 

tendrán mayor capacidad de responder a condiciones limitantes de agua. 

 

OBJETIVO PARTICULAR 

1) Evaluar la respuesta funcional de plántulas de N. antarctica provenientes de 

poblaciones nativas que se desarrollan en condiciones ambientales contrastantes, 

ante niveles limitantes de disponibilidad hídrica, mediante el análisis de 

intercambio gaseoso y capacidad de ajuste osmótico. 

 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Material vegetal 
Se recolectaron, durante marzo de 2014, semillas de N. antarctica en cuatro rodales: 

Cancha Carrera 2 y 4 (CC2, CC4); Tres Marías (TM) y Tierra del Fuego (TDF) (Tabla 

3.1, Imagen 3.1) que crecen en condiciones ambientales contrastantes de la Patagonia 

austral. Los nombres están relacionados a las Estancias donde se localizan los rodales. 

Esas cuatro localizaciones (o poblaciones) de las semillas representaron una 

combinación de condiciones geográficas, climáticas y medio ambientales contrastantes, 

lo que a su vez se traducía en variables forestales contrastantes en el campo (Tabla 3.1). 

Los mayores contrastes se observan entre las poblaciones TM y TDF: la primera está 

localizada a mayor nivel altitudinal, recibe menor nivel de precipitación anual y exhibe 

un valor de evapotranspiración potencial más elevado que de TDF (Tabla 3.1). A su 

vez, estas diferencias ambientales son consistentes con las diferencias observadas en la 

altura que alcanzan los árboles dominantes maduros en los respectivos sitios, siendo de 

5 m para la población TM y 13,6 m en TDF.   
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Tabla 3.1. Principales características de bosques de Nothofagus antarctica de cuatro 
procedencias en Patagonia austral.  

Procedencia Coordenadas  

geográficas 

Altitud 

(m s.n.m.) 

PMA 

(mm año-1) 

TMA 

(ºC) 

H 

(m) 

Evpt. 
Potencial 

(mm año-1) 

CC2 51º13`21” S 

72º15`44” O 

295 520 5,9 11,7 696 

CC4 51º17`11” S 

72º15`00” O 

250 450 5,5 8 718 

TM 51º19`05” S 

72º10`47” O 

452 400 5,1 5 736 

TDF 54º20`03” S 

67º52`04” O 

90 640 5,1 13,6 571 

PMA: precipitación media anual; TMA: temperatura media anual; H: altura de árboles 
dominantes; Evpt: Evapotranspiración. 
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Imagen 3.1. Localización de 4 rodales de N. antarctica desde donde se recolectaron semillas 
para el presente estudio (Ver Tabla 3.1). 

 

Diseño experimental 
Se pusieron a germinar semillas de las cuatro poblaciones mencionadas previamente de 

acuerdo a los protocolos establecidos para la especie y detallados en Bahamonde et al. 

(2011). Posteriormente, cada plántula se plantó en una maceta de 100 cm3 que contenía 

una mezcla de sustrato (3:1 en volumen) de turba Floragard TKS2 (Floragard Vertriebs 

gmbh, Oldenburg, Alemania) y arena de río lavada. Este sustrato se complementó con  

el fertilizante Osmocote Plus (16-9-12 NPK+2 micronutrientes, Scotts, Heerlen, Países 

Bajos) a una dosis de 2 kg m-3.  El número de plántulas obtenidas fueron 9, 10, 6 y 12 

para las poblaciones CC2, CC4, TM y TDF, respectivamente. En una primera etapa de 

crecimiento de 2 meses de duración, las plántulas fueron regadas a capacidad de campo 

y mantenidas en un invernadero con temperaturas de 25/18 ºC (día/noche) y humedad 

relativa del aire promedio de 60 %. Posteriormente, las plántulas fueron cuidadosamente 

trasplantadas a macetas de 2000 cm3 con el mismo sustrato y puestas a crecer en una 

cámara de cultivo bajo condiciones controladas.  Esas condiciones incluyeron un 
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fotoperiodo de 14/10 h de luz/oscuridad, un rango de temperatura de 25 ºC día/ 20 ºC 

noche, 65 % de humedad relativa del aire y densidad de flujo de fotones fotosintéticos 

(PPFD) de 800 μmol m-2 s-1. Después de 5 meses de haber mantenido las plantas en 

estas condiciones y regadas a capacidad de campo, las mismas fueron sometidas a un 

ciclo de estrés hídrico durante un mes, disminuyendo gradualmente su disponibilidad de 

agua con frecuencia semanal. De esta manera las plantas fueron sometidas a una 

disminución semanal de disponibilidad de agua, desde capacidad de campo (CC), 70% 

CC, 50% CC, 40% CC y 33% CC, respectivamente. El estatus hídrico de las plantas fue 

establecido a través de mediciones de potencial hídrico pre-alba (Ψpd) realizado en 

ramas con 3 hojas de todas las plántulas bajo estudio, con una cámara de presión de 

Scholander (Santa Bárbara, CA, USA) y de tasas de intercambio gaseoso (T0 y TF, ver 

siguiente sección). El contenido hídrico del suelo (CHS) de las macetas se monitoreó 

varias veces durante el ciclo de estrés hídrico, con sensores de dominio de 

capacitancia/frecuencia (10 HS sensores grandes de humedad de suelo, conectados a 

data logger, Decagon Devices).  

Medición de parámetros foliares morfológicos y funcionales 
Se midió el diámetro a la base del tallo con un calibre a partir del cuarto mes de cría en 

la cámara de crecimiento (desde ahora T0), repitiéndose esta medición 30 días después 

(es decir, al final del ciclo irrigación completa, T0,5) y al final de periodo experimental 

(6 meses después del inicio, es decir al final del ciclo de estrés hídrico, TF). A partir de 

estas medidas se pudo calcular el crecimiento relativo del diámetro en la base del tallo 

(CRDT) entre T0 y T0,5 (periodo de irrigación completa) y entre T0,5 y TF (periodo de 

estrés hídrico). Mediante un sistema portátil de fotosíntesis Li-Cor 6400 equipado con la 

cámara LFC-40 (LICOR Inc., Lincoln, NE, USA) se midieron los siguientes parámetros 

de intercambio gaseoso en los momentos T0 y TF: fotosíntesis neta (An), tasa de 

transporte de electrones (ETR), fluorescencia de la clorofila y conductancia estomática 

al vapor de agua (gs) (Imagen 3.2). A fin de tener un marco comparativo adecuado entre 

tratamientos, se seleccionaron hojas totalmente desarrolladas (expandidas) de la parte 

alta del tallo principal, midiéndose 3 hojas de cada plántula. Para estas mediciones, a 

través de un mezclador de CO2 incorporado en el Li-Cor 6400, las hojas de las plántulas 

bajo estudio fueron expuestas a una concentración de 400 ppm de CO2, 1200 μmol m-2 

s-1 (15% de luz azul) de PPFD usando una cámara de fluorescencia Li-Cor 6400-40. A 
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su vez la cámara del Li-Cor 6400 estaba a una temperatura de 24 ºC, un déficit de 

presión de vapor hoja-aire de 1,1 kPa y una humedad relativa de 60-65%. Con estas 

mediciones se pudo calcular la eficiencia intrínseca en el uso del agua (WUEi) como 

An/gs en μmol de CO2 fijado por mmol de agua transpirada. También se obtuvieron el 

coeficiente de extinción fotoquímica (qP), el rendimiento cuántico del fotosistema II (Φ 

PSII) y el rendimiento cuántico intrínseco del fotosistema II (FV`/FM`). Después de 

completarse las mediciones de intercambio gaseoso, se estimó el área proyectada de la 

hoja medida dentro de la cámara del Li-Cor 6400, cortando la sección correspondiente 

de hoja, escaneándola y analizándola posteriormente a través del software ImageJ 

(Rasband 1997-2004). Este procedimiento se realizó porque las hojas resultaron ser más 

pequeñas que el área total que ocupa la cámara del aparato. De esta manera el área de 

hoja estimada a través de escáner y software se usó para re-calcular los resultados de 

intercambio gaseoso provistos por los algoritmos estándar del simulador del Li-Cor 

6400. En cada fecha de medición, se tomaron muestras de hojas frescas sin peciolo que 

fueron escaneadas para la estimación de su área a través del procesamiento de hojas con 

el software mencionado previamente. Posteriormente, las hojas fueron secadas a 65 ºC 

durante 3 días y pesadas con balanza de precisión (0,001 g) para calcular el área foliar 

específica (AFE, m2 kg-1). Adicionalmente, se muestreó una hoja por cada planta y se 

construyeron curvas Presión-Volumen (P-V) (Corcuera et al. 2002) y se obtuvieron los 

siguientes parámetros: potencial osmótico a turgencia máxima y turgencia cero (Π100; 

Π0), contenido relativo de agua a turgencia cero (RWC0), módulo de máxima elasticidad 

(Emax) y relación peso seco/peso hidratado (DW/TW). Asimismo, para conocer el 

estatus hídrico de las plantas y el contenido hídrico del suelo se realizaron mediciones 

de potencial hídrico pre-alba, tanto al comienzo (periodo de hidratación adecuada) como 

al final del experimento (periodo de estrés hídrico). Para evaluar la respuesta fenotípica 

de las plántulas al estrés hídrico se calculó en índice de plasticidad fenotípica (PPI, 

Valladares et al. 2006), como se indica a continuación: 

PPI = (promedio máximo de X – promedio mínimo de X)/ promedio máximo de X, 

Donde X representa el parámetro fenotípico a evaluar. Los valores de PPI variaran entre  
0 y  1, siendo valores más altos indicativos de mayor plasticidad fenotípica. 
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Imagen 3.2. Plantas de N. antarctica (9 meses de edad) creciendo en cámara de cultivo durante 
la medición de parámetros de intercambio gaseoso (izquierda) y obtención de datos (derecha). 

Análisis de datos 
En primer lugar, se realizaron análisis exploratorios para verificar el cumplimiento de 

los supuestos de normalidad, homocedasticidad e independencia de los datos para cada 

situación evaluada. Para chequear la normalidad de los datos se realizó el test de 

Shapiro-Wilk, mientras que para evaluar la homocedasticidad se usó el test de Levene. 

La independencia de los datos se evaluó gráficamente a través de análisis de los 

residuales. Los parámetros morfológicos y funcionales de las plántulas se analizaron 

con ANOVA de medidas repetidas, usando las procedencias de las semillas como factor 

entre sujetos y las fechas de medición como factores intra-sujetos. Este tipo de análisis 

se realizó porque los valores medidos en diferentes fechas no son independientes entre 

sí. Para evaluar las diferencias entre tratamientos cuando los valores de la prueba F 

fueron significativos (P < 0,05) se usó el test de Tukey. Los valores medios de índice de 

plasticidad fenotípica, considerando todos los parámetros, entre procedencias fueron 

comparados a través de ANOVA simple.  
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RESULTADOS 
La humedad volumétrica del suelo al final del periodo de riego completo (T0,5) 

promedió 28% y disminuyó hasta 14% al final del periodo de estrés hídrico (TF) (Fig. 

3.1A), sin que se hayan encontrado diferencias entre procedencias (P<0,05). De manera 

similar, el potencial hídrico pre-alba de las plantas varió desde -0,38 a -0,76 MPa, para 

plantas bien regadas y bajo estrés hídrico, respectivamente (Fig. 3.1B), sin que se 

observen diferencias significativas (P>0,05) entre procedencias en ninguno de los 

niveles de riego.  

 

 

Figura 3.1. Humedad volumétrica de macetas (A) y potencial pre-alba (B) medidas en 
diferentes fechas en plántulas de Nothofagus antarctica de 4 procedencias.  

T0 inicio de periodo de riego completo; TF periodo de estrés hídrico  

Las barras indican el desvío estándar de las medias; ns sin diferencias significativas. 



68 

 

 

La tasa de fotosíntesis neta (An) varió entre procedencias cuando las plantas recibieron 

un nivel adecuado de riego (T0), pero esas diferencias desaparecieron al final del 

periodo de estrés hídrico (TF, Fig. 3.2A). Cuando se compararon los porcentajes de 

reducción de An a causa del estrés hídrico para las plantas de diferentes  procedencias, 

la disminución más alta de An fue medida en CC2 y TM que promediaron 66% de 

reducción, siendo este valor significativamente (P<0,05) mayor que en las procedencias 

CC4 (46% de reducción de An) y TDF (55%). Los valores de área foliar específica 

(AFE) fueron más bajos en hojas de la procedencia TM independientemente de si las 

plantas estaban bien regadas o bajo estrés hídrico, sin que se observaran diferencias 

entre fechas de medición (P>0,05) (Fig. 3.2B). Por otro lado, cuando las plantas 

recibían niveles adecuados de agua se observaron diferencias en los niveles de 

conductancia estomática (gs) y An entre procedencias, siendo los valores más bajos los 

de las plantas procedentes de CC2 (Figs. 3.2A y 3.2C). También se registró una 

disminución significativa (P<0,001) de la gs después del periodo de estrés hídrico (TF) 

en todas las procedencias, pero sin diferencias entre ellas. La eficiencia intrínseca en el 

uso del agua (WUEi) fue similar entre procedencias, tanto cuando las plantas eran 

adecuadamente regadas como en condiciones de estrés hídrico (Fig. 3.2D). Sin 

embargo, al comparar entre fechas de medición, la WUEi en general tendió a ser más 

alta al fin del periodo de estrés hídrico (TF), pero ese aumento fue significativo (P<0,05) 

solo para las plantas procedentes de CC4. 
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Figura 3.2. Fotosíntesis neta (A), área foliar específica (B), conductancia estomática al vapor de 
agua (C) y eficiencia intrínseca en el uso del agua (D) en diferentes fechas en plántulas de 
Nothofagus antarctica de 4 procedencias.  

T0 inicio de periodo de riego adecuado; TF periodo de estrés hídrico  

Las barras indican el desvío estándar de las medias. Letras diferentes en una misma fecha de 
medición indican diferencias significativas (P < 0,05) entre procedencias; ns sin diferencias 
significativas. 

 La tasa de transporte de electrones (ETR), el coeficiente de extinción fotoquímica (qP) 

y el rendimiento cuántico del fotosistema II (Φ PSII) no mostraron diferencias entre 

procedencias al comienzo del ensayo (T0), pero disminuyeron significativamente 

(P<0,05) con el estrés hídrico, dependiendo la magnitud de la procedencia de las 

plantas, siendo las de CC2 las de valores más bajos en condiciones de estrés hídrico 

(Figs. 3.3A-C). Por otro lado, el rendimiento cuántico intrínseco del fotosistema II 

(FV`/FM`) no varió entre procedencias, ni en condiciones normales de riego ni bajo 

estrés hídrico (Fig. 3.3D), pero disminuyó significativamente (P<0,05) entre fechas de 

medición en todas las procedencias, excepto en TM.  
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Figura 3.3. Tasa de transporte de electrones (A), coeficiente de extinción fotoquímica (B), 
rendimiento cuántico del fotosistema II (C) y rendimiento cuántico intrínseco del fotosistema II 
(D) en diferentes fechas en plántulas de Nothofagus antarctica de 4 procedencias.  

T0 inicio de periodo de riego adecuado; TF periodo de estrés hídrico  

Las barras indican el desvío estándar de las medias. Letras diferentes en una misma fecha de 
medición indican diferencias significativas (P < 0,05) entre procedencias; ns sin diferencias 
significativas. 

 

Los potenciales osmóticos a máxima (Π100) y cero (Π0) turgencia no presentaron 

diferencias entre procedencias cuando las plantas estaban bajo riego adecuado, no 

obstante después del estrés hídrico se registró un decremento general con diferencias 

significativas entre procedencias (Tabla 3.2). Cuando se compararon los valores de 

Π100) en plántulas de una misma procedencia entre fechas, solo las plantas de TM 

mostraron una disminución significativa (P<0,05) como efecto del estrés hídrico. En el 
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caso de Π0) también se apreciaron diferencias significativas entre fechas, pero sin claras 

diferencias entre procedencias después de la restricción de riego (Tabla 3.2). El 

contenido relativo de agua a turgencia cero (RWC0) y el módulo máximo de elasticidad 

(Emax) no variaron ni entre procedencias ni entre fechas de medición. La relación peso 

seco/peso hidratado (DW/TW) fue diferente entre las plantas procedentes de TM y 

TDF, siendo las de TDF las que presentaron menores valores antes y después del estrés 

hídrico. El diámetro en la base del tallo fue similar entre procedencias desde el inicio 

del experimento y la misma tendencia se mantuvo durante el transcurso del mismo (Fig. 

3.4A). Consecuentemente, la tasa de crecimiento relativo de las plantas no varió entre 

procedencias ni en el periodo de riego adecuado (T0-T0,5) ni bajo escasez de agua (T0,5-

TF) (Fig. 3.4B). No obstante, al comparar entre periodos, la tasa de crecimiento relativo 

fue significativamente más baja (P<0,05) durante el periodo de estrés hídrico en todas 

las procedencias. Los índices de plasticidad fenotípica calculados variaron entre 

procedencias según qué parámetro se consideró, pero los valores promedio de todos los 

parámetros fueron similares (P>0,05) entre procedencias (Tabla 3.3). 

 

  

Figura 3.4. Diámetro en la base del tallo (A) y tasa de crecimiento relativo (B) en diferentes 
fechas en plántulas de Nothofagus antarctica de 4 procedencias.  

T0 inicio de periodo de riego adecuado; T0,5 fin de periodo de riego adecuado; TF periodo de 
estrés hídrico  

Las barras indican el desvío estándar de las medias. Letras diferentes en una misma fecha de 
medición indican diferencias significativas (P < 0,05) entre procedencias; ns sin diferencias 
significativas. 
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Tabla 3.2. Valores promedio (± desviación estándar) de parámetros de curvas P-V evaluados en plántulas de Nothofagus antarctica de cuatro procedencias a diferentes 
niveles de disponibilidad hídrica.  

Proc. Π100 
(Mpa) 

 

Π0 
(Mpa) 

 

RWC0 
 

DW/TW 
 

Emax 
(Mpa) 

 Bien 
regadas 

Déficit 
hídrico 

Bien 
regadas 

Déficit 
hídrico 

Bien 
regadas 

Déficit 
hídrico 

Bien 
regadas 

Déficit 
hídrico 

Bien 
regadas 

Déficit 
hídrico 

CC2 -1,1±0,2a -1,4±0,2ab -1,5±0,2a -2,0±0,2ab 0,82±0,08a 0,80±0,06a 0,27±0,02ab 0,32±0,03a 4,2±1,7a 5,9±2,2a 
CC4 -1,2±0,2a -1,4±0,2ab -1,6±0,1a -2,1±0,5a 0,83±0,04a 0,81±0,06a 0,27±0,02ab 0,32±0,02a 4,9±1,7a 5,9±2,3a 
TM -1,2±0,2a -1,6±0,2a -1,5±0,2a -1,8±0,4ab 0,85±0,06a 0,76±0,13a 0,29±0,02a 0,35±0,02a 5,8±2,4a 6,3±3,7a 
TDF -1,2±0,1a -1,3±0,2b -1,6±0,2a -1,8±0,3b 0,80±0,07a 0,82±0,05a 0,26±0,03b 0,29±0,03b 5,7±1,9a 5,6±2,2a 

Letras diferentes en una misma columna indican diferencias significativas (P < 0,05) entre procedencias. 

Proc: procedencias; Π100: potencial osmótico a turgencia máxima; Π0: potencial osmótico a turgencia cero; RWC0: contenido relativo de agua a turgencia cero: DW/TW: relación peso 
seco/totalmente hidratado; Emax: módulo de elasticidad máximo de la pared celular.  

Tabla 3.3. Índice de plasticidad fenotípica de parámetros funcionales y fisiológicos evaluados en plántulas de Nothofagus antarctica de cuatro procedencias.  

 

 

 

 

 

 

An: fotosíntesis neta; Swvc: conductancia estomática al vapor de agua;  WUEi: eficiencia intrínseca en el uso del agua; AFE: area foliar específica; RGR: tasa de 
crecimiento relativo de las plántulas; ETR: tasa de transporte de electrones; qP: coeficiente de extinction fotoquímica; FPSII: rendimiento cuántico del fotosistema II; 
F’V/F’M: rendimiento cuántico intrínseco del fotosistema II; OP_100: potencial osmótico a turgencia máxima; OP_0: potencial osmótico a turgencia cero; RWC0: 
contenido relativo de agua a turgencia cero; DW/TW: relación peso seco/totalmente hidratado; Emax: módulo de elasticidad máximo de la pared celular.  

†: no se encontraron diferencias significativas entre procedencias. 

Procedencia An Swvc WUEi AFE RGR ETR qP FPSII F’V/F’M OP_100 OP_0 RWC0 DW/TW Emax Promedio† 

CC2 0.70 0.77 0.29 0.03 0.63 0.54 0.41 0.55 0.22 0.27 0.33 0.02 0.19 0.40 0.38 

CC4 0.49 0.61 0.62 0.06 0.75 0.38 0.14 0.36 0.26 0.17 0.31 0.02 0.19 0.20 0.33 

TM 0.67 0.73 0.46 0.01 0.74 0.52 0.41 0.52 0.20 0.33 0.20 0.11 0.21 0.09 0.37 

TDF 0.60 0.74 0.47 0.01 0.74 0.42 0.30 0.42 0.16 0.08 0.13 0.02 0.12 0.02 0.30 
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DISCUSIÓN 
 
En este estudio, se evaluaron las respuestas funcionales ante déficit de agua en suelo de 

plantas de N. antarctica provenientes de 4 procedencias ambientalmente contrastantes.  

La tasa de fotosíntesis neta (An) medida en las 4 poblaciones fue similar a la reportada 

por Peri et al. (2009) en plántulas de la misma especie de 2 años de edad, en Patagonia 

norte, las que alcanzaron valores máximos de 11,1 μmol CO2 m−2 s−1 y valores cercanos 

a cero en plantas bien regadas y bajo estrés hídrico, respectivamente. Por otro lado, 

estos valores son más bajos que los registrados en otros Nothofagus spp. de Patagonia. 

Peri et al. (2009) informaron valores de 16,8 μmol CO2 m−2 s−1 en plántulas de N. 

pumilio, mientras que Varela (2010) publicó tasas de fotosíntesis de 13,6 μmol CO2 m−2 

s−1 en plantas de N. nervosa y N. glauca bien regadas. En nuestro estudio, la tasa más 

alta de An se registró en plántulas de la procedencia que se ubicaba en el mayor nivel 

altitudinal (TM), en coincidencia con lo publicado por Premoli y Brewer (2007), 

quienes también midieron valores más altos de tasa fotosintética en plantas de N. 

pumilio procedentes de altas altitudes, en un experimento de jardín común. No obstante, 

esto deber ser interpretado con cautela, ya que la altitud no es la única variable 

medioambiental contrastante entre las procedencias analizadas, y porque el número de 

poblaciones es muy bajo para inferir una relación entre máxima tasa fotosintética y 

altitud, o la longitud de la estación de crecimiento como se ha observado en otros 

estudios (Lajtha y Getz 1993, Hovenden y Brodribb 2000). Por otro lado, el efecto 

negativo del estrés hídrico sobre la fotosíntesis está muy bien documentado (Bréda et al. 

2006). En nuestro estudio el origen de las plántulas afectó su respuesta fotosintética a la 

restricción de agua, según lo observado en las diferencias de la reducción de An cuando 

comparamos plantas regadas adecuadamente y con restricciones hídricas para cada 

procedencia. Esto también se evidenció en que las diferencias observadas entre 

procedencias cuando las plantas eran adecuadamente regadas no se mantuvieron 

después de la restricción hídrica aplicada, y podría reflejar un comportamiento diferente 

en cuanto a plasticidad fenotípica de las procedencias estudiadas, tal como se corroboró 

con los índices de plasticidad fenotípica calculados. No existen antecedentes previos 

acerca de la variación entre procedencias de N. antarctica en respuesta al estrés hídrico. 

No obstante, muchos estudios llevados a cabo con árboles y otras especies leñosas han 

reportado variaciones entre procedencias de una misma especie en respuesta a 
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limitaciones hídricas (por ejemplo, García-Plazaola y Becerril 2000, Atzmon et al. 

2004, Ramírez-Valiente et al. 2010, Sánchez-Gómez et al. 2013). Los valores de área 

foliar específica (AFE) medidos en este estudio fueron más altos que aquellos 

reportados por Calabria y Puntieri (2008) en hojas de N. dombeyi creciendo en 

Patagonia Norte bajo dos niveles de radiación solar, y también superiores a los valores 

reportados para N. cunninghamii al ser evaluados en diferentes condiciones de altitud y 

2 niveles de radiación solar en Tasmania (Hovenden y Vander Schoor 2006). Aunque 

los cambios en este rasgo foliar (AFE) mayoritariamente han sido asociados con 

diferentes niveles de luz, existen algunas referencias que han asociado cambios en AFE 

como respuesta a la sequía (Liu y Stutzel 2004). No obstante, en este trabajo no 

observamos un efecto de la disponibilidad de agua sobre el área foliar específica, siendo 

esto concordante con estudios previos con N. antarctica donde se observaron cambios 

de AFE asociados a la disponibilidad de luz, pero no de agua (Bahamonde et al. 2014b). 

Respecto a la WUEi, los valores medidos en este estudio estuvieron por sobre los 

informados por Piper et al. (2007) a potenciales hídricos > -1,5 MPa, y similares a lo 

que determinaron los mismos autores en plántulas sometidas a estrés hídrico severo 

(potenciales hídricos < -2,5 MPa). Aunque hubiera sido esperable un aumento en la 

WUEi en respuesta al déficit hídrico (Ogaya y Peñuelas 2003, Yin et al. 2005), en este 

estudio no observamos un efecto de la restricción hídrica sobre la WUEi, siendo este 

parámetro más alto solo en plántulas de la procedencia CC4, lo cual pudo deberse a un 

efecto genético como han sugerido Read y Farquhar (1991). Por otro lado, en varias 

especies se ha reportado que la tasa de transporte de electrones (ETR) se puede ver 

reducida en respuesta a la sequía y se ha sugerido que sería un mecanismo de protección 

de la fotoquímica de la hoja a partir de la producción de especies reactivas de oxígeno 

(Flexas et al. 1999, Golding y Johnson 2003). El coeficiente de extinción fotoquímica 

(qP) y el rendimiento cuántico del fotosistema II (Φ PSII) siguieron una tendencia 

similar decreciendo con la restricción hídrica, en concordancia con lo publicado por 

Piper et al. (2007) para otras dos especies de Nothofagus y otras especies (Golding y 

Johnson 2003). Nuestros resultados sugieren que, independientemente de la 

procedencia, la restricción hídrica disminuyó el rendimiento cuántico del PSII. Esto es 

interpretado como una consecuencia de la disminución en qP y el rendimiento cuántico 

intrínseco de PSII en la mayoría de las procedencias, con excepción de TM, cuya 

disminución de Φ PSII se debió solamente a un decremento de qP. Los valores de 
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conductancia estomática (gs) medidos en este estudio fueron inferiores a los reportados 

por Peri et al. (2009) para plántulas de N. antarctica y N. pumilio a similares valores de 

potencial hídrico, aunque esas mediciones fueron hechas en plántulas de 2 años de edad. 

La disminución de gs registrada en este estudio fue similar a la encontrada previamente 

para esta especie por Peri et al. (2009) y para otros Nothofagus spp. por Piper et al. 

(2007). Read et al. (2010) evaluaron 23 especies de Nothofagus tanto de bosques 

tropicales como templados, incluyendo especies perennifolias y caducifolias, entre ellas 

N. antarctica. La mayoría de los parámetros derivados de curvas presión-volumen en 

nuestro estudio fueron muy cercanos a aquellos informados por Read et al. (2010) para 

los Nothofagus de hoja caduca, pero los valores de Emax en general fueron más bajos 

en nuestro estudio. Read et al. (2010) sugirieron que los Nothofagus de hoja caduca 

parecían tener menor resistencia a la sequía en comparación los Nothofagus 

siempreverdes, tanto de climas tropicales como templados. De acuerdo a nuestros 

resultados, las plántulas de N. antarctica de todas las procedencias evaluadas no 

mostraron diferencias de ajuste osmótico en respuesta al déficit hídrico al que fueron 

sometidas. De manera similar, Varela (2010) no encontró evidencias de ajuste osmótico 

en plántulas de N. obliqua y N. nervosa que fueron sometidas a estrés hídrico en 

Patagonia norte. No obstante, en nuestro estudio el ajuste osmótico como respuesta a la 

sequía es una posibilidad cuando se analiza el promedio de todas las procedencias en 

forma conjunta. Asimismo, mucha variabilidad en ajuste osmótico como respuesta a la 

sequía se ha encontrado entre especies con distintos regímenes hídricos, así como 

también entre poblaciones de una misma especie desarrolladas en condiciones de 

disponibilidad hídrica contrastantes. Este mecanismo de tolerancia a la sequía podría no 

estar bien desarrollado en el género Nothofagus, como sí ha sido frecuentemente 

observado en Fagáceas como Quercus spp. (Aranda et al. 2004). Estos autores 

encontraron evidencia de ajuste osmótico en plántulas de Quercus pyrenaica y Q. 

petraea que fueron sometidas a tres ciclos de estrés hídrico consecutivos, siendo mayor 

la capacidad de osmoregulación en Q. pyrenaica. Este hallazgo fue interpretado por los 

autores como una mayor capacidad adaptativa a la sequía en Q. pyrenaica que en Q. 

petraea. En la misma dirección, Nguyen-Queyrens y Bouchet-Lannat (2003) evaluaron 

el ajuste osmótico en respuesta al estrés hídrico en plántulas de Pinus pinaster de cinco 

procedencias con disponibilidad de agua en suelo contrastantes. Estos autores 

reportaron diferencias significativas de ajuste osmótico entre procedencias y una 
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correlación negativa significativa entre el nivel de ajuste osmótico y las precipitaciones 

en el lugar de origen de cada procedencia. Por otro lado, se han encontrado altas 

correlaciones entre diámetro en la base del tallo y biomasa aérea total en plántulas de 

diferentes especies (Curt et al. 2005, Achten et al. 2010). En este estudio, la escasez de 

agua tuvo un efecto similar en todas las procedencias, disminuyendo la tasa de 

crecimiento relativo en la base del tallo. Similarmente, Varela (2010) informó una 

reducción en biomasa de hojas y tallos y crecimiento relativo en altura, en plántulas de 

N. nervosa y N. obliqua cuando eran sometidas a estrés hídrico.  

 

 

CONSIDERACIONES FINALES 
 

Como tendencia general, las cuatro procedencias de N. antarctica evaluadas en este 

estudio mostraron un comportamiento similar durante el periodo de riego adecuado, lo 

cual sugiere que las condiciones ambientales serían las principales causas de las 

diferencias fenotípicas que se observan en sus lugares de origen (por ejemplo, altura de 

árboles dominantes). De manera similar, Premoli y Brewer (2007) informaron que las 

diferencias en rasgos ecofisiológicos en plantas de N. pumilio bajo condiciones de 

campo no se manifestaron en un experimento en jardín común, sugiriendo un efecto 

importante de las condiciones ambientales en las que crecían estos árboles. Además, 

contrariamente a lo sugerido en nuestra hipótesis preliminar, la escasez de agua no 

produjo diferentes respuestas fisiológicas entre procedencias. Se concluye que se 

necesitan más estudios de campo y en jardín común para mejorar nuestra comprensión 

sobre la respuesta ecofisiológica de esta especie bajo diferentes factores de estrés. 

Independiente del ajuste osmótico y en coincidencia con estudios previos, los resultados 

nos sugieren que es necesario un mayor déficit hídrico para generar una respuesta en 

esta especie, o bien que la osmoregulación en respuesta a la sequía es una característica 

común de todas las procedencias evaluadas. Los resultados obtenidos proveen 

información importante acerca de la respuesta de plántulas de N. antarctica ante la 

sequía; sin embargo, se deberían realizar más estudios para una mejor comprensión de 

la economía hídrica de la especie en un contexto de cambio climático y como 
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herramienta para mejorar el uso silvopastoril de estos bosques en Patagonia austral.  En 

el mismo sentido, se debe tener en cuenta que las condiciones ambientales (temperatura, 

radiación) en las que se desarrollan las plántulas de las procedencias estudiadas en 

condiciones de campo, son diferentes a las que se han experimentado en el presente 

estudio. Se requieren más estudios que analicen el efecto de otras variables ambientales 

sobre el comportamiento hídrico de esta especie. 
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CAPÍTULO 4 

 

MODIFICACIONES ANATÓMICAS Y ULTRAESTRUCTURALES DE HOJAS 
DE Nothofagus antarctica Y N. betuloides CAUSADAS POR UN AUMENTO DE 

CO2 ATMOSFÉRICO 
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INTRODUCCIÓN 
 

Los bosques de Nothofagus spp. conforman uno de los principales reservorios de 

carbono (C) de la Patagonia austral argentina (Peri et al. 2008), lo que les confiere un 

rol primordial como elemento mitigador del cambio climático (Denman et al. 2007). A 

esto debemos agregar la función fundamental que cumplen los bosques nativos como 

reguladores del ciclo hidrológico, tanto como protección de cursos de agua asociados, 

así como también por los servicios ecosistémicos proporcionados a nivel de cuenca 

(Jobbágy 2011, Rosas et al. 2019). Esta relación entre el ciclo de C y el servicio de 

regulación de flujos de agua es foco de cierta discusión (Jackson et al. 2005). En un 

estudio de modelización de cambio climático para Patagonia austral, Kreps et al. (2012) 

pronostican aumentos de 2 °C en la temperatura media anual, y un incremento de 20 

mm sobre el promedio actual de precipitaciones anuales en los próximos 70 años para la 

zona boscosa de Tierra del Fuego; siendo esta tendencia de aumentos menos notoria en 

las áreas de bosques en Santa Cruz. Relacionado con esto, el Panel Intergubernamental 

de Cambio Climático (ICCP por sus siglas en inglés) ha dado a conocer incrementos de 

hasta 20 ppm en la concentración de CO2 atmosférico en las últimas décadas, 

previéndose una tendencia a la aceleración de dicha concentración (IPCC, First 2019). 

Por otra parte, en Argentina no existen estudios que evalúen la respuesta de especies de 

bosque nativo a los efectos que puedan generar el cambio climático y el aumento de 

CO2 atmosférico. En este contexto, resulta importante contar con herramientas y/o 

pautas de manejo que contribuyan a la adaptación de los sistemas naturales al cambio 

climático. En este sentido, el Grupo de Expertos del IPCC define la adaptación al 

cambio climático como un “ajuste de los sistemas naturales o humanos en respuesta a 

estímulos climáticos reales o esperados, o a sus efectos, que atenúa los efectos 

perjudiciales o explota las oportunidades beneficiosas”. Asimismo, las medidas de 

adaptación de los bosques al cambio climático deberán tener la flexibilidad suficiente 

como para llevar adelante las prácticas más adecuadas al contexto local (Seppala et al. 

2009).   

Como ya se ha mencionado, los bosques caducifolios de Nothofagus antarctica 

presentan la distribución natural más amplia de Nothofagus spp. sudamericanos. No 

obstante, en general estos bosques son “desplazados” a las condiciones ambientales más 
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severas, tales como suelos rocosos, suelos pobremente drenados o anegados (como 

turberas), hasta localizaciones de baja disponibilidad hídrica y expuestas a fuertes 

vientos en el límite con la estepa patagónica (Frangi et al. 2004). Por otro lado, la 

especie siempreverde Nothofagus betuloides (guindo), se desarrolla en Argentina desde 

48° a 52° de latitud sur (Veblen et al. 1996), constituyendo los bosques siempreverdes 

más australes del mundo (Promis et al. 2008). En Patagonia austral se localiza en 

rodales puros o mixtos asociado con Drimys winteri, Embothrium coccineum o lenga 

principalmente en zonas ribereñas o en bordes de lagos (Donoso y Donoso 2006), lo 

cual se asocia a mayores niveles de precipitaciones y a inviernos menos rigurosos en 

cuanto a temperatura (Peri et al. 2012). 

La morfología y anatomía de las hojas son aspectos clave en el potencial fisiológico de 

adaptación de las plantas a cambios ambientales (Hanba et al. 2002). La información 

existente respecto a la anatomía y estructura foliar de plantas leñosas indica que en 

general las especies siempreverdes poseen estructuras foliares más robustas que las 

especies deciduas, como por ejemplo paredes celulares y epidermis más gruesas, mayor 

volumen de mesófilo y mayor densidad foliar (Castro-Díez et al. 2000, Niinemets et al. 

2005, Enrique et al. 2016). A su vez, esto implicaría que, ante un escenario de aumento 

de concentración de CO2 en el ambiente, las especies siempreverdes se verían menos 

afectadas que especies caducifolias, reduciendo en menor medida la eficiencia de la 

fotosíntesis a causa de la conductancia del mesófilo (Niinemets et al. 2011). Los 

estudios de anatomía foliar en especies de bosques de Nothofagus de Patagonia austral 

son muy escasos (Ivancich et al. 2012) siendo desconocido el nivel de afectación que 

generarían las variaciones de los niveles de CO2 sobre la misma. Se sabe que ciertos 

aspectos estructurales que se relacionan con funciones fisiológicas están relacionados y 

que varían según el ambiente. Por ejemplo, el área foliar específica puede reflejar la 

capacidad fotosintética de las plantas en una escala geográfica amplia (Tian et al. 2016). 

En la misma línea, estudios previos han mostrado que las características de las hojas 

vinculadas a los estomas (por ejemplo, densidad estomática, tamaño de los estomas) son 

susceptibles a cambios ambientales (luz, temperatura, agua, nutrientes) como los 

producidos por gradientes geográficos amplios (Hetherington y Woodward 2003, 

Fernández et al. 2014a).  
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Por otro lado, las características físico-químicas de las superficies vegetales inciden en 

su interacción con líquidos, partículas sólidas, insectos o microorganismos depositados 

sobre las mismas (Khayet y Fernández 2012). De esta manera, la combinación de 

rugosidad y composición química de una hoja determinará su grado de humectabilidad, 

polaridad e hidrofobicidad y por ende su potencial capacidad de absorber agua 

(Fernandez et al. 2014b), pudiendo esto variar entre especies, variedades o condiciones 

ambientales en las que crecen las plantas. En este sentido, la permeabilidad al agua de 

las superficies de las plantas puede ser un fenómeno de relevancia ecofisiológica, ya que 

puede impedir o facilitar la absorción de agua, por ejemplo, como gotas de líquido 

depositadas en las superficies (Oliveira et al. 2005, Fernández et al. 2014a), niebla 

(Limm et al. 2009, Berry et al. 2014) o rocío (Konrad et al. 2014). La habilidad de las 

plantas para capturar agua a través de las hojas ha sido indirectamente reportada en 

especies que crecen en desiertos (Martin y von Willert 2000, Roth-Nebelsick et al. 

2012), climas áridos y semi-áridos (Grammatikopoulos y Manetas 1994, Fernández et 

al. 2014b), ambientes de montaña con alta nubosidad en superficie (Berry et al. 2014) y 

en zonas de montañas costeras donde la niebla juega un rol climático significante 

(Burgess y Dawson 2004). En el sentido opuesto, las características físico químicas de 

las hojas y sus parámetros anatómicos incidirán de manera importante en la potencial 

repelencia al agua por parte del follaje de superficies boscosas. En los últimos tiempos 

este fenómeno ha recibido mucha atención, ya que se considera un factor importante 

para la intercepción de la lluvia por parte de las hojas de los árboles y su consecuente 

relevancia en el estudio del balance hídrico en ecosistemas boscosos en un marco de 

cambio climático (Holder 2020). En este mismo sentido, se puede definir la mojabilidad 

de una hoja como la tendencia de un fluido (por ejemplo el agua) a esparcirse o 

adherirse a su superficie (Kumar y Prabhu 2007). En el noroeste de la Patagonia 

argentina, Brewer y Nuñez (2007) estudiaron la mojabilidad y retención de gotas en las 

hojas de 37 especies desarrolladas en un gradiente de humedad que incluyó desde la 

estepa hasta los bosques andino patagónicos. En este estudio solo se incluyó una especie 

del género Nothofagus (N. dombeyi), la cual, de acuerdo a los parámetros evaluados por 

las autoras, presentó cierto grado de mojabilidad en sus hojas. Por otro lado, en este 

estudio no se detectaron mayores diferencias en los niveles de mojabilidad o repelencia 

al agua de las hojas entre especies de ambientes contrastantes desde el punto de vista de 

la humedad. 
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Las propiedades físico-químicas de las superficies vegetales (hojas, frutos, tallos), tales 

como energía libre superficial, polaridad o trabajo de adhesión del agua, se pueden 

calcular midiendo los ángulos de contacto de tres líquidos con diferentes niveles de 

polaridad y apolaridad (Fernández et al. 2017). Este tipo de datos provee información 

crucial que determinará la probabilidad de que determinadas superficies vegetales 

puedan absorber o repeler agua. En este sentido, a partir de estas mediciones de ángulos 

de contacto, Fernández y Khayet (2015) obtuvieron ecuaciones que permiten calcular 

otros parámetros tales como la energía libre superficial y el parámetro de solubilidad, 

que están estrechamente relacionados con la interacción entre las superficies foliares y 

distintos líquidos, entre ellos el agua. 

También se han documentado los efectos del aumento de la concentración de CO2 en 

parámetros anatómicos relacionados a los estomas, tales como su densidad (Beerling et 

al. 1998, Marchi et al. 2004) y tamaño (Ogaya et al. 2011, Driscoll et al. 2006). 

Además, estudios a nivel de estructura interna (parénquima, mesófilo) y microestructura 

de cloroplastos se han visto modificados por diferentes factores de estrés tales como 

sequía (Mascher et al. 2005), déficit de nitrógeno (Bondada y Syvertsen 2003) o altas 

concentraciones de CO2 (Pritchard et al. 1997). En relación a esto último, Pritchard et 

al. (1997) informaron que en plántulas de Pinus palustris se produjo un aumento en el 

tamaño de los cloroplastos y en el número de granos de almidón cuando se incrementó 

el nivel de CO2 de 365 a 720 µmol mol-1. En otro estudio, Velikova et al. (2009) 

también reportaron modificaciones en la microestructura de cloroplastos de plantas de 

Platanus orientalis cuando se les aumentó la concentración de CO2 ambiental de 380 a 

800 µmol mol-1. Estos autores reportaron un aumento en el volumen de estroma y una 

reducción del sistema tilacoide en los cloroplastos de las plantas sometidas a mayores 

niveles de CO2. 

 

HIPÓTESIS 

1) Aunque N. antarctica y N. betuloides se distribuyen en ambientes con distinta 

disponibilidad de agua, basado en la información existente, se propone que 

ambas especies no presentarán diferencias en su nivel de mojabilidad o 

repelencia al agua y por ende en su potencial absorción de agua a través de las 
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hojas, cuando crezcan con concentraciones de CO2 como las existentes en la 

actualidad.  

2) Una elevada concentración de CO2 ambiental generará modificaciones 

anatómicas y de ultra-estructura foliares de mayor magnitud en N. antarctica 

que en N. betuloides, al ser esta última una especie siempreverde con estructuras 

foliares más robustas.  Esto a su vez generaría diferencias entre estas especies en 

su interacción con el agua en cuanto a mojabilidad o repelencia. 

 

OBJETIVOS PARTICULARES 

 

1) Identificar el potencial de absorción de agua a través de las hojas en las dos    

especies de Nothofagus.  

2) Determinar potenciales modificaciones anatómicas y de ultra-estructura foliar 

ante un aumento del nivel de CO2 en una especie siempreverde de Nothofagus y 

en una especie decidua del mismo género (N. betuloides y N. antarctica, 

respectivamente).  

       

MATERIALES Y MÉTODOS 

Diseño experimental 
Para este estudio se obtuvieron semillas de Nothofagus antarctica (decidua) y N. 

betuloides (siempreverde) provenientes de 3 rodales puros ubicados en Patagonia austral 

(entre 51º 13`y 51º 19`de latitud S y entre 72º 10`y 72º 15`de longitud O para N. 

antarctica; entre 54º 05`y 54º 50`de latitud S y entre 67º 15`y 68º 25’ de longitud O 

para N. betuloides). En primer lugar se hizo una estratificación de las semillas 

seleccionadas, manteniéndolas a 4 ºC durante 60 días (Premoli 1991). Posteriormente 

las semillas estratificadas fueron puestas en una cámara de germinación durante un 

periodo de 60 días (Bahamonde et al. 2011). Las semillas germinadas de cada especie 

fueron plantadas en macetas de 250 cm3 que contenían un sustrato de una mezcla 3:1 de 

turba (Floragard TKS2, Floragard Vertriebs gmbh, Old-enburg, Alemania) y arena de 

río lavada. El sustrato del suelo se suplementó con 2 kg m-3 de fertilizante Osmocote 

Plus (16-9-12 NPK + 2 micronutrientes, Scotts, Heerlen, Países Bajos). Las plántulas 
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obtenidas tuvieron una primera etapa de crecimiento en invernadero durante 6 meses 

con un régimen térmico 25/18° C día/noche, y bajo riego para mantener un estado 

hídrico sin déficit (Figura 4.1A). Posteriormente se trasplantaron a macetas de 2000 cm3 

con el mismo tipo de sustrato y se dividió el conjunto de plantas en dos y se 

distribuyeron en 2 cámaras de cultivo en condiciones controladas de fotoperiodo de 

14/10 horas día/noche, temperatura de 25/20° C día/noche, 65% de humedad relativa y 

una densidad de flujo de fotones fotosintéticos (PPFD por su sigla en inglés) de 800 

μmol m-2s-1 en la parte superior (Figura 4.1B). En cada cámara se colocaron 10 plantas 

de cada especie, siendo la diferencia entre las 2 cámaras su nivel de CO2, con una de 

ellas bajo una concentración de 400 ppm (control) y la restante con 800 ppm 

(tratamiento de alto nivel de CO2). Las plantas estuvieron en estas cámaras durante 5 

meses y al final de este periodo se tomaron muestras de hojas a las que se les realizaron 

los análisis anatómicos como se detalla a continuación. De cada especie se tomaron 30 

hojas frescas (3 de cada planta) totalmente expandidas de la parte superior del tallo 

principal que fueron escaneadas sin peciolo (Figura 4.1 C y D) y se les calculó el área 

usando el software libre ImageJ (Rasband 2004). Después de escaneadas, las hojas 

fueron secadas a 65° C hasta peso constante y pesadas para luego calcular su área foliar 

específica (AFE). Tanto el área como el peso se tomaron de las 3 hojas de cada planta 

por separado. También se tomaron muestras de 15 hojas completamente expandidas de 

cada especie y tratamiento a las que se les calculó el área sin peciolo con el software 

mencionado arriba. Posteriormente las hojas se seccionaron en trozos más pequeños que 

fueron sujetados con pinzas y lavados cuidadosamente aplicando cloroformo (Sigma-

Aldrich) en ambos lados de cada trozo de hoja con una pipeta Pasteur (6 pipetas de 

aproximadamente 1,7 ml cada una por pieza de hoja) y almacenando el líquido en vasos 

de precipitado previamente pesados en balanza de precisión (0,001 gr). Estos vasos con 

los extractos de cloroformo fueron puestos en campana de laboratorio a 25 ºC hasta que 

el cloroformo se evaporó. Finalmente, los vasos de cada muestra fueron pesados y 

descontando el peso del vaso se obtuvo la cantidad de lípidos cuticulares solubles de 

cada muestra y se expresaron en unidad de peso por unidad de área foliar. 

 

Paralelamente, se efectuaron mediciones tendientes a determinar la mojabilidad o 

repelencia de agua de las superficies foliares de 60 hojas de cada especie, seleccionando 

6 hojas totalmente expandidas de cada planta (2 en la parte superior, 2 en la parte de 
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media y 2 en la parte inferior). Para esto, se caracterizaron las propiedades físico-

químicas de la cara adaxial (haz) y abaxial (envés) de las hojas. A cada superficie de 

cada hoja se le midió el ángulo de contacto de gotas de tres líquidos de diferente 

polaridad y apolaridad: agua destilada, glicerol y diyodometano. Para ello se utilizó un 

sistema de análisis de sombra de gota (DSA 100, Krüss, Alemania) (Figura 4.1E). Con 

una micro jeringa se depositaron gotas con un volumen de 2 µl de cada líquido sobre la 

superficie adaxial y abaxial de cada hoja, a las que a través de una cámara incorporada 

en el sistema se le tomaron imágenes laterales. De esta manera, el software de análisis 

de sombra pudo calcular los ángulos de contacto de cada líquido sobre las hojas (Figura 

4.1F).  

A partir de estas medidas y utilizando ecuaciones previamente desarrolladas (Fernández 

y Khayet 2015) se obtuvieron los siguientes parámetros físico-químicos que entregan 

mayor información acerca de la interacción entre las hojas y distintos líquidos: energía 

libre superficial, sus componentes no dispersivas (polares) y dispersivas (apolares), y su 

parámetro de solubilidad. La energía libre superficial o interfacial (γ, medida en J/m2) se 

define como la energía almacenada por unidad de superficie en una interfaz, en este 

caso entre los líquidos, el aire y las superficies foliares bajo estudio. Basándose en la 

teoría termodinámica de superficies van Oss y Giese (1995) indican que la energía libre 

superficial entrega información cuantitativa de la afinidad que tiene una superficie por 

el agua. De esta manera, superficies con alta energía libre tendrán mayor probabilidad 

de ser mojables por el agua. Por otro lado, el parámetro de solubilidad está relacionado 

con la  energía de cohesión, siendo esta una medida cuantitativa de las propiedades 

cohesivas de una sustancia en estado condensado (sólidos y líquidos), es decir, de la 

solidez de las fuerzas intermoleculares que mantienen unidas a sus moléculas. De esta 

manera, Hildebrand (1949) definió el parámetro de solubilidad de una sustancia como la 

raíz cuadrada de su energía de cohesión por unidad de volumen (medido en MJ m-3)1/2). 

De acuerdo a esto, cuanto menor sea la diferencia entre los parámetros de solubilidad de 

dos sustancias (por ejemplo un sólido y un líquido), hay más probabilidades de que 

dichas sustancias tengan afinidad entre ellas. Los valores del parámetro de solubilidad 

varían desde 12 (MJ m-3)1/2 para sustancias no polares hasta 48 (MJ m-3)1/2 para el agua.  
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 Este tipo de mediciones es considerada crucial para caracterizar las interacciones entre 

las superficies vegetales y las gotas de agua o agroquímicos como paso previo a la 

absorción foliar (Fernández et al. 2015). 

Paralelamente, de cada muestra de hojas se tomaron 15 sub-muestras que fueron 

examinadas con un microscopio electrónico de barrido (SEM por su sigla en inglés) 

marca Hitachi S-3400 N (Tokyo, Japón). Posteriormente, las imágenes obtenidas a 

través del SEM fueron analizadas con el software ImageJ para medir los siguientes 

parámetros anatómicos superficiales de las hojas: densidad de estomas (número de 

estomas por mm2 de área foliar), longitud y ancho de células guardas de estomas, 

longitud y ancho de apertura estomática (Figura 4.2). Al mismo tiempo con estas 

medidas se pudo calcular el área de célula guarda estomática, el área de apertura 

estomática, el índice de conductancia potencial (Holland y Richardson 2009) y el área 

relativa poro:estoma. Por otro lado, se cortaron secciones transversales de hojas semi-

delgadas (1 micra de espesor), se montaron en portaobjetos de microscopio y se tiñeron 

con azul de toluidina antes de la observación con un microscopio de epifluorecencia 

(Axioplan-2, Zeiss, Alemania). De estas observaciones, a través del uso del software 

ImageJ (Rasband 2004) se derivaron los siguientes parámetros: espesor de lámina, 

espesor de epidermis del haz y del envés, y porcentaje (%) de área ocupada por distintos 

tejidos (epidermis superior e inferior, parénquima en empalizada y parénquima 

esponjoso) y restando al 100 % todas las superficies ocupadas por los distintos tejidos 

mencionados arriba se obtuvo el % de espacios inter celulares (Figura 4.3).  

También a partir de otras 15 sub-muestras, se realizaron observaciones a través de 

microscopio electrónico de transmisión (TEM por su sigla en inglés). Para ello, las 

hojas fueron cortadas en piezas de 4 mm2 y fijadas en 2,5 % glutaraldehydo 4% 

formaldehydo durante 6 horas a 4° C, luego se enjuagaron 4 veces en un periodo de 6 

horas con un tampón de fosfato enfriado en hielo a pH 7,2, en el cual se dejaron toda la 

noche. Después de fijadas, las muestras fueron incluidas en una solución 1:1 2% 

tetróxido de osmio acuoso y 3% de ferrocianuro potásico por 1,5 horas. Posteriormente, 

las muestras fueron lavadas con agua destilada, deshidratadas en una serie graduada de 

30, 50, 70, 80, 90, 95 y 100% de acetona. Posteriormente, las muestras fueron 

infiltradas con resina de acetona-Spurr´s en proporciones 3:1 (2 h), 1:1 (2 h), 1:3 (3h) y 

resina pura (se dejaron las muestras 14 h). Luego, los tejidos totalmente infiltrados por 

la resina fueron colocados en bloques, los cuales fueron incubados por 3 días a 70° C, 
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para su completa polimerización. Posteriormente, se cortaron secciones ultrafinas (50-

100 nanometros de espesor) de las hojas incluidas en los bloques, montándolas en 

rejillas de níquel y posteriormente fueron teñidas con citrato de plomo de Reynolds 

durante 5 minutos. Finalmente, los tejidos fueron observados con un TEMJeol 1010 

(Tokyo, Japón) operado a 80 kV y equipado con una cámara CCD megaview. Los 

espesores de cutícula (de la cara adaxial y abaxial) y áreas de los cloroplastos se 

midieron usando el software libre ImageJ (Rasband 2004). 
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Figura 4.1. A) Plantas de Nothofagus creciendo en invernadero; B) Plantas de 

Nothofagus creciendo en cámara de cultivo; C y D) hojas de Nothofagus para cálculo de 

área foliar específica (AFE); E) equipo de análisis de sombra para medir ángulos de 

contacto de distintos líquidos con superficies foliares; F) imagen de una gota de agua 

sobre una superficie foliar y su ángulo de contacto (θ). 
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Figura 4.2. Imágenes de microscopía electrónica de barrido (SEM) de envés de hojas 

de Nothofagus donde se pueden observar y cuantificar: número de estomas (1 y 2); 

longitud de células guarda (3); ancho de células guarda (4); longitud de apertura 

estomática (5) y ancho de apertura estomática (6). 

 

 
Figura 4.3. Imagen de microscopio óptico de hoja de Nothofagus donde se pudieron 

cuantificar los siguientes parámetros: grosor de epidermis adaxial (1), parénquima en 

empalizada (2), parénquima esponjoso (3), espacios intercelulares (4), grosor de 

epidermis abaxial (5) y espesor de lámina (6). 
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Análisis de datos 
Al igual que en otros capítulos, en primera instancia se realizaron análisis exploratorios 

para verificar el cumplimiento de los supuestos de normalidad, homocedasticidad e 

independencia de los datos para cada situación evaluada. Para chequear la normalidad 

de los datos se realizó el test de Shapiro-Wilk, mientras que para evaluar la 

homocedasticidad se usó el test de Levene. La independencia de los datos se evaluó 

gráficamente a través de análisis de los residuales. 

Las variables relacionadas con la determinación de mojabilidad y adherencia/repelencia 

(energía libre superficial, parámetro de solubilidad) de las superficies foliares fueron 

analizadas a través de ANOVA con 4 factores principales: especie, lado de la hoja, 

líquido y nivel de CO2.  

Todos los demás parámetros relativos a la anatomía externa e interna de las hojas se 

analizaron con ANOVA de dos factores: especie y nivel de CO2.  

Para evaluar las diferencias entre factores cuando los valores de la prueba F fueron 

significantes (P < 0,05) se usó el test de Tukey. Para evitar malas interpretaciones, 

cuando se encontraron interacciones significativas entre factores, se realizaron 

comparaciones múltiples (Willems y Raffaele 2001). 

 

 

RESULTADOS 
 

Topografía de las hojas desarrolladas con diferentes concentraciones de CO2 
En las figuras 4.4-4.7 se muestran las características de las superficies foliares de N. 

antarctica y N. betuloides tomadas mediante microscopía electrónica de barrido (SEM), 

tras analizar hojas de plantas crecidas a 400 y 800 ppm de CO2 en condiciones de 

cámara de cultivo.  

En la cara adaxial de las hojas de ñire sin estomas presenta pelos no-glandulares 

(marcados con una T en Figura 4.4 A, C) mayoritariamente dispuestos sobre las 

extensiones de la vaina del haz (nerviaciones menores que se generan a partir de los 

haces vasculares). Se observó mayor cantidad de pelos y mayor relieve de las 

extensiones de la vaina del haz que también parecían estar más juntas en el tratamiento 

con mayor nivel de CO2, pero no se pudieron realizar medidas al respecto.  
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 Figura 4.4. Micrografías obtenidas a través de microscopía electrónica de barrido 
(SEM) del haz de hojas de N. antarctica de plantas crecidas a 400 (A, B) u 800 ppm (C, 
D) de CO2. (A, C) magnificación x50, (B, D) magnificación x100. 

 

Por otro lado, no se observaron variaciones por efecto de un incremento del CO2 del aire 

en la superficie adaxial (haz) de las hojas de N. betuloides (Figura 4.5) que, en general, 

tuvieron topografía suave, con presencia de venas y extensiones de la vaina del haz, 

además de presentar tricomas glandulares aislados, similares a los que se aprecian en el 

envés (Figura 4.7) 
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Figura 4.5. Micrografías obtenidas a través de microscopía electrónica de barrido 

(SEM) del haz de hojas de N. betuloides de plantas crecidas a 400 (A) u 800 ppm (B) de 

CO2 (magnificación por x100). 

 

En la cara abaxial (envés) de las hojas de ñire se aprecia que las hojas de plantas 
crecidas con mayor CO2 (800 ppm) en el aire presentaron mayor cantidad de estomas 
que aquellas crecidas a 400 ppm de CO2 (Figura 4.6 B frente a D). 

 

  
Figura 4.6. Micrografías obtenidas a través de microscopía electrónica de barrido 
(SEM) de la cara abaxial de hojas de N. antarctica de plantas crecidas a 400 (A, B) u 
800 ppm (C, D) de CO2. (A, C) magnificación x100), (B, D) magnificación x500. 
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En la cara abaxial de las hojas de N. betuloides, se observó gran presencia de estomas y 

tricomas glandulares aislados, sobre todo en las plantas crecidas con alto CO2 en el aire 

(Figura 4.7). Para esta especie, si bien no hubo efecto del CO2 alto en la densidad 

estomática, se apreció una reducción en el tamaño de poro (Figura 4.8), como se verá 

más adelante de forma cuantitativa. 

 

 

Figura 4.7 Micrografías obtenidas a través de microscopía electrónica de barrido 
(SEM) del envés de hojas de N. betuloides de plantas crecidas a 400 (A, B) u 800 ppm 
(C, D) CO2. (A, C) magnificación por x50, (B, D) magnificación x100 aumentos. Los 
tricomas glandulares se han marcado con la letra TG, las extensiones de la vaina del haz 
como EVH y las áreas con acumulación de estomas como E.  
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Figura 4.8. Micrografías obtenidas a través de microscopía electrónica de barrido 
(SEM) del lado abaxial de hojas de N. betuloides de plantas crecidas a 400 (A) u 800 
ppm (B) CO2, a una magnificación x500.  

 

Características de mojabilidad en hojas de N. betuloides y N. antarctica creciendo a 
dos niveles de CO2. 
Los análisis estadísticos de los ángulos de contacto de diferentes líquidos sobre distintos 

lados de hojas de las dos especies de Nothofagus y a dos niveles de concentración de 

CO2 en el aire, indicaron que todos los factores principales (excepto el nivel de CO2) 

mostraron efectos estadísticamente significativos, así como también la mayoría de las 

interacciones entre dichos factores (Tabla 4.1).  

Al evaluar los ángulos de contacto con los diferentes líquidos entre especies y lados de 

las hojas se encontraron distintos valores dependiendo de cada concentración de CO2, 

líquido y lado de la hoja evaluado. Cuando se compararon las dos especies a 400 ppm 

de CO2, que representa el nivel de concentración atmosférico actual, la cara adaxial de 

las hojas de N. antarctica presentó mayores ángulos de contacto que las hojas de N. 

betuloides (P < 0,05) con los tres líquidos evaluados. Mientras que en la cara abaxial de 

las hojas de N. antarctica los ángulos de contacto fueron más altos solo con el agua 

(Figura 4.9). Cuando las plantas estuvieron con el mayor nivel de CO2 (800 ppm), la 

cara adaxial de las hojas de N. antarctica mostró mayores ángulos de contacto que N. 

betuloides con el agua y con el glicerol, pero valores más bajos con el diyodometano (P 

< 0,05) (Figura 4.9). Por otro lado, a nivel de cada especie también se observaron 

variaciones en los ángulos de contacto entre los lados de las hojas, dependiendo de cada 

líquido medido y el nivel de CO2 (Figura 4.9).  
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Tabla 4.1. ANOVA de los ángulos de contacto de 3 líquidos (agua, glicerol y 

diyodometano) sobre la cara adaxial y abaxial de hojas de dos especies de Nothofagus 

creciendo a dos niveles de CO2. 

Fuente Gl F (p) 
Especie (E) 1 103,7 (p < 0,001) 
Líquido (L) 2 510,9 (p < 0,001) 

Lado de hoja (LH) 1 485,0 (p < 0,001) 
Nivel de CO2 (N) 1 0,052 (p = 0,82) 

Interacciones   
E x L 2 56,5 (p < 0,001) 

E x LH 1 34,6 (p < 0,001) 
E x N 1 26,6 (p < 0,001) 

L x LH 2 5,7 (p = 0,04) 
L x N 2 61,6 (p < 0,001) 

LH x N 1 9,5 (p = 0,002) 
E x L x LH 2 32,0 (p < 0,001) 
E x L x N 2 4,3 (p = 0,014) 

E x LH x N 1 2,2 (p = 0,141) 
L x LH x N 2 21,5 (p < 0,001) 

E x L x LH x N 2 3,9 (p = 0,022) 
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Figura 4.9. Ángulos de contacto entre tres líquidos (agua, glicerol y diyodometano) y 
dos lados (adaxial (haz) y abaxial (envés)) foliares en dos especies de Nothofagus (N. 
antarctica y N. betuloides) creciendo en dos niveles de concentración de CO2 (400 y 
800 ppm). Las barras indican el desvío estándar de las medias. Para un mismo nivel de 
CO2 y lado de la hoja letras minúsculas diferentes indican diferencias significativas (P < 
0,05) entre especies. Para una misma especie y nivel de CO2 letras mayúsculas distintas 
indican diferencias significativas (P < 0,05) entre lados de la hoja.  
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El aumento de la concentración de CO2 generó cambios en los ángulos de contacto entre 

los diferentes líquidos evaluados y las superficies de las hojas estudiadas, dependiendo 

la magnitud y el sentido de tales cambios, de cada especie y el lado de la hoja evaluada. 

En el caso del ángulo de las superficies con el agua en ambas especies se observó una 

disminución con el aumento de CO2 en las caras adaxiales (haz) de las hojas, sin 

embargo en las caras abaxiales (envés) de las hojas no se apreciaron diferencias 

significativas (P > 0,05) (Tabla 4.2). Los ángulos de la superficies foliares con el 

glicerol fueron más altos en el mayor nivel de CO2 en los dos lados de las hojas para 

ambas especies, excepto en la cara abaxial de N. antarctica donde no se observaron 

diferencias (P > 0,05) entre niveles de CO2. Este aumento de ángulo de contacto con 

mayor concentración de CO2 se repitió con el diyodometano en ambos lados de las 

hojas de N. betuloides, pero en N. antarctica se presentó un comportamiento inverso 

con mayor ángulo de contacto con la concentración más baja de CO2 en la superficie 

adaxial de las hojas, mientras que en la cara abaxial no se encontraron diferencias (P > 

0,05) (Tabla 4.2). 

 

Tabla 4.2. Ángulos de contacto entre tres líquidos (agua (θw), glicerol (θg) y 

diyodometano (θd)) y dos lados (adaxial y abaxial) foliares en dos especies de 

Nothofagus (N. antarctica y N. betuloides) creciendo en dos niveles de concentración de 

CO2 (400 y 800 ppm). Los valores son las medias ± los desvíos estándar. 

 

Especies Lado de 
la hoja 

Nivel de 
CO2 

(ppm) 

θw (º) θg (º) θd (º) 

N. betuloides adaxial 400 78,0±8,3a 60,9±6,8b 56,9±7,2b 
  800 65,9±10,0b 73,7±9,0a 61,4±9,9a 
 abaxial 400 82,6±9,8a 85,2±6,2b 69,2±5,3b 
  800 80,5±6,5a 

 
93,4±6,6a 73,3±4,8a 

N. antarctica adaxial 400 88,7±8,7a 78,8±6,2b 63,8±4,8a 
  800 75,1±7,7b 84,8±5,7a 55,9±7,1b 
 abaxial 400 96,5±6,3a 87,7±5,2a 65,3±4,8a 
  800 93,7±7,7a 86,6±6,2a 67,9±6,4a 

Para una misma especie y lado de la hoja letras distintas indican diferencias 
significativas (P < 0,05) entre niveles de CO2.  
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En cuanto a la energía libre superficial y sus diferentes componentes, al estar derivados 

directamente de los valores de los ángulos de contacto de las superficies foliares con 

diferentes líquidos, también se observaron distintas interacciones entre todos los 

factores evaluados. Al comparar las dos especies en niveles naturales de CO2 (400 

ppm), la energía libre superficial y sus componentes (dispersivos y no dispersivos) 

fueron más altos en N. betuloides para el lado adaxial de las hojas (Figura 4.10). En 

contraste, para el lado abaxial de las hojas no se encontraron diferencias entre especies 

en cuanto a la energía libre superficial, pero sí en sus componentes (Figura 4.10). Este 

patrón cambió con el aumento del CO2, detectándose diferencias entre especies en 

ambas caras de las hojas y entre lados de la hoja para ambas especies (Figura 4.10). Por 

otro lado, el parámetro de solubilidad mostró el mismo patrón de valores que la energía 

libre superficial al comparar entre especies para un mismo nivel de CO2 (Figura 4.10). 

Por su parte, el aumento de concentración de CO2 generó distintas repuestas 

dependiendo de cada especie y del componente evaluado (Figura 4.10 y Tabla 4.3). La 

energía libre superficial total se vio incrementada con el mayor nivel de CO2 en el lado 

abaxial de N. betuloides y en el haz de N. antarctica, mientras que no varió en las otras 

caras foliares en ambas especies. La componente dispersiva o apolar (γLW) se vio 

significativamente disminuida en N. betuloides, tanto en el lado adaxial como abaxial de 

la hoja, mientras que en las hojas de N. antarctica no hubo variaciones de este 

parámetro con los distintos niveles de CO2. Por su parte la componente no dispersiva o 

polar (γAB) se incrementó con el aumento de CO2 en todas las combinaciones especies y 

caras de las hojas, excepto en el lado abaxial de N. antarctica. Finalmente, el parámetro 

de solubilidad (δ) aumentó con el mayor valor de CO2 en el lado adaxial y abaxial de N. 

betuloides y N. antarctica, respectivamente, sin cambiar en las demás caras de las hojas 

de ambas especies.  
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Figura 4.10. Valores de energía libre superficial total y sus componentes (dispersivos y 
no dispersivos), y parámetro de solubilidad en dos lados (adxial (haz) y abaxial (envés)) 
foliares de dos especies de Nothofagus (N. antarctica y N. betuloides) creciendo en dos 
niveles de concentración de CO2 (400 y 800 ppm). Las barras indican el desvío estándar 
de las medias. Para un mismo nivel de CO2 y lado de la hoja letras minúsculas 
diferentes indican diferencias significativas (P < 0,05) entre especies. Para una misma 
especie y nivel de CO2 letras mayúsculas distintas indican diferencias significativas (P < 
0,05) entre lados de la hoja.  
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Tabla 4.3. Valores de energía libre superficial (γ)  y sus componentes 
dispersivos (γLW) y no dispersivos (γAB), y parámetro de solubilidad (δ) en dos 
lados (adaxial y abaxial) foliares de dos especies de Nothofagus (N. 
antarctica y N. betuloides) creciendo en dos niveles de concentración de 
CO2 (400 y 800 ppm). Los valores son las medias ± los desvíos estándar. 

Para una misma especie y lado de la hoja letras distintas indican diferencias 
significativas (P < 0,05) entre niveles de CO2.  

Especies Lado de 
la hoja 

Nivel de 
CO2 

(ppm) 

γLW 
(mJ m-2) 

γAB 
(mJ m-2) 

γ 
(mJ m-2) 

δ 
(MJ1/2 m-

3/2) 
N. betuloides adaxial 400 28,4±2,9a 7,1±0,6b 35,5±3,6a 18,0±1,9a 

  800 20,6±2,7b 14,5±1,9a 35,1±4,6a 17,9±2,3a 
 abaxial 400 18,4±1,7a 9,5±1,0b 27,9±2,5b 15,1±1,4b 
  800 14,7±1,0b 34,1±2,4a 48,8±3,4a 22,9±1,6a 

N. antarctica adaxial 400 23,9±2,2a 2,4±0,2b 26,3±2,4b 14,4±1,3b 
  800 23,3±2,4a 34,4±3,5a 57,7±5,8a 26,0±2,7a 
 abaxial 400 23,3±1,4a 0,8±0,1a 24,1±1,4a 13,5±0,8a 
  800 21,5±1,7a 0,5±0,1b 21,9±1,8a 12,6±1,0a 
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Concentración de lípidos cuticulares, área foliar específica en dos niveles de 
concentración de CO2 
Al comparar entre especies, las concentraciones de lípidos cuticulares solubles (ceras) 
fueron más altos (P < 0,05) en las hojas de N. betuloides en los dos niveles de CO2 
evaluados (Tabla 4.4). Los valores de área foliar específica (AFE) fueron más elevados 
en N. antarctica (P < 0,05) en las dos concentraciones de CO2. El aumento de CO2 
generó un aumento significativo (P < 0,05) de los lípidos cuticulares solubles de las 
hojas de las dos especies estudiadas (Tabla 4.4). Por otro lado, el área foliar específica 
no se vio afectado por el cambio en la concentración de CO2 en ninguna de las especies.  

 

Tabla 4.4. Valores de concentración de lípidos cuticulares solubles 
(ceras), área foliar específica (AFE) de dos especies de Nothofagus 
(N. antarctica y N. betuloides) creciendo en dos niveles de 
concentración de CO2 (400 y 800 ppm). Los valores son las medias 
± los desvíos estándar. 

 

 

 

 

 

 

 

Para una misma especie letras distintas indican diferencias 
significativas (P < 0,05) entre niveles de CO2.  

Niveles de significancia estadística para especies y su interacción 
con nivel de CO2 (N x E): * (P < 0,05); ** (P < 0,01); *** (P < 
0,001); ns (no siginificante). 

 

 

 

 

 

Especies 
(E) 

Nivel de 
CO2 
(N) 

(ppm) 

Lípidos 
cuticulares 

solubles 
(ug cm-2) 

AFE 
(m2 kg-1) 

N. betuloides 400 131±15b 11.8±1.3a 
 800 172±18a 10.8±1.1a 

N. antarctica 400 27±3b 21.0±2.0a 
 800 39±5a 22.8±2.1a 

Diferencia 
entre especies 

 

  
*** 

 

 
*** 

Interacción N 
x E 

 ns * 
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Estructura de la epidermis y del mesófilo, densidad estomática y ultra-estructura 
de las hojas  
El efecto de alta concentración de CO2 en el aire causó cambios a nivel de la estructura 

y ultra-estructura de la epidermis y del mesófilo de las hojas (Figuras 4.11 a 4.14). Se 

observó que una alta concentración de CO2 (800 ppm) causó cambios morfométricos y 

daños en las hojas de N. antarctica (Figura 4.11 B, D) que se ondularon, la epidermis de 

envés se deformó y la cantidad de espacio apoplástico subió en relación a las hojas 

desarrolladas a 400 ppm de concentración de CO2 (Figura 4.11 A, C).  

 

 

 

Figura 4.11. Cortes trasversales de hojas de N. antarctica teñidos con azul de toluidina 
y observados mediante microscopía óptica (A, C, x 100 y C,D x 200 aumentos).  Las 
plantas crecidas a 400 (A, C) u 800 ppm (B, D) de CO2. En A y B se señalan los haces 
vasculares (HV) y extensiones de la vaina del haz (EVA).  

 

 

La ultraestructura de la epidermis del lado adaxial y abaxial de hoja de ñire (Figura 

4.12) se presenta solamente para plantas crecidas a 400 ppm de CO2, ya que la idea fue 
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hacer una descripción general de la ultraestructura de la especie, que no cambia con los 

tratamientos. Esta imagen nos muestra que la cutícula del lado adaxial (haz) tiene una 

topografía suave (Figura 4.12 A y B), frente a la presencia de pliegues cuticulares en la 

cutícula del lado abaxial (envés) de las hojas (Figura 4.12 C y D).   

 

 

 

Figura 4.12. Cortes trasversales de hojas de N. antarctica crecidas a 400 ppm de CO2 
observados mediante microscopía electrónica de transmisión (TEM), con énfasis en la 
epidermis del lado adaxial (A, B) y abaxial (C, D).  En B y D se muestra la cutícula (C), 
pared celular epidérmica (incluyendo la cutícula, PCE), pared celular (de polisacáridos, 
PC), ceras epicuticulares (CEp) y pliegues cuticulares (PCut) en el caso del lado abaxial 
(D). Por debajo de la pared celular epidérmica se observa la continuidad de las células 
epidérmicas (CE).  

 

Respecto al N. betuloides, el crecimiento a 800 ppm de CO2 (Figura 4.13 C y D) 

conllevó cambios a nivel de la epidermis y el mesófilo con un incremento del espacio 
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apoplástico en comparación con las plantas que crecieron a 400 ppm de CO2 (Figura 

4.13 A y B). 

 

 

 

Figura 4.13. Cortes trasversales de hojas de N. betuloides teñidos con azul de toluidina 
y observados mediante microscopía óptica (A, C x100 y B, D x200 aumentos).  Las 
plantas fueron crecidas a 400 (A, C) u 800 ppm de CO2 (B, D) CO2. En A y C, se 
señalan los haces vasculares (HV) y extensiones de la vaina del haz (EVA). En D se 
observa un tricoma glandular (TG) cortado en sección transversal  

 

Al igual que con las hojas de N. antarctica, la ultraestructura de la epidermis de las 

hojas de N. betuloides se muestra en la Figura 4.14 para plantas creciendo a 400 ppm de 

CO2. La cutícula del lado adaxial fue mucho más gruesa que la de las hojas de ñire 

(Figura 4.12 A y B) y tanto la del lado adaxial como abaxial presentaron poca rugosidad 

pero muestra presencia de tricomas glandulares aislados (Figura 4.7).     
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Figura 4.14. Cortes trasversales de hojas de N. betuloides crecidas a 400 ppm de CO2, 
observados mediante microscopía electrónica de transmisión (TEM), con énfasis en la 
epidermis del lado adaxial (A, B) y abaxial (C,D).  En B y C se muestra la cutícula (C), 
pared celular epidérmica (incluyendo la cutícula, PCE), pared celular (de polisacáridos, 
PC), ceras epicuticulares (CEp). Por debajo de la pared celular epidérmica se observa la 
continuidad de las células epidérmicas (CE).  

 

La densidad estomática fue mayor (P < 0,05) en N. betuloides que en N. antarctica 

cuando las plantas crecieron a 400 ppm de CO2, sin diferencias entre especies (P > 0,05) 

a 800 ppm. Todos los parámetros relacionados a la anatomía estomática presentaron un 

patrón similar entre especies. Cuando las plantas crecieron a 400 ppm de CO2 las hojas 

de N. betuloides presentaron valores más altos en todos los parámetros evaluados, 

mientras que cuando el CO2 se aumentó a 800 ppm las plantas de N. antarctica 
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mostraron mayores tamaños de parámetros estomáticos (P < 0,05) (Tabla 4.5). En el 

caso de la densidad estomática, la variación en CO2 no produjo cambios en N. 

betuloides. Sin embargo, en N. antarctica las hojas de plantas desarrolladas en un 

ambiente enriquecido de CO2 presentaron densidad estomática significativamente 

mayor (P < 0,05) (Tabla 4.5). Al comparar entre niveles de CO2 para una misma 

especie, las plantas de N. betuloides vieron reducidos los tamaños de células guarda y 

poros estomáticos con el incremento de CO2 (Tabla 4.5, Figura 4.8), mientras que las de 

N. antarctica aumentaron los tamaños de dichas células cuando crecieron con mayor 

nivel de CO2 (Tabla 4.5, Figura 4.6).  

Tabla 4.5. Valores de parámetros de anatomía estomática de dos especies de Nothofagus 
(N. antarctica y N. betuloides) desarrolladas en dos niveles de concentración de CO2 (400 
y 800 ppm). Los valores son las medias ± los desvíos estándar. 

 

LCG: longitud célula guarda; ACG: ancho celula guarda; ArCG: área célula guarda; 
LPE: longitud de poro estoma; APE: ancho de poro estoma; ArPE: área de poro estoma; 
ICP: índice de conductancia potencial. Para una misma especie letras distintas indican 
diferencias significativas (P < 0,05) entre niveles de CO2. Niveles de significancia 
estadística para especies y su interacción con nivel de CO2 (N x E): * (P < 0,05); ** (P 
< 0,01); *** (P < 0,001); ns (no siginificante). 

Con respecto a los tamaños y proporciones de los distintos componentes de los tejidos 

foliares, con concentraciones de 400 ppm de CO2 el espesor de lámina, epidermis 

adaxial (haz) y abaxial (envés) y el porcentaje de parénquima esponjoso fueron 

Especie Nivel 
de 
CO2 
(ppm) 

Densidad 
estomática 
(estomas 

mm-2) 

LCG 
(µm) 

ACG 
(µm) 

ArCG 
(µm2) 

LPE 
(µm) 

APE 
(µm) 

ArPE 
(µm2) 

ICP Área relativa 
poro:estoma 

N. 
betuloides 

400 256±64a 27±2a 19±1a 400±40a 12±2a 6±1a 57±13a 19±7a 1,5±0,6a 

 800 
 

222±56a 16±2b 9±1b 115±17b 6±1b 3±1b 16±4b 6±2b 0,4±0,1b 

N. 
antarctica 

400 124±25b 17±1b 12±1b 155±22b 9±1b 4±1b 29±7b 4±1b 0,4±0,1b 

 800 
 

233±97a 28±2a 20±1a 440±52a 14±2a 7±1a 76±23a 19±10a 1,8±1,0a 

Diferencia 
entre 
especies 
 
Interacción 
N x E 

  
*** 

 
 

*** 

 
* 
 
 

*** 
 

 
*** 

 
 

*** 

 
*** 

 
 

*** 

 
*** 

 
 

*** 

 
*** 

 
 

*** 

 
*** 

 
 

*** 

 
** 

 
 

*** 

 
** 
 
 

*** 
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significativamente más altos en hojas de N. betuloides, mientras que el porcentaje de 

epidermis adaxial y de parénquima en empalizada fueron superiores en N. antarctica 

(Tabla 4.6). No obstante, cabe aclarar que, aunque el porcentaje de parénquima en 

empalizada haya sido superior en N. antarctica, en N. betuloides el valor absoluto de 

este tejido sería más alto debido al espesor de lámina considerablemente mayor.  

Por otro lado, en las hojas de N. betuloides aumentó la proporción de espacios 

intercelulares, mientras que disminuyó la proporción de epidermis adaxial, el 

parénquima en empalizada y esponjoso en respuesta a la mayor concentración de CO2 

(Tabla 4.6) (Figura 4 A y B). Otros parámetros como los espesores de lámina y 

epidermis (adaxial y abaxial) no variaron entre niveles de CO2. En el caso de N. 

antarctica solo la proporción de espacios intercelulares de la hoja aumentaron con el 

incremento de CO2 (Figura 4.11 A y C), en tanto que el espesor de lámina, espesor de 

epidermis abaxial, proporción de epidermis adaxial y abaxial y parénquima en 

empalizada se redujeron con la mayor concentración de CO2 en aire (Tabla 4.6). Los 

restantes parámetros no se vieron modificados en esta especie.  
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Tabla 4.6. Valores de tamaños y proporciones de distintos tejidos foliares de dos especies de 
Nothofagus (N. antarctica y N. betuloides) al crecer en dos niveles de concentración de CO2 
(400 y 800 ppm). Los valores son las medias ± los desvíos estándar. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

EsLa: espesor de lámina; EsEh: espesor de epidermis adaxial (haz); EsEe: espesor de 
epidermis abaxial (envés); EpH: epidermis adaxial (haz); EpE: epidermis abaxial (envés); 
PaEm: parénquima en empalizada; PaEs: parénquima esponjoso; EsIn: espacios 
intercelulares. Los porcentajes se refieren al total de la sección transversal de la hoja. 

Para una misma especie letras distintas indican diferencias significativas (P < 0,05) entre niveles de CO2.  

Niveles de significancia estadística para especies y su interacción con nivel de CO2 (N x E): * (P < 0,05); ** (P < 0,01); *** (P < 0,001); ns (no 
siginificante). 

Especie 
(E) 

Nivel 
de 
CO2 
(N) 
(ppm) 

EsLa 
(µm) 

EsEh 
(µm) 

EsEe 
(µm) 

EpH 
(%) 

EpE 
(%) 

PaEm 
(%) 

PaEs 
(%) 

EsIn 
(%) 

N. 
betuloides 

400 288±8a 33±7a 23±7a 11±1a 8±2b 18±3a 22±4a 42±6b 

 800 
 

294±7a 32±5a 26±5a 9±1b 7±1b 13±5b 14±6b 56±8a 

N. 
antarctica 

400 186±9a 24±4a 19±4a 12±2a 10±2a 23±4a 14±4b 41±5b 

 800 165±11b 20±3a 13±2b 10±3b 8±2b 18±7b 15±5b 49±8a 
 
Diferencia 
entre 
especies 
 
Interacción 
N x E 
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*** 
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ns 
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ns 
 
 
 

ns 
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ns 
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El espesor de la cutícula adaxial y abaxial fueron mayores (P < 0,05) en N. betuloides, 

tanto a niveles normales de CO2 como a valores aumentados (800 ppm) respecto a N. 

antarctica. Por otro lado, cuando se compararon los valores para una misma especie a 

distintos niveles de CO2, se observó que en N. betuloides el incremento de CO2 generó 

un aumento del espesor de la cutícula adaxial y una disminución de la cutícula abaxial, 

mientras que en N. antarctica no se generaron cambios en espesor de cutículas con el 

aumento de CO2 (Tabla 4.7). Con respecto al área ocupada por cloroplastos, a niveles de 

400 ppm de CO2 no se encontraron diferencias entre especies (P > 0,05). Mientras que 

en N. betuloides no se produjeron cambios en el área de cloroplastos a causa del 

incremento en el nivel de CO2, en N. antarctica el aumento de CO2 generó mayor área 

de cloroplastos (Tabla 4.7). En relación a esto, también se pudo observar a través de las 

imágenes de microscopía electrónica de transmisión (TEM) que en muchos casos los 

cloroplastos en N. antarctica y N. betuloides, se vieron dañados con el incremento de la 

concentración de CO2 (Figura 4.15 y 4.16). Sin embargo, este daño no pudo ser 

cuantificado. 

Tabla 4.7. Valores de espesor de cutícula adaxial (haz) y abaxial 
(envés) y área de cloroplastos de dos especies de Nothofagus (N. 
antarctica y N. betuloides) creciendo en dos niveles de 
concentración de CO2 (400 y 800 ppm). Los valores son las medias ± 
los desvíos estándar. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Para una misma especie letras distintas indican diferencias significativas (P < 0,05) 
entre niveles de CO2.  

Niveles de significancia estadística para especies y su interacción con nivel de CO2 (N 
x E): * (P < 0,05); ** (P < 0,01); *** (P < 0,001); ns (no siginificante). 

Especies 
(E) 

Nivel de 
CO2 
(N) 

(ppm) 

Espesor de 
cutícula del 

haz 
(µm) 

Espesor de 
cutícula del 

envés 
(µm) 

Área de 
cloroplastos 

(µm2) 

N. betuloides 400 1,07±0,09b 1,12±0,18a 7,6±3,2a 
 800 1,7±0,31a 0,95±0,04b 

 
6,6±2,7a 

N. antarctica 400 0,26±0,02a 0,29±0,12a 7,5±3,2b 
 800 0,28±0,04a 0,28±0,06a 12,2±5,5a 

Diferencia 
entre especies 

 

  
*** 

 

 
*** 

 
*** 

Interacción N 
x E 

 *** *** *** 
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Figura 4.15. Imágenes de microscopía electrónica de transmisión (TEM) de 

cloroplastos de hojas de Nothofagus antarctica creciendo a 400 ppm de CO2 (A y B); y 

creciendo a 800 ppm  de CO2 (C, D y E). Las flechas rojas señalan los cloroplastos. 

 

 

 

 
Figura 4.16. Imágenes de microscopía electrónica de transmisión (TEM) de 

cloroplastos de hojas de Nothofagus betuloides creciendo a 400 ppm de CO2 (A y B); y 

creciendo a 800 ppm  de CO2 (C, D y E). Las flechas rojas señalan los cloroplastos. 
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DISCUSIÓN 

Topografía de las hojas desarrolladas en diferentes concentraciones de CO2 
 

Entre los fenómenos asociados al cambio climático, se espera un incremento en la 

concentración de CO2 atmosférico (informe IPCC, First 2019) por lo que un mayor 

conocimiento de los posibles mecanismos de respuesta a nivel ecofisiológico de estas 

dos especies de Nothofagus al estrés producido por un exceso de CO2 puede ser 

importante para determinar su adaptabilidad a dicho incremento. En este contexto, en el 

presente capítulo se llevaron a cabo estudios en cámara de cultivo para evaluar el efecto 

de la concentración de CO2 del aire en cuanto a la anatomía foliar de una especie de 

Nothofagus de hoja caduca (N. antarctica) y otra de hoja perenne (N. betuloides), 

siendo éste el primer estudio para especies de bosques nativos de Argentina. Para ello, 

se mantuvieron las plantas durante varios meses en condiciones de buena disponibilidad 

hídrica e irradiación, pero sujetas a concentraciones de 400 (control) o de 800 ppm de 

CO2 en el aire. Cabe señalar que el efecto del crecimiento de las plantas a elevadas 

concentraciones de CO2 en el aire ha sido evaluado a nivel de ultra-estructura, en pocos 

estudios realizados con un limitado número de especies (Leadley et al. 1987, Radoglou 

y Jarvis 1990, Griffin et al. 2001). Sin embargo, cabe destacar que en ninguno de los 

citados estudios se ha evaluado el efecto de la elevada concentración de CO2 del aire en 

la estructura y características físico-químicas de las superficies foliares incluyendo su 

mojabilidad o energía libre superficial. A nivel de la anatomía foliar general cabe 

señalar que ambas especies poseen hojas heterobáricas, cuyo mesófilo está 

compartimentalizado en aerolos y dividido por las extensiones de la vaina del haz 

(Liakoura et al. 2009, Wylie 1943, 1952). Algunos estudios mostraron que las 

extensiones de la vaina del haz actúan como filtros para el transporte de luz a las células 

de mesófilo (Karabourniotis et al. 2000, Nikolopoulos et al. 2002), además de actuar 

como soporte mecánico o contribuir al transporte de agua (Wylie, 1943, 1952) e incluso 

nutrientes (Li et al. 2018). En el presente estudio, ambas especies presentaron un 

notable desarrollo de extensiones la vaina del haz como se observó a nivel de topografía 

(Figuras 4.4 a 4.7) o en la sección trasversal (Figuras 4.10 y 4.12) de las hojas. En las 

hojas de las plantas sometidas a elevada concentración de CO2 en el aire se observó una 

tendencia a que las extensiones de la vaina del haz estuvieran más juntas, sobresalientes 

y que aportaran más rugosidad a la superficie.  



113 

 

Características de mojabilidad creciendo a dos niveles de CO2 
 

Las superficies de las plantas y de las hojas juegan un papel crucial de protección contra 

diversos factores de estrés biótico y abiótico (Riederer 2006). Además, se está 

reconociendo la importancia ecofisiológica de la captación de agua por vía foliar para la 

economía de las plantas en los ecosistemas naturales de diversas zonas del mundo 

(Dawson y Goldsmith 2018, Berry et al. 2014, Binks et al. 2019). Por ejemplo, en varios 

estudios se han aportado pruebas de la absorción de agua líquida (Oliveira et al. 2005, 

Breshears et al. 2008, Fernández et al. 2014b), de la niebla (Limm y Dawson 2010, 

Eller et al. 2013, Berry et al. 2014, Guzmán-Delgado et al. 2018) o del rocío (Munné-

Bosch et al. 1999, Konrad et al. 2012). La mojabilidad de las superficies foliares y la 

posible adherencia o repelencia de gotas de agua, por ejemplo, de lluvia, a priori 

facilitará o impedirá el proceso de absorción (Fernández et al. 2017, Bahamonde et al. 

2018a). Las interacciones de las superficies de las hojas con el agua, microorganismos o 

aerosoles atmosféricos van a variar según su rugosidad, la cual puede deberse a la 

micro- y nano-estructura de las células epidérmicas, las ceras epicuticulares y/o la 

existencia de pliegues cuticulares (Koch y Barthlott 2009, Fernández et al. 2017). Por lo 

tanto, la micro y nano-rugosidad de las superficies foliares junto con su composición 

química determinarán las interacciones físico-químicas con las sustancias o materiales 

que se depositen sobre ellas (Khayet y Fernández 2012, Fernández y Khayet 2015). 

En primer lugar se discutirán los parámetros evaluados con énfasis en las diferencias 

entre Nothofagus antarctica y N. betuloides desarrollándose a niveles normales de CO2 

(400 ppm), para luego centrar la discusión en el efecto asociado al aumento de la 

concentración de CO2 (800 ppm) sobre dichos parámetros en ambas especies. 

Las características de mojabilidad de las especies de Nothofagus se analizaron mediante 

la medición de ángulos de contactos de 3 líquidos de diferente grado de polaridad y 

apolaridad. En líneas generales, se observó que las superficies foliares adaxiales de las 

hojas de N. antarctica mostraron una tendencia a ángulos más altos que las de N. 

betuloides. Esto implica que las hojas de N. betuloides tienen mayor propensión a 

mojarse y retener agua en su superficie. Los valores obtenidos para el lado adaxial en N. 

betuloides son similares a los de otras superficies con poca rugosidad como la del olivo 

(Fernández et al. 2017). Los ángulos un poco más altos medidos para N. antarctica 

estarían en un rango similar al obtenido para el lado adaxial en hojas de Ficus elastica 
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(Fernández et al. 2015). En el caso de ambas especies de Nothofagus, el lado abaxial es 

algo más mojable que el de la hoja de Fagus sylvatica (Bahamonde et al. 2018a). No 

obstante, a pesar de las diferencias mencionadas, ambas especies presentaron valores 

que estarían en el rango de lo que se consideran superficies mojables (<90º), a 

excepción del lado abaxial de la hoja de N. antarctica que supera los 90º y por lo tanto 

es no-mojable (Fernández et al. 2017). En el único estudio que incluye una especie de 

Nothofagus sudamericano en este tipo de medidas, Brewer y Nuñez (2007) observaron 

que las hojas de N. dombeyi tenían ángulos de contacto con el agua de 50 y 61º en su 

haz y envés, respectivamente, siendo este estudio realizado en Patagonia Norte, 

Argentina. En este mismo estudio, Brewer y Nuñez (2007) midieron los ángulos de 

contacto con el agua de 37 especies desarrollándose en distintos ambientes de la 

Patagonia, desde estepa hasta bosque andino, y encontraron una fuerte tendencia a que 

aquellas especies que crecen en lugares más áridos tuvieran ángulos de contacto más 

elevados con el agua en comparación con las plantas de bosques lluviosos. Esto estaría 

en concordancia con los valores más altos de ángulos de contacto con el agua en N. 

antarctica que en N. betuloides encontrados en nuestro estudio (Figura  4.9).  

En relación a la energía libre superficial total (γ) calculada para el lado adaxial y abaxial 

de las hojas de N. betuloides y N. antarctica, los valores están dentro del rango 

promedio de 23 a 35 mJ m-2 estimado para superficies de parafina con poca rugosidad 

(Jańczuk y Białopiotrowicz 1988) y correspondiéndose con especies de poca rugosidad 

(Fernández et al. 2017). En general para el parámetro de solubilidad (δ) los valores 

obtenidos para las hojas de Nothofagus betuloides a través de la medición de ángulos de 

contacto están dentro del rango teórico descrito para las ceras epicuticulares (en torno 

16 a 17 MJ1/2 m-3/2, Khayet y Fernández 2012). Las superficies abaxiales (envés) de la 

hoja de N. antarctica presentaron valores más bajos debido al efecto de la rugosidad 

conferida por los pliegues cuticulares (ver Figura 4.12), por la venación menor 

(extensiones de la vaina del haz) y también quizás debido a la presencia de tricomas no-

glandulares (Figura 4.4). La presencia de pelos y la pubescencia pueden causar efectos 

notables a nivel de mojabilidad de las hojas y la posible adherencia o repelencia de las 

gotas de agua (Bickford 2016, Brewer et al. 1991).  

El aumento de CO2 generó variaciones en disitintos sentidos (aumentos o 

disminuciones) de la mojabilidad de las superficies foliares de N. betuloides. Sin 

embargo, la tendencia fue que a mayores concentraciones de CO2 disminuya la 
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mojabilidad (aumento de ángulos de contacto) con los líquidos evaluados, a excepción 

del lado adaxial donde aumentó la mojabilidad con el agua. En el caso de N. antarctica, 

hubo una tendencia a aumentar la mojabilidad en el lado adaxial de las hojas con el 

incremento de CO2, sin que se vean modificaciones en el lado abaxial. Si bien no 

existen antecedentes del efecto del nivel de CO2 sobre la mojabilidad de hojas con 

distintos líquidos, sí se ha visto la incidencia de otros factores ambientales en la 

interacción entre las superficies foliares y distintos líquidos a nivel intra-específico, 

donde por ejemplo se han encontrado variaciones debidas a distintos niveles de 

radiación (Bahamonde et al. 2018a) o diferentes tasas de fertilización (Fernández et al. 

2014a). Relacionado a lo mismo en los valores de energía libre superficial total (γ) 

calculada, cabe destacar dos casos que exceden el rango normal estimado para las 

plantas crecidas a 400 ppm CO2 en el aire, dígase, el envés de las hojas de N. betuloides 

y el haz de las hojas de N. antarctica de plantas crecidas a 800 ppm CO2. Cabe destacar 

el incremento de energía libre superficial total y del parámetro de solubilidad de estas 

superficies que se debe al alto valor estimado para la componente polar de la energía 

libre (γAB). Esto sugiere la presencia de materiales polares en ambas superficies, que 

quizás pueden estar asociados a la topografía más marcada de extensiones de la vaina 

del haz en ambas especies, o a la presencia de tricomas no bien recubiertos de lípidos, 

siendo no-glandulares en el ñire y glandulares en el guindo. Sin embargo, estos aspectos 

no han podido ser evaluados en detalle en este estudio y la posible relación entre alto 

CO2 atmosférico y modificaciones a nivel de desarrollo de tricomas o venación deberán 

ser evaluadas en detalles en futuras investigaciones.  

 

Concentración de lípidos cuticulares, área foliar específica y densidad estomática 
foliar en dos niveles de concentración de CO2 
 

La presencia de lípidos cuticulares solubles (ceras) es crucial para el balance hídrico de 

las plantas, ya que se considera como la principal barrera para la transpiración cuticular 

(Riederer y Schreiber 2001) y también se asocia como una limitante para la entrada de 

moléculas de agua u otras sustancias (iónicas o químicas orgánicas) (Schreiber y 

Schönherr 2009). En el presente estudio N. betuloides mostró una concentración 

bastante más alta de ceras y mayor espesor de cutícula que N. antarctica, tanto en 
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niveles normales de 400 ppm CO2 como cuando se duplicó dicha concentración. No 

existen datos sobre estos parámetros medidos en otros Nothofagus, pero los valores de 

N. antarctica fueron similares a los reportados para una Fagácea del hemisferio norte 

(Fagus sylvatica) (Bahamonde et al. 2018a).  Considerando el potencial efecto “barrera” 

de estas ceras cuticulares a la entrada de agua, las hojas de N. antarctica presentarían 

mayor probabilidad de absorber agua que las de N. betuloides. El aumento de la 

concentración de lípidos con el incremento de CO2 en ambas especies evidencia el 

efecto de este factor ambiental sobre la estructura cuticular de las hojas de las especies 

estudiadas. Aunque no se han encontrado otros estudios que relacionen la concentración 

de lípidos cuticulares con distintos niveles de CO2 en el aire, sí se ha visto que otros 

factores ambientales pueden modificar este parámetro de la cutícula de las hojas, tales 

como radiación, temperatura y humedad (Bahamonde et al. 2018a, Shepherd y Wynne 

Griffiths 2006). La mayor área foliar específica (AFE) observada en N. antarctica se 

mantuvo en ambos niveles de CO2. Los valores más bajos en N. betuloides se condicen 

con los valores publicados por Calabria y Puntieri (2008) para otro Nothofagus 

siempreverde (N. dombeyi) en Patagonia. Estas diferencias entre especies deciduas y 

siempreverdes también han sido informadas en otras publicaciones (Ackerly et al. 2002) 

y estarían asociadas a los parámetros celulares de las hojas. A diferencia de otros 

estudios donde se han observado disminuciones (Oksanen et al. 2005) o aumentos 

(Norby et al. 1999) de AFE al aumentar la concentración de CO2, en este estudio el 

aumento de CO2 no generó modificaciones en el AFE en las especies bajo estudio. 

En las concentraciones de CO2 atmosférico actual (400 ppm) N. betuloides presentó 

características estomáticas ventajosas en comparación a N. antarctica, desde el número 

de estomas a su tamaño, lo cual redundó en valores superiores de índice de 

conductancia potencial. Esto implicaría que, si ambas especies crecen en condiciones 

ambientales similares, N. betuloides podría mostrar mayor tasa de fotosíntesis como se 

ha visto en otras especies (Xu y Zhou 2008, Van Wittenberghe et al. 2012) y esto se 

debería principalmente a un aumento de la conductancia estomática (Maherali et al. 

2002). Estos datos nos permiten especular que este tipo de caracteres anatómicos 

estomáticos podrían tener incidencia en los mayores tamaños que alcanzan en general 

los árboles de guindo en comparación con los de ñire en Patagonia austral, como se ha 

informado para otras especies arbóreas (Camargo y Marenco 2011). No obstante, para 
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poder corroborar esto se deben realizar ensayos que comparen las tasas fotosintéticas y 

el crecimiento de ambas especies en iguales condiciones ambientales. 

El aumento de CO2 se tradujo en un incremento en la densidad estomática y en todos los 

demás parámetros evaluados de N. antarctica, pero en N. betuloides aunque no varió la 

densidad estomática, disminuyeron todos los parámetros restantes. Respecto a esto 

existen diferentes resultados publicados donde en algunos casos se han informado 

aumentos (Marchi et al. 2004), disminuciones (Sekiya y Yano 2008) o invariabilidad 

(Ogaya et al. 2011) de la densidad de estomas de plantas a las que se les aumentó 

artificialmente la concentración de CO2. Respecto a si la diferente respuesta entre las 2 

especies de Nothofagus evaluadas aquí pueda deberse a que una es decidua y otra 

perenne, no se han encontrado antecedentes que permitan sostener esta especulación. 

Ogaya et al. (2011) compararon la densidad y tamaño estomáticos de 5 especies 

arbóreas (3 perennes y 2 deciduas) ante al aumento de concentración de CO2 de 400 a 

800 ppm, sin que se observen diferencias entre especies deciduas y perennes. En una 

revisión más reciente Klein y Ramon (2019) analizaron el efecto del aumento en la 

concentración de CO2 atmosférico sobre la conductancia estomática de 57 especies 

arbóreas (deciduas y perennes). Estos autores encontraron una tendencia a que las 

especies perennes disminuyeran en mayor magnitud su conductancia estomática ante el 

aumento de CO2, sin embargo al comparar por pares hubo especies deciduas que 

mostraban valores más bajos de conductancia estomática que algunas perennes. En 

relación con esto, existe evidencia publicada que indica que la formación de estomas 

tiene una fuerte influencia de distintos factores ambientales (temperatura, radiación, 

humedad, déficit de presión de vapor, concentración de CO2) (Casson y Gray 2008) ya 

sea directamente o a través de modificaciones hormonales que implican cambios en la 

formación o tamaños de células estomáticas (Caspar et al. 2014). También se ha 

evidenciado que hay genes involucrados en la formación de estomas que son 

independientes de variaciones ambientales (Bergmann y Sack 2007). Esto nos sugiere 

que en N. betuloides podría haber un mayor control genético en la formación de 

estomas, no así en sus parámetros de crecimiento que se ven disminuidos con el 

aumento de CO2. 
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Estructura de la epidermis y del mesófilo y ultra-estructura de las hojas  
 

Respecto a los tejidos foliares, los valores absolutos (espesor de lámina, espesor de 

epidermis adaxial y abaxial) tendieron a ser mayores en N. betuloides cuando las dos 

especies bajo estudio crecieron en condiciones de 400 ppm de CO2, aunque cuando esos 

parámetros (espesor de lámina, espesor de epidermis adaxial y abaxial) se calcularon en 

términos relativos, los porcentajes tendieron a ser mayores en N. antarctica. Aunque no 

se encontraron otras publicaciones sobre cuantificación de estos parámetros para las 

especies aquí estudiadas, Ivancich et al. (2012) reportaron datos de tejidos foliares de N. 

pumilio, una especie caducifolia que puede co-existir tanto con N. antarctica como con 

N. betuloides en ciertas zonas de transición o como bosques mixtos (Peri et al. 2019). 

Los valores informados por Ivancich et al. (2012) cuando las plantas de N. pumilio 

crecían a altos valores de irradiación (64 %) fueron similares a los encontrados para N. 

antarctica en nuestro estudio. Mayores valores de espesor de lámina y parénquima han 

sido asociados a tasas más altas de fotosíntesis en distintas especies (Niinemets et al.  

2011). En nuestro caso, aunque el tamaño de cloroplastos no varió entre especies 

cuando crecieron a 400 ppm de CO2, es esperable que, al tener una lámina y parénquima 

mayores, N. betuloides cuente con mayor cantidad de cloroplastos, lo cual podría 

implicar mayores tasas de fotosíntesis en esta especie, en concordancia con lo expuesto 

previamente en relación a la densidad y tamaño de estomas de las hojas de N. 

betuloides.  

Por otro lado, el efecto del aumento en la concentración de CO2 sobre parámetros de la 

anatomía foliar ha sido estudiado para distintas especies incluyendo árboles, arbustos, 

gramíneas y leguminosas (Oksanen et al. 2005, Han et al. 2007, Tipping y Murray 

2011). Sin embargo, en Nothofagus sudamericanos no se han encontrado antecedentes 

de este tipo. En este estudio, el aumento de CO2 generó una disminución de la lámina 

foliar, epidermis y parénquima en empalizada en N. antarctica. Mientras que en N. 

betuloides si bien no cambiaron significativamente los valores absolutos, los porcentajes 

de epidermis superior, parénquima en empalizada y esponjoso disminuyeron con el 

aumento de CO2. Es decir, en ambas especies se generaron disminuciones de tejidos 

anatómicos foliares, y en consecuencia un aumento de espacios intercelulares, pero en 

N. antarctica este efecto fue de mayor magnitud. Aunque no existe certeza respecto a 
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los mecanismos que generan una disminución de los tejidos foliares estudiados con el 

aumento de CO2, algunos estudios han publicado que el incremento de CO2 puede 

modificar las tasas de división y crecimiento celular de distintas partes de las plantas 

(Kinsman et al. 1997, Masle 2000). Relacionado a esto, hay evidencias que indican que 

el consecuente aumento de espacios inter celulares se traduce en un incremento en la 

conductancia del mesófilo al CO2 y un potencial aumento de la fotosíntesis (Scafaro et 

al. 2011, Niinemets et al. 2011).  

Si bien estas disminuciones de los tejidos foliares fueron significativas estadísticamente, 

no determinaron un aumento en los valores de AFE con el aumento de CO2 como los 

incrementos (Conroy et al. 1986, Radoglou y Jarvis 1990, Pritchard et al. 1999, 

Oksanen et al. 2005) y disminuciones (Pushnik et al. 1995) reportados en distintos 

tejidos foliares de otras especies con el enriquecimiento de CO2. El aumento de tejidos 

foliares con mayor concentración de CO2 se debería a que se estimula la actividad 

enzimática de xyloglucan-endotransglicosilasa, una enzima estrechamente relacionada 

con la expansión de las paredes celulares (Ranasinghe y Taylor 1996). Los mecanismos 

que expliquen una reducción en los tejidos foliares a causa del incremento en la 

concentración de CO2 no están claramente definidos. 

El incremento en el tamaño de cloroplastos debido a la mayor concentración de CO2 que 

encontramos en N. antarctica también ha sido medido en hojas de Betula pendula 

(Oksanen et al. 2005). Tanto el aumento de tamaño como el daño de cloroplastos a 

causa de elevadas concentraciones de CO2 han sido relacionados a la acumulación de 

almidón en estas estructuras (Prior et al. 2004, Wang et al. 2004) y que en algunos casos 

provoca hinchamientos de las membranas tilacoides (Utriainen et al. 2000, Velikova et 

al. 2009). Sin embargo, en este estudio no apreciamos granos de almidón en las 

imágenes de TEM obtenidas. 

Por otro lado, no se conocen antecedentes que hayan estudiado el efecto de la 

temperatura y/o la humedad, sobre los parámetros aquí evaluados, en las especies 

analizadas en el presente estudio. No obstante, existen investigaciones que han 

analizado el efecto de variaciones ambientales sobre las caracterísiticas anatómicas 

foliares de otras especies. Luomala et al. (2005) estudiaron el efecto del aumento de la 

temperatura del aire sobre distintas características de la anatomía foliar de Pinus 

https://www.google.com/search?sxsrf=ALeKk03AIBC3au2x62zNMY71VazZwfkYIw:1585416844964&q=xyloglucan+endotransglicosilasa&spell=1&sa=X&ved=2ahUKEwj4uPX-2b3oAhWl2eAKHcSLBsQQBSgAegQIBxAq
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sylvestris en Finlandia. Las autoras indican que el incremento de 2,8 y 6,2 ºC en el 

periodo de verano e invierno, respectivamente, generó una disminución en: el espesor 

de la epidermis, área de mesófilo y densidad estomática de las acículas. En otro estudio 

más reciente Hartikainen et al. (2020) han reportado que un incremento de entre 0,8 y 

1,0 ºC de la temperatura del aire causó la disminución de la densidad de tricomas no 

gandulares y del grosor de la epidermis de hojas de Betula pendula. En este mismo 

sentido Shepherd y Griffiths (2006) publicaron una extensa revisión que relaciona el 

efecto de distintos factores ambientales (temperatura, humedad, salinidad, etc) sobre la 

concentración y composición de lípidos cuticulares. En esta publicación los autores 

indicaron que el efecto del aumento de la temperatura sobre las ceras cuticulares 

dependía, entre otras cosas, de la especie estudiada, sin que se encontrase un patrón de 

respuesta similar en todos los estudios analizados.  

En el presente estudio se han evaluado los efectos del incremento en la concentración de 

CO2 en plantas desarrollándose en cámaras de cultivo con temperaturas que se 

consideraban no limitantes para su crecimiento. No obstante, estas temperaturas fueron 

superiores a las que suelen tener las especies bajo estudio en sus ambientes naturales. 

Considerando los antecedentes bibliográficos previamente descriptos, es posible que la 

anatomía foliar de las especies del presente estudio cuando crecen en condiciones 

naturales sean diferentes a las observadas en las condiciones de cámara de cultivo aquí 

usadas. Por otro lado, si tenemos en cuenta la amplia distribución geográfica que tienen 

las especies del presente estudio, con las variaciones ambientales que eso conlleva, se 

hace prácticamente imposible definir un valor de temperatura a usar en un ensayo en 

cámara de cultivo, que sea representativo de la distribución natural de las especies 

evaluadas. Debido a esto, es necesario ser cautelosos en la interpretación de los 

resultados obtenidos, especialmente al comparar las dos especies en condiciones 

actuales de concentración de CO2 (400 ppm) y su posible asociación a las condiciones 

de campo. 
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CONSIDERACIONES FINALES 
 

Considerando los resultados obtenidos, las dos especies estudiadas mostraron que 

creciendo a 400 ppm de CO2 presentan ángulos de contacto con 3 líquidos y parámetros 

derivados (energía libre superficial y parámetro de solubilidad) que estarían en un rango 

que permite su mojabilidad por parte del agua. Si bien N. betuloides presentó mayor 

mojabilidad que N. antarctica, la alta concentración de ceras epicuticulares implicarían 

que N. antarctica presente mayor potencial de absorción de agua a través de sus hojas. 

No obstante, para corroborar esto se deben realizar ensayos más específicos que evalúen 

la entrada del agua a través de las superficies foliares de estas especies y en condiciones 

ambientales de campo. 

Con respecto al efecto del aumento de la concentración de CO2 podemos concluir que 

las dos especies tuvieron modificaciones sobre distintos parámetros evaluados a nivel 

superficial, anatómico y de ultra-estructura de las hojas. En términos generales no se 

apreció mayor susceptibilidad de N. antarctica a los cambios propiciados por el 

aumento de CO2, como se había hipotetizado.  

Finalmente, los resultados obtenidos sugieren que, independientemente de algunas 

diferencias entre las especies estudiadas, ambas verán modificados varios parámetros 

anatómicos, tanto de sus superficies como internos con el aumento de CO2, así como 

también algunos daños puntuales en los cloroplastos. Si consideramos que en este 

estudio los cambios anatómicos obtenidos se generaron duplicando la concentración de 

CO2 del aire y que más allá de algunos daños puntuales no se apreciaron cambios que 

puedan suponer una pérdida importante de la capacidad funcional de estas especies, es 

esperable que ante un aumento gradual de la concentración de CO2, estas especies 

generen respuestas que no pongan en riesgo su continuidad. No obstante, para 

corroborar esto se deben plantear más estudios que profundicen en este tema, así como 

también combinando factores climáticos que puedan verse modificados a causa del 

incremento de CO2, principalmente agua y temperatura.  
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CAPITULO 5 

 

REABSORCIÓN FOLIAR DE NUTRIENTES ESENCIALES Y ELEMENTOS 
TRAZA EN DOS ESPECIES DE Nothofagus COEXISTENTES, CRECIENDO 

EN DIFERENTES CONDICIONES AMBIENTALES, EN PATAGONIA 
AUSTRAL, ARGENTINA. 
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INTRODUCCIÓN 
 

La productividad primaria neta en bosques templados está fuertemente asociada al 

ciclado interno de sus nutrientes (Schlesinger 1991). Relacionado a esto, el 

“movimiento” de nutrientes desde las hojas, previo a su abscisión, hacia otros tejidos 

y/o órganos de almacenamiento ha sido identificado como un componente clave de la 

estrategia de conservación de nutrientes en bosques de todo el mundo (Ares y Gleason 

2007, Freschet et al. 2010), siendo el término “reabsorción de nutrientes” (RNu) el 

término más ampliamente aceptado para este proceso (Killingbeck 1996). Esta 

estrategia les permite a las plantas usar los nutrientes reabsorbidos para destinarlos a 

crecimiento y/o almacenamiento en tejidos vegetales para su uso posterior (Van 

Heerwaarden et al. 2003), y de esta manera minimizan la dependencia de la planta de 

los nutrientes del suelo, sobre todo en épocas de escasez. Muchos estudios de RNu en 

árboles se han focalizado en macronutrientes (mayoritariamente nitrógeno (N) y fósforo 

(P)) como los principales elementos limitantes del crecimiento en ecosistemas forestales 

(Hagen-Thorn et al. 2006). A escala global se considera que las plantas terrestres 

pueden reabsorber más del 60 % del N y P de sus hojas (Vergutz et al. 2012). En 

contraste, la reabsorción de otros macronutrientes (como calcio (Ca), potasio (K) y 

magnesio (Mg)) y micronutrientes (como cobre (Cu) o cinc (Zn), entre otros) ha sido 

muy poco estudiada (Vergutz et al. 2012) a pesar de que juegan un rol muy importante 

en el metabolismo de las plantas y en el funcionamiento de los ecosistemas (Vitousek y 

Howarth 1991, Liu et al. 2014). Por otro lado, algunos estudios sugieren que una mayor 

RNu es más común en plantas que crecen en suelos con baja disponibilidad de 

nutrientes (Pugnaire y Chapin 1993, Wang et al. 2018), mientras que otros han 

publicado que la RNu es mayor en suelos más ricos en nutrientes (Fisher y Binkley 

2000). Aunque también hay estudios que no han encontrado relación entre RNu y las 

condiciones del suelo (Aerts 1996, Diehl et al. 2003). No obstante, el proceso de 

reabsorción de nutrientes parece ser afectado por cambios en las condiciones 

ambientales, tales como aumentos de temperatura o restricciones de agua en suelo 

(Lawrence y Melgar 2018). Algunos autores han reportado, por ejemplo, una fuerte 

influencia de la latitud, precipitación media anual y temperatura en la reabsorción de N 

y P (Yuan y Chen 2009, Zhao et al. 2017). 
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En la actualidad, se reconocen 17 elementos de la tabla periódica como macro- y micro-

nutrientes esenciales para las plantas (Marschner 2012). También hay otros elementos 

tales como aluminio (Al, Pilon-Smits et al. 2009) o titanio (Ti, Lyu et al. 2017) que a 

bajas concentraciones son considerados beneficiosos para algunas especies. Por otro 

lado, otros elementos traza son considerados beneficiosos a bajas concentraciones y 

perjudiciales en altas cantidades. Por ejemplo, el agregado de bajas cantidades de litio 

(Li) en algunas especies ha mostrado una mejora en el crecimiento de esas plantas, pero 

también se han publicado muchos casos de toxicidad por litio en plantas de distintas 

zonas del mundo (Shahzad et al. 2016). También se conocen los efectos perjudiciales de 

muchos metales pesados, tales como plomo (Pb, Pourrut et al. 2011), talio (Tl, Mazur et 

al. 2016), o estroncio (Sr, Sasmaz y Sasmaz 2017), al ser absorbidos por plantas. El 

rubidio (Rb) a menudo ha sido usado como marcador para potasio (K) en estudios de 

nutrición de plantas, pero aparentemente las plantas pueden discriminar entre Rb y K de 

manera que cuando hay restricción de K se facilita la absorción de Rb (Nyholm y Tyler 

2000). Todos los elementos esenciales, beneficiosos y traza pueden estar disponibles en 

suelo y ser absorbidos por las plantas, pero la información acerca de la ocurrencia y 

potencial tasa de reabsorción en ecosistemas forestales es muy limitada.  

En Patagonia austral, Argentina (Santa Cruz y Tierra del Fuego; 46º - 55º latitud sur), 

los bosques nativos cubren aproximadamente 1,2 millones de hectáreas, donde 

Nothofagus pumilio (lenga) y N. antarctica (ñire) son las especies mayoritarias con 95 

% del total (Collado 2001, Peri et al. 2019). En términos generales, estas dos especies 

caducifolias crecen en sitios distintos, con condiciones ambientales más bien 

contrastantes. Como se menciónó al comienzo de esta tesis, los bosques de N. pumilio 

son encontrados mayoritariamente como bosques puros (aunque en Tierra del Fuego se 

pueden encontrar también asociados con la especie siempreverde N. betuloides en zonas 

de transición), en suelos bien desarrollados y con buen drenaje. En contraste, los 

bosques puros de N. antarctica (una especie con mayor plasticidad ecológica) suelen ser 

encontrados en sitios con diferentes factores limitantes para el crecimiento de las 

plantas, tales como suelos rocosos y pobremente drenados, o ambientes xéricos en el 

límite con la estepa patagónica (Frangi et al. 2004). Las diferencias en las tasas de 

crecimiento entre estas dos especies de Nothofagus, siendo más altas en N. pumilio, 

determinan pequeñas áreas de transición donde ambas especies pueden coexistir. En un 
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ensayo bajo condiciones controladas, Peri et al. (2009) encontraron tasas más altas de 

fotosíntesis y de conductancia estomática en plántulas bien regadas de N. pumilio en 

comparación con plántulas de N. antarctica. Sin embargo, cuando el agua se convirtió 

en un factor de estrés (ya sea por sequía o por inundación) las plántulas de N. antarctica 

mostraron mejores índices de crecimiento. De manera similar, Dettmann et al. (2013) 

reportaron que en un estudio regional con varias especies de Nothofagus en Patagonia, 

N. antarctica presentó diámetros de vaso de xilema más pequeños, lo cual le ayudaría a 

reducir la pérdida de conductancia hidráulica causada por embolismo inducido por frío. 

Este tipo de características podría explicar parcialmente la menor tasa de crecimiento de 

los árboles de ñire en comparación N. pumilio y la distribución de ambas especies en 

condiciones naturales; sin embargo, el conocimiento de la ecofisiología de ambas 

especies continúa siendo muy limitado. Por otro lado, tales diferencias entre las dos 

especies también podrían vincularse a sus capacidades para absorber nutrientes del 

suelo y su posterior reabsorción previo a la caída de las hojas. Los aspectos 

nutricionales de ambas especies han sido poco estudiados y se han enfocado 

principalmente en algunos macro nutrientes; no obstante, existen estudios que han 

reportado mayores concentraciones de N y K y tasas más altas de reabsorción de N, P y 

K en árboles de N. pumilio que en N. antarctica, en bosques de Patagonia Norte (Diehl 

et al. 2003). 

En otro estudio llevado a cabo en bosques de N. pumilio creciendo en un gradiente 

altitudinal en Tierra del Fuego, donde la productividad de los rodales disminuye a 

mayores altitudes (Barrera et al. 2000), Frangi et al. (2005) sugirieron que la 

retranslocación de nutrientes móviles sería incrementada en sitios de mayor elevación. 

De acuerdo a los resultados obtenidos por Peri et al. (2006, 2008), las concentraciones 

de N, P, K y S en hojas verdes de N. antarctica fueron más altas en rodales creciendo en 

sitios de mayor calidad (en condiciones más favorables de suelo y clima) lo cual se 

tradujo en mayores productividades aéreas (representada por una altura promedio de 

árboles maduros de 8 m o más, en comparación con sitios marginales donde los árboles 

no superaban los 5,3 m de altura). Similarmente, Bahamonde et al. (2018b) reportaron 

que los bosques de N. antarctica de mayor productividad en la Patagonia austral 

estuvieron relacionados principalmente a sitios con menores altitudes, amplitudes 

térmicas (diferencias entre temperaturas máximas y mínimas) más reducidas y mayores 
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profundidades de suelo. Con respecto a la eficiencia de reabsorción de nutrientes de 

Nothofagus spp. de los bosques de Patagonia, algunas investigaciones han indicado 

diferencias entre especies creciendo bajo las mismas condiciones ambientales. Por 

ejemplo, Hevia et al. (1999) midieron diferentes valores de reabsorción de N y P entre 

la perennifolia Nothofagus dombeyi y las caducifolias N. pumilio y N. obliqua, pero 

también indicaron diferencias de reabsorción entre las dos especies caducifolias 

estudiadas. Similarmente, Diehl et al. (2003) publicaron la existencia de alta 

variabilidad intraespecífica en reabsorción de nutrientes, lo cual podría ser atribuido a 

diferentes condiciones ambientales (principalmente climáticas). Fajardo y Piper (2015) 

también informaron alta variabilidad en la reabsorción de nutrientes en las especies 

siempreverdes N. betuloides y N. dombeyi, creciendo en seis sitios ambientalmente 

contrastantes, con un rango de precipitaciones desde 600 a 3000 mm por año. Sin 

embargo, la reabsorción de una especie particular bajo las condiciones climáticas en 

cada parcela experimental no fueron especificadas en ese estudio. 

En este estudio, además de los elementos esenciales, la reabsorción de algunos 

elementos traza que pueden considerarse beneficiosos o perjudiciales para las plantas, 

serán evaluados por primera vez en bosques de Patagonia. 

 

 

HIPÓTESIS 

1) Debido a su mayor potencial de crecimiento, los árboles de N. pumilio 

presentarán una menor reabsorción de nutrientes en comparación con los de 

N. antarctica cuando ambas especies se desarrollen en las mismas 

condiciones de suelo. 

 

2) Para ambas especies las tasas de reabsorción de nutrientes serán más altas en        

                  aquellos rodales creciendo bajo condiciones ambientales más restrictivas  

                  (mayor altitud, menores temperaturas y precipitaciones). 
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OBJETIVO PARTICULAR 

Comparar la reabsorción foliar de macro y micro nutrientes y elementos traza en 

bosques coexistentes de N. pumilio y N. antarctica creciendo en sitios de 

productividad contrastante en Patagonia austral. 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Área de estudio 
 

Los tres sitios de estudio (Tabla 5.1, Imagen 5.1) son parte de la red PEBANPA 

(Parcelas de ecología y biodiversidad de ambientes naturales en Patagonia Austral) (Peri 

et al. 2016b) y representan un gradiente ambiental que incluye altitudes, precipitación y 

temperatura media anual contrastantes, lo cual se traduce en rodales con árboles 

dominantes maduros con diferentes alturas (como aproximación a productividad del 

rodal). Esto implica que los sitios con árboles dominantes más altos se localizan a 

altitudes más bajas y están expuestos a temperaturas y precipitaciones más elevadas 

(Tabla5.1). Otros parámetros bioclimáticos también difieren entre los sitios bajo 

estudio. Por ejemplo, las temperaturas medias durante el trimestre más húmedo del año 

son más altas en los sitios más productivos. Además, en las áreas con árboles 

dominantes más altos las temperaturas a lo largo del año son más homogéneas (menores 

diferencias entre las temperaturas máximas y mínimas mensuales) en comparación con 

sitios de menor productividad (árboles dominantes más bajos).  

En cada sitio de muestreo las dos especies bajo estudio crecen juntas como rodales 

mixtos. Los datos de altitud y variables climáticas de cada sitio fueron obtenidos de Farr 

et al. (2007) y del set de datos de WorldClim (www.worldclim.org, Hijmans et al. 

2005), respectivamente. En cada sitio se midió la altura de 6 árboles dominantes y 

maduros de cada especie. Basado en la altura promedio de árboles dominantes (H) e 

investigaciones previas la calidad de los sitios será definida como: alta (CSA), media 

(CSM) y baja (CSB). El uso de H como una aproximación de productividad se basa en 

http://www.worldclim.org/
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las investigaciones de Martínez Pastur et al. (2000) e Ivancich et al. (2011) con N. 

pumilio y N. antarctica, respectivamente. Estos autores midieron la altura y el área de 

árboles, estimando el volumen maderable de estos bosques de Nothofagus creciendo en 

una amplia variedad de condiciones ambientales representativas de Patagonia austral. 

Para tal propósito introdujeron ecuaciones de índice de sitio y obtuvieron modelos 

precisos que relacionaban la altura de árboles dominantes con su productividad 

maderera. De manera que a mayor altura de los árboles dominantes más alta es la 

productividad del sitio. De acuerdo a Oliva et al. (2001) los suelos de los 3 sitios son 

Haploboroles (Molisoles), se componen de un perfil A11 de 14 cm de espesor, un perfil 

A12 de 21 cm, ambos con textura franco arenosa con estructura en bloques, y un perfil 

AC de 65 cm sin estructura definida.  

 

Tabla 5.1. Características principales de tres bosques de Nothofagus ubicados en sitios 
ambientalmente contrastantes en Patagonia austral. 

PMA: precipitación media anual; TMA: temperatura media anual; H: altura dominante 

de árboles maduros; Na: Nothofagus antarctica; Np: Nothofagus pumilio. 

CSA: alta calidad de sitio; CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio. 

 

 

 

 

 

 

 

Calidad de 
Sitio 

Coordenadas 
geográficas 

Altitud 
(m 

s.n.m.) 

PMA 
(mm año-

1) 

TMA 
(ºC) 

H 
(m) 

     Na                Np 
CSA 50°32’55”' S - 

72º48'59'' O 
233 610 7,2 12,3 18,5 

CSM 51º13`21” S – 
72º16`52” O 

300 450 5,9 10,2 15,2 

CSB 51º33'07'' S - 72º07'26'' 
O 

550 440 5,5 7,2 12,6 
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Imagen 5.1 Ubicación geográfica de los sitios (CSA, CSM y CSB) descriptos en la 
tabla 5.1 

 

Muestreo y análisis de hojas y suelo 
A fines de febrero de 2015 (pico de periodo de crecimiento en el área de estudio) se 

colectaron al azar 1000 hojas (de 5 árboles, 200 hojas por árbol) totalmente expandidas, 

maduras y verdes, de cada especie y sitio bajo estudio, dejándose marcados los árboles 

muestreados. Posteriormente, en otoño (a fines de mayo) se llevó a cabo un segundo 

muestreo en los mismos árboles muestreados en febrero, colectando 1000 hojas por sitio 

que mostraban claramente un avanzado nivel de senectud previo a su caída al suelo, lo 

que se evidenciaba por el color amarillo de las hojas. En las dos fechas de muestreo, se 

colectaron hojas totalmente expuestas al sol a una altura de entre 2 y 2,5 m sobre el 

nivel del suelo. Asimismo, las hojas muestreadas en cada fecha fueron inmediatamente 

transportadas al laboratorio en bolsas plásticas cerradas y mantenidas a 3 ºC en 

heladera. Posteriormente, las hojas fueron cuidadosamente lavadas con detergente (Cif, 
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Argentina) al 0,1 % para remover partículas potencialmente contaminantes, luego 

enjuagadas con abundante agua destilada y puestas a secar a temperatura ambiente en el 

laboratorio (aproximadamente a 25 ºC) durante 48 horas. Luego, las hojas fueron 

puestas a secar en estufa a 70 ºC durante 48 horas, después de lo cual fueron pesadas en 

balanza analítica (0,1 gr de precisión) y molidas previo a la determinación de sus 

elementos minerales. El nitrógeno fue medido con un analizador elemental (TruSpec). 

Todos los elementos restantes (Ca, K, Mg, P, S, B, Cu, Fe, Mn, Zn, Al, Li, Ni, Pb, Rb, 

Sr, Ti y Tl) fueron determinados a través de análisis de plasma acoplado inductivamente 

(ICP-OES) (Wheal et al. 2011) (Optima 3000, PerkinElmer) siguiendo los estándares de 

calibración y testeo de laboratorios de la Unión Europea (UNE-EN ISO/IEC 17025). 

Todos los análisis mencionados fueron realizados el laboratorio del CEBAS-CSIC 

(Centro de edafología y biología aplicada del segura-Consejo superior de 

investigaciones científicas) de Murcia, España. 

Las concentraciones de nutrientes en hojas maduras (Nmad) y senescentes (Nsen) 

fueron usadas para calcular la eficiencia de reabsorción de nutrientes (ERN), de acuerdo 

a la siguiente fórmula (Aerts 1996): 

ERN = ((Nmad – Nsen) / Nmad) x FCPM) x 100 

 

Donde FCPM es el factor de corrección por pérdida de masa, específicamente la 

relación entre masa seca hojas senescentes y la masa seca de hojas maduras (van 

Heerwaarden et al. 2003). Para cada sitio de muestreo y especie el FCPM fue calculado 

para cada árbol muestreado. 

Para cada fecha y sitio de muestreo, se escanearon 10 hojas frescas de cada especie sin 

peciolo y se usó el software ImageJ (Rasband 2004) para calcular el área de cada 

muestra de hojas. Posteriormente, las hojas fueron secadas a 65 ºC durante 3 días y 

pesadas para calcular el área foliar específica (AFE).  

Adicionalmente, durante los muestreos a campo se colectaron 3 muestras de suelo 

(compuestas de 5 sub muestras a 20 cm de profundidad) de cada sitio donde se 

muestrearon las hojas. Esta profundidad de muestreo fue definida en base a datos 

previos que indicaban que en estos suelos el 70 % de las raíces finas se encontraban en 
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los primeros 20 cm de suelo (Bahamonde et al. 2016b). Estas muestras fueron 

transportadas al laboratorio en bolsas plásticas y mantenidas a 3 ºC. Luego de una 

semana se procedió a tamizar las muestras en tamices con grilla de 2 mm y se pusieron 

a secar las muestras a 65 ºC durante 3 días. Con estas muestras procesadas, en 

laboratorio se obtuvieron las siguientes medidas, según se indica. El pH se determinó 

usando pasta de suelo saturada (30 ml de agua destilada por 100 g de suelo). El 

contenido de materia orgánica (MO) fue medido de acuerdo al método de pérdida por 

ignición, quemando el suelo a 600 ºC durante 2 horas y realizando pesadas previas y 

posteriores a la ignición para determinar la proporción de MO (Nadal et al. 2004). Las 

concentraciones de nutrientes del suelo se determinaron según se indica: el contenido de 

nitrógeno total fue medido por espectrofotometría; el fósforo disponible se determinó 

por el método Olsen; magnesio, calcio, potasio y sodio fueron extraídos con acetato de 

amonio y determinados a través de espectroscopia de absorción atómica (EAA); 

similarmente, las concentraciones de hierro extraíble y manganeso también fueron 

determinados por EAA. Todos los análisis de suelo fueron realizados en el laboratorio 

AQM, Madrid, España.  

Análisis de datos 
 

En primera instancia, se llevaron a cabo pruebas exploratorias para verificar el 

cumplimiento de los supuestos de normalidad, homocedasticidad e independencia de los 

datos para cada situación evaluada. Para verificar la normalidad de los datos se utilizó el 

test de Shapiro-Wilk, mientras que para verificar la homocedasticidad se hizo la prueba 

de Levene. La verificación de independencia de los datos se realizó a través del análisis 

visual de gráficos de residuales. Posteriormente, el área foliar específica y la 

concentración de nutrientes de las hojas fueron analizados con ANOVA para medidas 

repetidas, con las especies como factor inter-sujetos y cada fecha de medición como 

factor intra-sujeto. Este análisis fue realizado porque los datos no eran independientes 

del tiempo. Los valores promedio de reabsorción de nutrientes y concentración de MO y 

minerales del suelo fueron evaluados con ANOVAs de dos vías, con las especies y 

sitios de estudio como factores principales. Para evaluar las diferencias entre factores 

cuando los valores F fueron significativos (P < 0,05) se realizaron pruebas de Tukey.  
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Para analizar si hay alguna asociación entre la concentración de nutrientes en suelo y en 

hojas maduras con la posterior reabsorción de nutrientes, se realizaron análisis de 

correlación de Pearson entre cada una de las variables mencionadas (concentración en 

suelo y concentración en hojas maduras) con la reabsorción de nutrientes. 

RESULTADOS 
 
El área foliar específica (AFE), fue similar ente ambas especies evaluadas. Sin embargo, 

para ambas especies los valores de AFE fueron más altos en hojas senescentes que en 

hojas maduras (Tabla 5.2). No se encontraron diferencias en AFE entre sitios en 

ninguna de las dos especies (P > 0,05). Solo en el sitio de baja calidad (CSB) se 

encontraron diferencias entre especies (P < 0,05), siendo los valores de AFE más altos 

en hojas maduras de N. pumilio.  

 

Tabla 5.2. Área foliar específica (AFE) de hojas maduras y senescentes de N. pumilio y 

N. antarctica colectadas en tres sitios contrastantes (CSA, CSAM y CSB).  

CSA: alta calidad de sitio; CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio. 

Letras distintas para una misma especie y sitio indican diferencias significativas (p < 
0,05) entre época de muestreo (madurez o senescencia). 

Las diferencias significativas entre especies para una misma época de muestreo y sitio 
se indican como *: p < 0,05; **: p < 0,01; ***: p < 0,001; sd: sin diferencias 
significativas. 

 

 
 

Sitios Especies AFE 
(m2 kg-1) 

  Hojas maduras 
 

Hojas senescentes 

CSA N. pumilio 14,2±2,2b 16,9±1,5a 
 N. antarctica 14,7±2,4a 14,7±2,7a 

Significancia 
 

 sd sd 

CSM N. pumilio 14,8±1,5b 18,0±1,8a 
 N. antarctica 12,2±1,3b 16,9±3,0a 

Significancia 
 

 sd sd 

CSB N. pumilio 15,3±2,7b 18,7±3,1a 
 N. antarctica 12,0±2,9b 16,6±0,6a 

Significancia  * sd 
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Concentración de nutrientes y elementos traza en tejidos foliares y suelo 
 
En el caso de las concentraciones en suelo, solo la materia orgánica y el nitrógeno 

fueron diferentes entre sitios (P < 0,05), siendo más altos en CSB (Tabla 5.3). 

 

 Tabla 5.3. Concentración de macro y micronutrientes en suelo (0-20 cm) de bosques 
de Nothofagus pumilio y N. antarctica creciendo en tres sitios con condiciones 
ambientales contrastantes. La concentración de materia orgánica (MO) y nitrógeno (N) 
son expresadas como %, mientras los demás elementos son expresados en mg kg-1. 

CSA: alta calidad de sitio; CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio. 

 

 

En general, para ambas especies la concentración de macronutrientes en hojas 

colectadas en una misma fecha no mostraron diferencias entre sitios. Solo las 

concentraciones de Mg y P fueron significativamente más bajas (P < 0,05) en CSA que 

en CSM y CSB en hojas maduras de N. pumilio (Figura 5.1). En N. antarctica, solo las 

concentraciones de Ca y S en hojas senescentes fueron más altas (P < 0,05) en CSA en 

comparación a CSB y CSM, respectivamente. Por otro lado, cuando comparamos hojas 

de distintas fechas de colección (maduras o senescentes) para una especie y un sitio en 

particular, para la mayoría de los macro-nutrientes las concentraciones fueron 

significativamente más bajas en hojas senescentes (Figuras 5.1). Al comparar la 

concentración de macro-nutrientes entre especies para un mismo sitio y edad de hojas, 

las diferencias dependieron de cada situación (Figura 5.1). Por ejemplo, la 

concentración de N fue mayor en N. antarctica en el sitio CSA en hojas senescentes, 

mientras que en otros elementos las concentraciones fueron mayores en N. pumilio para 

determinadas edades de hojas y sitios (Figura 5.1). La relación N:P en hojas en todas las 

situaciones evaluadas presentaron valores iguales o menores a 9 (datos no mostrados). 

No se encontraron diferencias en la relación N:P de las hojas entre sitios para una 

misma especie y edad de las hojas (época de colección), ni entre edad de las hojas para 

una misma especie y sitio.  

Sitios MO N P K Ca Mg Mn Fe Na pH 

CSA 13±6ab 0,6±0,2b 59±40 776±429 8219±505 5190±2050 31±25 170±14 523±26 6,3±0,1 

CSM 11±2b 0,5±0,1b 18±2 419±29 5610±560 8443±4200 11±1 175±8 542±21 6,4±0,1 

CSB 30±11a 1,0±0,2a 64±45 506±59 6468±4514 10523±4100 16±10 195±49 534±63 6,1±0,5 
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Figura 5.1  Concentración de macronutrientes (N, Ca, K, Mg, P and S) de hojas de N. 
pumilio y N. antarctica creciendo en tres sitios contrastantes, recolectadas durante dos 
momentos o edades de las hojas (maduras y senescentes). CSA: alta calidad de sitio; 
CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio.  N.p., Nothofagus pumilio; 
N.a., Nothofagus antarctica; Mad, hojas maduras; Sen, hojas senescentes.  
Letras minúsculas diferentes para la misma especie y edad de hojas indican diferencias 
significativas (p < 0,05) entre sitios. Letras mayúsculas diferentes para una misma especie y 
sitio indican diferencias significativas (p < 0,05) entre edades de hojas. Las barras representan la 
desviación estándar de las medias. Asteriscos (*) indican diferencias estadísticas significativas 
(p < 0,05) entre especies para un mismo sitio y edad de hojas. 
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En el caso de los micronutrientes, hubo diferencias entre sitios (P < 0,05) que 

dependieron de cada elemento (Figura 5.2). Por ejemplo, en el caso de hojas maduras de 

ambas especies las concentraciones de hierro (Fe) y cinc (Zn), en general fueron más 

altas en el sitio de mejor calidad (CSA), mientras que las concentraciones de níquel (Ni) 

fueron más altas en hojas de árboles creciendo en el sitio de más baja calidad (CSB). 

Con respecto a la concentración de micronutrientes en hojas de distintas edades, solo se 

encontraron diferencias entre hojas maduras y senescentes en N. antarctica creciendo en 

el sitio CSB (para Cu, Mn y Ni), y para N. pumilio (para Zn) en el mismo sitio, con 

valores más elevados en hojas maduras. También se observaron algunas diferencias 

entre especies para un mismo sitio y edad de hojas (Figura 5.2). Por ejemplo, las 

concentraciones B y Zn en algunos sitios y edades de hojas fueron más altas en N. 

pumilio, mientras que las concentraciones de Fe y Mn fueron más elevadas en hojas de 

N. antarctica en determinados sitios (Figura 5.2).  

 

 



138 

 

 

 



139 

 

 

 



140 

 

 

Figura 5.2.  Concentración de Micronutrientes (B, Cu, Fe, Ni, Mn y Zn) de hojas de N. 
pumilio y N. antarctica creciendo en tres sitios contrastantes, recolectadas durante dos 
momentos o edades de las hojas (maduras y senescentes). CSA: alta calidad de sitio; 
CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio.  N.p., Nothofagus pumilio; 
N.a., Nothofagus antarctica; Mad, hojas maduras; Sen, hojas senescentes.  

Letras minúsculas diferentes para la misma especie y edad de hojas indican diferencias 
significativas (p < 0,05) entre sitios. Letras mayúsculas diferentes para una misma 
especie y sitio indican diferencias significativas (p < 0,05) entre edades de hojas. Las 
barras representan la desviación estándar de las medias. Asteriscos (*) indican 
diferencias estadísticas significativas (p < 0,05) entre especies para un mismo sitio y 
edad de hojas. 

 

 

En relación a los elementos traza (Figura 5.3), en hojas maduras de ambas especies las 

concentraciones de Al y Sr fueron generalmente más altas (P < 0,05) en el sitio de mejor 

calidad (CSA), mientras que en el sitio CSB se registraron concentraciones mayores de 

Tl. Los únicos elementos traza que variaron significativamente (P < 0,05) entre hojas 

maduras y senescentes fueron Li en N. pumilio (en CSB) y Tl en las dos especies en los 

sitios de calidad media (CSM) y baja (CSB), siendo las concentraciones más altas en 

hojas maduras para todos los casos. En lo referido a diferencias entre especies para un 
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mismo sitio y edad de hojas, la concentración de Al y Ti fueron mayores en N. 

antarctica en CSA y hojas senescentes, mientras que otros elementos traza fueron 

mayores en N. pumilio en algunos sitios y edades de hojas (Figura 5.3). 
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Figura 5.3.  Concentración de elementos traza (Al, Li, Pb, Rb, Sr, Ti y Tl) de hojas de 
N. pumilio y N. antarctica creciendo en tres sitios contrastantes, recolectadas durante 
dos momentos o edades de las hojas (maduras y senescentes). CSA: alta calidad de sitio; 
CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio.  N.p., Nothofagus pumilio; 
N.a., Nothofagus antarctica; Mad, hojas maduras; Sen, hojas senescentes.  

Letras minúsculas diferentes para la misma especie y edad de hojas indican diferencias 
significativas (p < 0,05) entre sitios. Letras mayúsculas diferentes para una misma 
especie y sitio indican diferencias significativas (p < 0,05) entre edades de hojas. Las 
barras representan la desviación estándar de las medias. Asteriscos (*) indican 
diferencias estadísticas significativas (p < 0,05) entre especies para un mismo sitio y 
edad de hojas. 

 

Reabsorción de macronutrientes, micronutrientes y elementos traza 
En términos generales, y haciendo un promedio de todos los sitios y especies, la 

reabsorción de macronutrientes mostró un patrón decreciente para N > S = K > P >Mg, 

siendo el Ca el único macronutriente con valores negativos (es decir sin reabsorción) 

(Tabla 5.4). En relación a las diferencias de reabsorción de macronutrientes entre sitios, 

solo se encontraron diferencias para las hojas de N. antarctica, siendo menor la 

reabsorción en el sitio de mayor productividad (CSA) (Tabla 5.4). Por otro lado, al 

comparar para un mismo sitio, no se encontraron diferencias de reabsorción entre 

especies en ninguno de los macro nutrientes evaluados. 



145 

 

Tabla 5.4. Eficiencia de reabsorción (%) de macronutrientes en hojas de bosques de 
Nothofagus pumilio y N. antarctica recolectadas en tres sitios con condiciones 
ambientales contrastantes en Patagonia austral. 

Especies Sitios Ca K Mg N P S 

N. 
pumilio 

CSA -37±21aA 44±16aA 14±20aA 63±9aA 31±26aA 51±8aA 

 CSM -16±23aA 47±31aA 21±18aA 62±9aA 52±13aA 53±7aA 

 CSB -18±25aA 68±5aA 23±21aA 63±10aA 54±11aA 53±11aA 

N. 
antarctic

a 

CSA -76±73bA 34±32aA 17±15aA 46±19bA 16±18bA 36±18bA 

 CSM -47±42abA 50±16aA 22±24aA 66±15aA 49±24aA 55±11aA 

 CSB 1±14aA 66±20aA 25±28aA 59±23abA 46±23aA 56±19aA 

Para una misma especie y nutriente, letras minúsculas diferentes indican diferencias 
significativas (P < 0,05) entre sitios. Para un mismo nutriente y sitio, letras mayúsculas 
diferentes indican diferencias significativas (P < 0,05) entre especies. 

CSA: alta calidad de sitio; CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio. 

Para todos los elementos evaluados se encontraron interacciones significativas (P < 

0,05) entre sitios y especies. Por otro lado, la reabsorción de la mayoría de los 

elementos no varió entre especies para cualquier sitio evaluado, a excepción del Mn en 

el sitio CSB que se reabsorbió mayormente en hojas de N. antarctica (Tabla 5.5). En las 

hojas de N. pumilio la concentración de micronutrientes y elementos traza siguieron una 

misma tendencia, sin diferencias (P > 0,05) en las tasas de reabsorción entre sitios. En el 

caso de hojas de N. antarctica, algunos micronutrientes (por ejemplo Zn) y elementos 

traza (como Sr y Tl) fueron reabsorbidos a menores tasas en el sitio CSA (Tablas 5.5 y 

5.6, respectivamente). En los elementos traza, al igual que con los macro nutrientes, no 

se detectaron diferencias de reabsorción entre especies cuando se compararon en un 

mismo sitio (Tabla 5.6). Por otro lado, independientemente del sitio o las especies, 

algunos micronutrientes (como Fe) y elementos traza (por ejemplo, Al y Ti) no fueron 

reabsorbidos.  
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Tabla 5.5. Eficiencia de reabsorción (%) de micronutrientes en hojas de bosques de 
Nothofagus pumilio y N. antarctica recolectadas en tres sitios con condiciones 
ambientales contrastantes en Patagonia austral. 

 

Para una misma especie y nutriente, letras minúsculas diferentes indican diferencias 
significativas (P < 0,05) entre sitios. Para un mismo nutriente y sitio, letras mayúsculas 
diferentes indican diferencias significativas (P < 0,05) entre especies. 

CSA: alta calidad de sitio; CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Especies Sitios B Cu Fe Mn Ni Zn 

N. pumilio CSA 4±31aA 4±28aA 
 

-26±25aA -21±24aA 51±24aA 15±23aA 

 CSM 
 

17±21aA -19±49aA 
 

-35±22aA -3±12aA 41±39aA 32±18aA 

 CSB 15±7aA 10±45aA 
 

-178±300aA -56±85aB 54±16aA 36±16aA 

N. 
antarctica 

 

CSA 
 

-17±71aA 17±21aA -100±160aA -30±39bA 23±44aA 1±63bA 

 CSM 
 

6±19aA -41±58bA -161±305aA -52±70bA 35±34aA 26±13ab
A 

 
 

CSB 
 

2±46aA 30±23aA -31±78aA 63±31aA 45±64aA 42±24aA 
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Tabla 5.6. Eficiencia de reabsorción (%) de elementos traza en hojas de bosques de 
Nothofagus pumilio y N. antarctica recolectadas en tres sitios con condiciones 
ambientales contrastantes en Patagonia austral. 

 

Para una misma especie y nutriente, letras minúsculas diferentes indican diferencias 
significativas (P < 0,05) entre sitios. Para un mismo nutriente y sitio, letras mayúsculas 
diferentes indican diferencias significativas (P < 0,05) entre especies. 

CSA: alta calidad de sitio; CSM: media calidad de sitio; CSB: baja calidad de sitio. 

 

También se encontró una correlación positiva (P < 0,05) entre la concentración en hojas 

maduras y la reabsorción en el caso de algunos micronutrientes y elementos traza (por 

ej., Cu, Li, Mn, Ni y Pb). En el caso de las concentraciones en suelo y en hojas maduras, 

solo se encontraron correlaciones significativas (P < 0,05) para N, Mg y Fe, siendo la 

correlación positiva en N y Mg, y negativa en Fe (Tabla 5.7). 

 

 

 

 

 

 

Especies Sitios Al Li Pb Rb Sr Ti Tl 
N. 

pumilio 
CSA 1±29aA 

 
34±31aA 10±93aA 54±23aA 2±17aA -45±31aA 56±20aA 

 CSM -21±47aA 
 

45±12aA -5±63aA 54±13aA 27±26aA -89±28aA 62±8aA 

 CSB -157±94aA 45±31aA -97±297aA 78±13aA -2±48aA -408±666aA 48±22aA 
 

N. 
antarctic

a 

 
CSA 

 
-53±141aA 

 

 
-3±43aA 

 
47±16aA 

 
37±61aA 

 
-

38±77bA 

 
-136±210aA 

 
34±14b

A 

 CSM -123±96aA 
 

3±53aA -
105±60bA 

52±38aA -
8±49abA 

-264±438aA 59±19aA 

 CSB -4±72aA 30±43aA 41±21aA 42±42aA 34±45aA -60±110aA 69±4aA 
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Tabla 5.7. Coeficiente de correlación de Pearson (R) y valor p entre concentración de 
elementos en suelo, en hojas maduras y reabsorción de nutrientes, en hojas de bosques de 
Nothofagus pumilio y N. antarctica recolectadas en tres sitios con condiciones 
ambientales contrastantes en Patagonia austral. 

Elemento 
 

Correlación entre 
concentración en hojas 
maduras y reabsorción 

Correlación entre 
concentración en suelo y en 

hojas maduras 
R p R p 

N 0.24 (+) 0.21 0.68 
(+) 

<0.001 

Al 0.23 (+) 0.23   
B 0.18 (+) 0.34   
Ca 0.18 (+) 0.36 0.05 

(-) 
0.781 

Cu 0.86 (+) <0.001   
Fe 0.18 (+) 0.353 0.40 

(-) 
0.030 

K 0.22 (+) 0.255 0.35 
(+) 

0.059 

Li 0.49 (+) 0.008   
Mg 0.36 (+) 0.057 0.62 

(+) 
<0.001 

Mn 0.48 (+) 0.009 0.10 
(-) 

0.617 

Ni 0.44 (+) 0.018   
Pb 0.66 (+) <0.001   
P 0.33 (+) 0.086 0.01 

(-) 
0.993 

Rb 0.23 (+) 0.249   
S 0.12 (+) 0.542   
Sr 0.09 (+) 0.648   
Ti 0.30 (+) 0.109   
Tl 0.24 (+) 0.265   
Zn 0.01 (+) 0.945   

Los símbolos entre paréntesis indican si la correlación fue positiva (+) o negativa (-). 
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DISCUSIÓN 

 

Concentración y reabsorción de macronutrientes 
 

Este estudio se focalizó en el análisis de concentración y reabsorción de nutrientes y 

elementos traza de dos especies altamente representativas de los bosques de Patagonia 

austral, como son Nothofagus antarctica y N. pumilio. Los resultados obtenidos en tres 

sitios de estudio con condiciones ambientales contrastantes son relevantes, para la 

comprensión de cómo y en qué magnitud, la dinámica de nutrientes de estas especies es 

afectada por las condiciones de suelo y ambiente.  

El incremento observado en los valores de AFE en hojas senescentes con respecto a las 

hojas maduras estaría relacionado con la disminución en la concentración de nutrientes 

de las hojas a través del tiempo, y también a la disminución en los niveles de radiación 

entre verano y otoño, lo cual ha sido informado como factor relacionado con cambios en 

el AFE tanto para especies del género Nothofagus como para otras Fagaceas 

(Bahamonde et al. 2014b, 2018b). 

En general, en ambas especies y en los tres sitios evaluados las concentraciones de 

macronutrientes en hojas maduras estuvieron en un rango considerado adecuado para un 

buen crecimiento de las plantas (Epstein y Bloom 2005). Las concentraciones de 

macronutrientes en hojas maduras y senescentes de N. pumilio fueron similares a las 

informadas por Frangi et al. (2005) en bosques de lenga de Tierra del Fuego. De forma 

similar, las concentraciones de macronutrientes determinadas en este trabajo para hojas 

maduras de N. antarctica estuvieron en el rango descripto por Peri et al. (2006, 2008) 

para la misma especie en Patagonia austral. En este estudio, las diferencias de 

condiciones ambientales entre sitios no se vieron reflejadas en la concentración de 

nutrientes en hojas en ninguna de las dos especies estudiadas. Esto también es 

consistente con los resultados reportados para N. pumilio en Tierra del Fuego, donde las 

concentraciones de macronutrientes en hojas maduras no variaron significativamente 

entre rodales creciendo en un gradiente altitudinal (Frangi et al. 2005). En nuestro 

estudio no encontramos mayores diferencias en los elementos minerales del suelo, 

exceptuando la concentración de N en suelo que varió entre sitios; sin embargo, tales 
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diferencias no se vieron reflejadas en la concentración foliar. En el mismo sentido, es 

muy probable que la falta de diferencias en las concentraciones de macronutrientes en 

hojas entre sitios esté relacionada con la falta de diferencias en suelo. En contraste, Peri 

et al. (2006, 2008) encontraron concentraciones de macronutrientes más altas en hojas 

de ñire de rodales creciendo en una mejor calidad de sitio (árboles maduros de 7,8 m de 

altura promedio) en comparación con un sitio de inferior calidad (árboles maduros que 

no superaban los 5 m de altura en promedio), en Patagonia austral. Los autores 

atribuyeron esos resultados a las concentraciones de nutrientes en suelo de los sitios 

estudiados. No obstante, Bahamonde et al. (2015) informaron concentraciones similares 

de nutrientes en hojas senescentes de N. antarctica que provenían de calidades de sitio 

contrastantes. Pareciera que las concentraciones de macronutrientes en suelo y hojas no 

estarían directamente relacionadas a las diferencias en altura de árboles dominantes 

maduros (como aproximación de productividad) y esto podría estar dado por los 

mecanismos de absorción de las raíces y translocación en las plantas, como se ha visto 

para varios nutrientes (Marschner y Rengel 2012), y por su interacción con variables 

climáticas. Por ejemplo, Lawrence y Melgar (2018) encontraron que un incremento de 5 

ºC en la temperatura del aire retrasó la senescencia de hojas de durazneros y que las 

concentraciones de N y P fueron más bajas en las hojas senescentes retrasadas. 

Relacionado a esto, cuando estudiaron las principales variables climáticas, espaciales y 

de suelo que incidían en la productividad de los bosques de N. antarctica en Patagonia 

austral, Bahamonde et al. (2018b) concluyeron que la temperatura del aire y la textura 

del suelo, pero no la concentración de nutrientes del suelo, fueron las variables de 

mayor importancia para explicar la altura final de árboles maduros dominantes.  

La importancia de las concentraciones de N y P en suelos de bosques como un factor 

limitante para el crecimiento de los árboles es considerablemente reconocida (Aerts y 

Chapin 2000, Fisher y Binkley 2000). La estequiometria entre las concentraciones de N 

y P en hojas ha sido ampliamente usada como un indicador de nutriente limitante del 

crecimiento a nivel de especie (Van den Driessche 1974). Los rangos reportados por 

Aerts y Chapin (2000) y que suelen ser los más recomendados por la literatura 

especializada indican que valores de N:P foliar mayores a 16 son indicativos de 

limitación por P, valores inferiores a 14 limitación por N y valores de N:P entre 14 y 16 

limitación por ambos macro nutrientes. En este estudio, los 2 especies de Nothofagus 
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estudiadas en todos los sitios mostraron valores marcadamente menores a 14, lo cual 

indicaría una limitación por N generalizada en todos los rodales evaluados. 

Similarmente, Diehl et al. (2008) encontraron limitación por N en bosques de N. 

antarctica y limitación por N y P en N. pumilio en Patagonia norte. También Fajardo y 

Piper (2015) encontraron limitación por N en varias especies, incluyendo 2 Nothofagus 

siempreverdes, en Patagonia chilena.  

La información disponible en la literatura sobre reabsorción de nutrientes en especies de 

Nothofagus de Patagonia son escasos y se han enfocado principalmente en C, N, P, Ca y 

K (Diehl et al. 2003, 2008, Fajardo y Piper 2015). Los valores de reabsorción que 

obtuvimos para N, P y K estuvieron en un rango similar al reportado por Diehl et al. 

(2003) en árboles de N. antarctica y N. pumilio creciendo en Patagonia norte, quienes 

tampoco observaron diferencias entre esas dos especies. Asimismo, Hevia et al. (1999) 

publicaron tasas similares de reabsorción para bosques de N. pumilio en la zona central 

de Chile. Sin embargo, en contraste con nuestra primera hipótesis, en ambas especies se 

encontraron valores similares de eficiencia de reabsorción de macro-nutrientes. Esto 

implica que las diferencias anatómicas y fisiológicas descriptas entre ambas especies de 

Nothofagus (Peri et al. 2009, Dettmann et al. 2013) no parecieron influir en su eficiencia 

de reabsorción bajo las condiciones ambientales existentes en los sitios de estudio. 

Además, esto podría estar relacionado al hecho de que las condiciones ambientales 

restrictivas (principalmente bajas temperaturas) en la Patagonia austral son más 

importantes que las diferencias mencionadas entre especies. De esta manera, ambas 

especies creciendo bajo las mismas condiciones ambientales podrían experimentar 

limitaciones similares en los procesos de absorción y conservación de nutrientes. 

Por otro lado, las variaciones debido a los diferentes sitios estudiados fueron diferentes 

para cada especie. Mientras que en N. pumilio no hubo diferencias de reabsorción entre 

sitios, en el caso de N. antarctica la reabsorción de macro-nutrientes (exceptuando K y 

Mg) fue más baja en el sitio más productivo. De acuerdo a esos resultados, debemos 

rechazar parcialmente nuestra hipótesis (no totalmente para N. antarctica), ya que las 

condiciones más restrictivas para el crecimiento del bosque no se tradujo en mayor 

eficiencia de reabsorción de nutrientes. No existen antecedentes que comparen tasas de 

reabsorción de nutrientes de N. antarctica y N. pumilio creciendo en sitios con 

diferentes condiciones ambientales. No obstante, Frangi et al. (2005) reportaron 
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concentraciones similares de N, K, Mg y P en hojas maduras y senescentes de N. 

pumilio creciendo a 220 y 540 m s.n.m., en Tierra del Fuego, lo cual implicaría valores 

similares de reabsorción entre esos bosques desarrollándose en condiciones 

contrastantes, tal como se observó en el presente estudio. En el caso de N. antarctica, 

Peri et al. (2006, 2008) evaluaron la concentración de nutrientes de diferentes 

componentes arbóreos (hojas, ramas, corteza, albura, duramen y raíces) de bosques 

creciendo en distintas condiciones ambientales en Patagonia austral. Los autores 

reportaron que aquellos árboles creciendo en mejores condiciones ambientales tuvieron 

concentraciones de nutrientes más elevadas. Mayor acumulación de nutrientes en tejidos 

leñosos podría ayudar a explicar en parte la menor reabsorción en los mejores sitios 

encontrada en nuestro estudio, ya que los nutrientes acumulados en tallo y raíces 

podrían actuar como reservas para ser usados cuando haya nuevo crecimiento (Jonasson 

1995).   

Respecto a la reabsorción de nutrientes, Diehl et al. (2003) encontraron una correlación 

positiva entre la concentración de N en hojas maduras y su reabsorción y contenido de 

N en suelo, sugiriendo que en sitios con baja disponibilidad de N en suelo de bosques 

patagónicos, las plantas podrían reducir su tasa de absorción y acumulación de N, más 

que incrementar su reabsorción para suplir dicha baja disponibilidad. En nuestro 

estudio, encontramos correlaciones positivas entre la concentración de N y Mg en suelo 

y en hojas maduras, pero ninguna correlación entre concentración foliar y reabsorción, 

para ningún macro-nutriente.  

En el caso del Ca, la mayor concentración en hojas senescentes (reabsorción nula) en 

todas las situaciones estudiadas, también ha sido ampliamente documentada por otros 

estudios para distintas especies y condiciones ambientales, incluyendo bosques de 

Nothofagus en Patagonia (Frangi et al. 2005, Farahat y Linderholm 2015, Yan et al. 

2015) y estaría relacionado al rol estructural que cumple este elemento en las células y a 

su inmovilidad en floema (Fife et al. 2008, Marschner 2012). 

Concentración y reabsorción de micro-nutrientes y elementos traza 
Los resultados presentados en este trabajo representan los primeros datos publicados 

sobre concentración de micro nutrientes y elementos traza para N. antarctica y N. 

pumilio. La mayoría de los micro-nutrientes evaluados (B, Cu, Mn, Ni y Zn) estuvieron 
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en los valores considerados como suficientes para el crecimiento de las plantas 

(Lambers et al. 2008, Kirkby 2012). La única excepción en ambas especies fue la 

concentración de Fe en hojas de los sitios de menor productividad (CSM y CSB), con 

concentraciones por debajo de lo considerado valores óptimos (Lambers et al. 2008, 

Kirkby 2012). En la única publicación con datos de concentración de micro-nutrientes y 

elementos traza en la región patagónica, Bahamonde et al. (2016c) evaluaron gramíneas 

creciendo en el sotobosque de N. antarctica en fechas similares a las de este estudio 

durante la estación de crecimiento. Comparados con esos datos, las concentraciones en 

hojas maduras de ñire evaluadas aquí fueron más altas para B y Zn, mientras que fueron 

similares para Cu, Mn y Ni. Por otro lado, en algunos casos la concentración de micro 

nutrientes en hojas varió entre sitios aun cuando la concentración de esos micro 

nutrientes no eran significativamente diferentes entre los suelos de aquellos sitios. Esto 

se debería a que la concentración mineral de las hojas no solamente depende de la 

disponibilidad en suelo, sino que obedece a mecanismos más complejos como estado 

fisiológico de las plantas, disponibilidad hídrica del suelo y condiciones climáticas, 

entre otras (Marschner 2012). 

Con respecto a la reabsorción, Mn y Fe mostraron una tendencia general a ser 

inmovilizados en hojas (sin reabsorción) independiente del sitio o de la especie. Sin 

embargo, excepcionalmente en las hojas de N. antarctica se produjo una reabsorción del 

60 % de Mn en el sitio de más baja productividad (CSB). Por otro lado, la alta 

concentración de Mn medida en hojas maduras de N. antarctica en el sitio CSB podría 

estar relacionada a la mayor absorción de este elemento por los árboles de ñire en 

comparación con N. pumilio. En este mismo sentido, hay reportes que indican 

correlaciones positivas entre la concentración de Mn en plantas y el contenido de 

materia orgánica del suelo (Kabata-Pendias 2011), tal como encontramos en el sitio 

CSB. Killingbeck y Costigan (1988) informaron reabsorción de Fe de aproximadamente 

un 30 % en hojas de Quercus y Vaccinium. En este estudio no hubo relación entre 

concentraciones en hojas maduras y reabsorción de Fe, lo cual estaría relacionado a la 

muy baja o nula movilidad de este elemento en muchas especies (Marschner 2012).  

Por otro lado, B, Cu, Li, Ni, Rb, Pb, Tl y Zn fueron elementos mayoritariamente 

reabsorbidos. Los valores de reabsorción de Cu, Li y Ni estuvieron positivamente 

correlacionados con sus concentraciones en hojas maduras, lo cual es consistente con 
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Killingbeck y Costigan (1988), quienes publicaron valores de reabsorción similares de 

estos elementos.  

Similarmente, los elementos traza evaluados (Al, Li, Pb, Rb, Sr, Ti y Tl) presentaron 

concentraciones por debajo de los rangos considerados como tóxicos en la literatura 

especializada (Kabata-Pendias 2011). En comparación con los resultados publicados por 

Bahamonde et al. (2016c) las concentraciones en hojas maduras de N. antarctica 

evaluadas aquí fueron más altas para Al, Sr y Ti, más bajas para Rb y similares para Pb. 

Un aspecto a tener en cuenta es que algunos elementos traza pueden reemplazar el rol 

de algunos nutrientes esenciales, tales como el Rb con el K (Nyholm y Tyler 2000), o el 

Li y Sr reemplazando el Ca (Shahzad et al. 2016, Sasmaz y Sasmaz 2017). Los 

resultados obtenidos en este estudio por ejemplo para Rb mostraron una tasa de 

reabsorción similar al K, lo cual coincide con otros estudios de movilidad de este 

elemento (por ejemplo, Nyholm y Tyler 2000). 

Respecto a la tasa de reabsorción de algunos elementos traza, Al y Ti fueron 

inmovilizados en hojas sin reabsorción en ningún sitio ni especie. El aluminio y el 

titanio son constituyentes comunes del tejido de las plantas, pero sus potenciales 

fisiológicos y sus funciones metabólicas aún no están totalmente claros (Kabata-Pendias 

2011). No existe información preliminar acerca de la reabsorción de Al y Ti en la 

literatura. En este trabajo especulamos con que la nula reabsorción de estos elementos 

podría estar relacionada con su baja capacidad de translocación y a su alto riesgo de 

toxicidad para las plantas (especialmente Al) (Kabata-Pendias 2011, Marschner 2012). 

Por otro lado, Li, Rb, Pb y Tl fueron reabsorbidos. Los valores de reabsorción de Li 

estuvieron positivamente correlacionados con su concentración en hojas maduras y 

fueron similares a los reportados por Killingbeck y Costigan (1988). 

Implicancias ecológicas 
 

Independientemente de las diferencias anatómicas y fisiológicas documentadas en la 

literatura entre las dos especies estudiadas en esta investigación (Peri et al. 2009, 

Dettmann et al. 2013), sus tasas de reabsorción de macro-nutrientes fueron similares. 

Esto implicaría que la conservación de nutrientes en estas especies podría estar más 
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relacionada con la fertilidad del suelo que a un rasgo específico intrínseco. De esta 

manera, la co-ocurrencia de N. antarctica y N. pumilio en los mismos suelos y 

condiciones ambientales, estaría dada en un marco donde la competencia por nutrientes 

no es evidente. Esto es consistente con los hallazgos de Diehl et al. (2003), quienes 

reportaron que las concentraciones y tasas de reabsorción se diferenciaron más 

marcadamente entre formas de vida (por ejemplo, deciduas de hoja ancha, coníferas y 

siempreverdes), pero no entre distintas especies deciduas, en un estudio desarrollado en 

un bosque multi-específico (que incluyó N. antarctica y N. pumilio, entre otras) en 

Patagonia norte.  

Por otro lado, la menor tasa de reabsorción en el sitio más productivo de N. antarctica y 

la falta de diferencias entre sitios para N. pumilio podrían estar relacionadas a la 

plasticidad ecológica de estas especies. Es ampliamente aceptado que N. antarctica 

tiene la mayor amplitud ecológica de los Nothofagus sudamericanos (Donoso et al. 

2006). Esta especie se distribuye desde los 36º 30 `a los 56º 00`de latitud y desde los 0 a 

2000 m s.n.m. (Veblen et al. 1996). En contraste, N. pumilio se desarrolla en suelos con 

alta disponibilidad hídrica y su distribución está más restringida a condiciones 

ambientales más acotadas (Veblen et al. 1996). Similarmente, Peri et al. (2009) 

publicaron que N. antarctica tuvo mejor respuesta a estrés hídrico, tanto por déficit 

como por exceso, que N. pumilio. Por ende, la diferencia en plasticidad ecológica entre 

estas especies podría explicar parcialmente sus diferentes tasas de reabsorción de 

nutrientes en relación con los cambios ambientales. Esta información puede ser útil para 

comprender la potencial respuesta de estas especies ante un escenario de cambio 

climático.  

De acuerdo a nuestros resultados, tanto N. antarctica como N. pumilio en la zona de 

estudio usarían la reabsorción de elementos traza como una estrategia de conservación, 

lo cual estaría relacionado a la baja disponibilidad o a restricciones para la adquisición 

de tales elementos. En relación a las variaciones entre sitios, contrariamente a lo visto 

con N y P, cuyas reabsorciones ocurrieron en la mayoría de las situaciones en altas 

cantidades, la escasa información disponible sobre reabsorción de elementos traza 

muestra alta variabilidad entre especies en un mismo sitio y entre años para una misma 

especie o planta individual (ver Killingbeck 2004).  
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CONSIDERACIONES FINALES 
 

Contrariamente a nuestras hipótesis preliminares, ambas especies se comportaron de 

manera similar en cuanto a su estrategia de conservación de nutrientes, representado en 

este caso valores similares de reabsorción de nutrientes cuando ambas especies crecían 

en el mismo suelo y bajo las mismas condiciones climáticas. Similarmente, no 

encontramos mayor reabsorción de nutrientes en los sitios más limitados desde el punto 

de vista de fertilidad de suelo y clima. La mayor limitación por N (que por P) vista en 

este estudio parece ser un comportamiento generalizado en los bosques de Patagonia. 

Este estudio representa la primera publicación de datos de concentración de 

micronutrientes y elementos traza para estas dos especies de Nothofagus de Patagonia. 

Las concentraciones de micronutrientes en hojas en general estuvieron en el rango 

considerado como suficiente en la literatura. De manera similar, las concentraciones de 

elementos traza encontradas estuvieron por debajo de los rangos considerados tóxicos 

para el crecimiento de las plantas. Se concluye además que son necesarios nuevos 

estudios bajo condiciones controladas y a campo que incluyan condiciones más 

contrastantes en lo referido a la disponibilidad de nutrientes, para mejorar nuestra 

comprensión sobre la eficiencia del uso de nutrientes en especies de bosques 

patagónicos.  
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CAPITULO 6 

DISCUSIÓN FINAL 

PRINCIPALES HALLAZGOS, IMPLICANCIAS Y PERSPECTIVAS 
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En esta tesis se han estudiado distintos aspectos relacionados con la respuesta anatómica 

y/o fisiológica de las especies de Nothofagus que se desarrollan en Patagonia austral en 

un amplio gradiente ambiental. En el capítulo 2 se llevó a cabo un análisis del efecto de 

distintos parámetros edáficos y climáticos sobre la productividad de los bosques de N. 

antarctica que se desarrollan en Santa Cruz y Tierra del Fuego, siendo éste el primer 

estudio de este tipo para una especie de Nothofagus de Sudamérica. Al analizar en 

forma conjunta los rodales de ñire de Santa Cruz y Tierra del Fuego (objetivo Nº 1) , las 

variables que más incidencia tuvieron sobre la productividad de estos bosques fueron la 

profundidad del suelo y su textura, resultando que los bosques más productivos se 

encontraban en suelos más profundos y de texturas más gruesas (arenosos a arenosos 

limosos). Desde el punto de vista climático las variables de mayor importancia relativa 

fueron las relacionadas a la variabilidad de la temperatura en el tiempo, siendo más 

productivos los bosques de ñire creciendo en sitios con mayor isotermalidad (menores 

amplitudes térmicas a lo largo del año). A nivel de relieve, la altitud sobre el nivel del 

mar fue la variable de mayor relevancia, siendo los rodales más productivos los 

ubicados en sitios con menor altitud. Esto último estaría relacionado con las 

combinaciones de suelos más profundos y menores amplitudes térmicas encontrados en 

lugares de menor altitud. Por otro lado, con respecto al objetivo Nº 2, se encontró que 

los rodales de Tierra del Fuego se diferencian de los de Santa Cruz porque crecen en 

condiciones de menor altitud, temperaturas más homogéneas (menor amplitud) y 

evapotranspiraciones potenciales más bajas. Esto sugiere que hay una tendencia a que 

los rodales de N. antarctica que crecen en Tierra del Fuego presenten mayores 

productividades. 

La relación entre la isotermalidad y la mayor productividad primaria también ha sido 

encontrada en un estudio reciente de modelización de carbono en suelo en el sur de 

Patagonia continental (Provincia de Santa Cruz) donde se incluyeron los bosques de 

Nothofagus antarctica estudiados en esta tesis (Peri et al. 2018). En dicha modelización 

los autores encontraron una correlación positiva significativa entre la isotermalidad y la 

acumulación de carbono orgánico en los primeros 30 cm de suelo. Esta mayor 

acumulación de carbono en suelo en zonas con menor amplitud térmica en el caso de los 

bosques de ñire podría deberse a que, como hemos encontrado en esta tesis, en esas 

condiciones climáticas estos bosques logran mayores crecimientos, lo cual está 
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directamente relacionado a un mayor aporte de hojarasca al suelo (Bahamonde et al. 

2015) y a las bajas tasas de descomposición existentes en estos bosques (Bahamonde et 

al. 2012a, Gargaglione et al. 2019). 

También existen modelos de predicción climática que indican que en Patagonia austral 

(Santa Cruz y Tierra del Fuego) en los próximos 60 años las temperaturas máximas del 

aire se incrementarán entre 2 y 3 ºC (Kreps et al. 2012). En el mismo sentido, aunque no 

existen estudios predictivos sobre la variabilidad entre las temperaturas máximas y 

mínimas para la región patagónica, publicaciones a escala global indican que en el 

aumento de las temperaturas medias globales tiene más peso relativo el aumento de las 

temperaturas mínimas que el de las máximas (Folland et al. 2001, Vose et al. 2005). Si 

esto se replica en Patagonia implicaría que el aumento de las temperaturas medias y 

máximas (Kreps et al. 2012) de la región serían acompañadas por una disminución en la 

amplitud térmica o lo que es lo mismo mayor isotermalidad. Si a esto le agregamos un 

aumento en las precipitaciones en las zonas de crecimiento de Nothofagus antarctica, 

como lo predicen los modelos existentes para Patagonia austral (Kreps et al. 2012, 

Pabón-Caicedo et al. 2020), es esperable un aumento en la productividad de los bosques 

de ñire de la región estudiada. Esto a su vez podría implicar un aumento en la fijación 

de carbono, pero a la vez con el incremento de temperatura aumentaría la respiración 

del suelo (Peri et al. 2016c). No obstante, para tener mayor certeza sobre estas 

predicciones es necesario realizar líneas de investigación futuras a distintas escalas 

espaciales y temporales tales como estudios a nivel plántula en condiciones controladas 

de temperatura, luz y disponibilidad hídrica; estudios en rodales de distintas edades a 

mediano y largo plazo.  

En el capítulo 3 se evaluó la respuesta funcional de plántulas de N. antarctica de 

diferentes procedencias de Patagonia ante la escasez de agua. Cabe destacar que se 

estudiaron plántulas de semillas obtenidas de 4 procedencias de condiciones 

contrastantes de altitud, precipitaciones, temperaturas y evapotranspiración. Tal como se 

ha visto en el capítulo 2 de esta tesis, estas condiciones están directamente relacionadas 

con la productividad de los bosques de N. antarctica en Patagonia Austral. Al dar 

cumplimiento al objetivo de este capítulo se encontró que al analizar el promedio de 

plasticidad fenotípica de todos los parámetros evaluados, no se observaron diferencias 

entre las distintas procedencias. Si bien las procedencias analizadas en este estudio no 



160 

 

presentaron diferencias de ajuste osmótico ante el déficit hídrico al que fueron 

sometidas, se pudo apreciar cierto nivel de ajuste osmótico al ver conjuntamente las 4 

procedencias. Esto sugiere que este tipo de respuestas estarían más asociadas a la 

magnitud de las variaciones del ambiente que a un elemento genético diferente entre las 

procedencias evaluadas. Estudios de este tipo en especies de la región patagónica se han 

hecho mayoritariamente en la zona norte en especies como Nothofagus obliqua y N. 

nervosa (Varela et al. 2010, Varela et al. 2012, Torres et al. 2018). La información 

obtenida en este capítulo puede ser relevante para complementar el conocimiento 

existente relacionado con las modificaciones climáticas que se prevén en la región 

Patagónica. En relación a esto, las predicciones de los modelos climáticos sugieren un 

aumento en las precipitaciones en las zonas de crecimiento de los bosques de ñire en el 

sur de Patagonia (Kreps et al. 2012, Pabón-Caicedo et al. 2020). Sin embargo, en dichos 

modelos solo se hace referencia a las precipitaciones anuales totales, desconociéndose 

las posibles modificaciones en la distribución mensual o estacional de las lluvias. 

Modelizaciones a escala continental han encontrado que las precipitaciones en el sur de 

Sudamérica presentarían tendencias a ser menos uniformes a lo largo del año (Rajah et 

al. 2014), lo que podría implicar que un aumento de las precipitaciones anuales no 

necesariamente se traduzcan en mayor disponibilidad de agua para la vegetación en las 

estaciones de mayores requerimientos (primavera-verano). Por otro lado, considerando 

que la magnitud de las variaciones de factores ambientales es importante para poder 

observar la respuesta de las plantas ante factores que generen estrés (Valladares et al. 

2004, Mody et al. 2009), es necesario profundizar este tipo de estudios con distintos 

niveles de estrés, de manera de poder obtener los rangos de factores ambientales más 

adecuados para el desarrollo y sobrevivencia de estas especies ante los cambios que 

puedan ocurrir en el futuro. En el mismo sentido, es necesario realizar estudios 

combinando niveles de las principales variables ambientales que se están modificando 

con el cambio climático (temperatura y disponibilidad de agua).  

En el capítulo 4 se analizó el potencial de absorción de agua por vía foliar y se 

compararon las características anatómicas y ultrasestructurales de hojas de una especie 

caducifolia (N. antarctica) y una perenne (N. betuloides) que crecen en los bosques de 

Patagonia austral. También se evaluó el efecto producido por el aumento de la 

concentración de CO2 del aire en dichas características para ambas especies.  
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En relación al objetivo Nº 1, tanto las hojas de N. antarctica como las de N. betuloides 

resultaron ser mojables por agua y con poca rugosidad de acuerdo a los parámetros 

evaluados cuando ambas especies crecieron a valores de 400 (control) y 800 ppm de 

CO2 en el aire. Sin embargo, las hojas de N. antarctica presentaron valores más bajos de 

espesor de cutícula y concentración de ceras epicuticulares, lo que les da mayor 

probabilidad de absorber y/o perder agua a través de las superficies foliares. Si bien el 

aumento en la concentración de CO2 generó un incremento en el espesor de cutícula y 

concentración de ceras epicuticulares, se mantuvieron las diferencias entre ambas 

especies. 

Respecto al objetivo Nº 2, se encontró que las 2 especies estudiadas respondieron de 

manera inversa al aumento de CO2 en aire a 800 ppm en algunos parámetros anatómicos 

(como densidad y tamaño de estomas), aumentandolos en N. antarctica y reduciéndolos 

en N. betuloides. Mientras que en otros parámetros, como los relacionados a los tejidos 

foliares ambas especies mostraron modificaciones similares con el aumento de CO2, por 

ejemplo reduciendo la epidermis y la proporción de tejidos foliares internos. A nivel de 

ultraestructura, las dos especies mostraron distintas respuestas al incremento de CO2, 

aumentando el tamaño de cloroplastos solamente en N. antarctica. 

Los resultados encontrados en este capítulo aportan información original en cuanto a las 

características anatómicas y ultraestructurales de las hojas de ñire y guindo, cuyas 

implicancias pueden ser relevantes para diferentes aspectos de la eco-fisiología de estas 

especies. En relación a esto, en el ámbito de la eco-hidrología se han estudiado los 

efectos que superficies foliares con distintas características tienen sobre las repelencia o 

retención de agua en el canopeo cuando ocurren precipitaciones (Holder 2007) con la 

incidencia que esto puede tener en los balances hídricos de los ambientes boscosos. Si 

tenemos en cuenta que los estudios vinculados al balance hídrico en bosques de 

Nothofagus de Patagonia son escasos (Gyenge et al. 2009, 2011) y que no se incluyen 

estos aspectos de características foliares de repelencia de agua, la información obtenida 

en esta tesis representa un aporte de conocimiento a esta particular vacancia. Por otro 

lado, las modificaciones observadas en algunos de los parámetros evaluados, a causa del 

incremento en la concentración de CO2, contribuyen al conocimiento de las potenciales 

modificaciones que se puedan dar en estas especies en escenarios de cambios 

ambientales de importante magnitud, como el aumento en los niveles de CO2 



162 

 

atmosférico. No obstante, para una mayor comprensión de cómo podrían responder 

estas especies arbóreas nativas de la Patagonia ante los cambios ambientales que se 

prevén en la región (Kreps et al. 2012, Pabón-Caicedo et al. 2020), es necesario realizar 

futuros estudios que incluyan factores ambientales como temperatura y disponibilidad 

de agua y su incidencia en estos parámetros anatómicos y ultraestructurales. Asimismo, 

como se sugiere en el capítulo 3 de esta tesis, la magnitud de las variaciones 

ambientales también deben tenerse en cuenta al intentar modelar la respuesta de estas 

especies a todas estas modificaciones atmosféricas. Los datos publicados sobre el efecto 

del aumento de la temperatura en otras regiones frías del mundo indican que la 

respuesta anatómica ante estos cambios ambientales puede variar dependiendo de cada 

especie (Hartikainen et al. 2020, Scollert et al. 2015). En un sentido similar, la 

información existente para N. pumilio indica que la disponibilidad de agua puede 

interactuar con otros factores ambientales produciendo modificaciones en la anatomía 

foliar de la especie (Ivancich et al. 2012). 

En el capítulo 5 se estudió la concentración y reabsorción de nutrientes esenciales y 

elementos traza en bosques coexistentes de Nothofagus antarctica y N. pumilio, 

creciendo en distintas condiciones ambientales. En respuesta al objetivo planteado se 

encontró que la reabsorción de macronutrientes no varió entre especies cuando crecían 

en un mismo sitio, mientras que entre sitios hubo diferencias solo en N. antarctica. 

Respecto a los micronutrientes, mientras que algunos elementos como el Fe y el Mn 

mostraron tendencia a no ser reabsorbidos, los demás microelementos fueron en su 

mayoría reabsorbidos independientemente de la especie y el sitio. Este estudio es el 

primero en su tipo que incluye la gran mayoría de elementos esenciales y elementos 

traza en plantas de Patagonia en general y para especies del género Nothofagus en 

particular. Por esta razón, la información surgida en este estudio representa una 

contribución relevante en lo referido al conocimiento del ciclado de nutrientes en estos 

sistemas boscosos.  Por otro lado, tal como se planteó para los capítulos previos, este 

tipo de estudios debieran ser profundizados en futuras líneas de investigación en el 

marco de escenarios de cambios ambientales, especialmente en lo referido a 

temperatura, disponibilidad de agua y concentración de CO2 en el aire. Estudios de este 

tipo en otras regiones del mundo indican que los cambios ambientales mencionados 

pueden tener incidencia en el metabolismo microbiano del suelo (Borken y Mantzner 
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2009), la capacidad de las raíces para absorber nutrientes (Gessler et al. 2005), la 

expresión de transportadores de iones (Seki et al. 2007), la asimilación de carbono 

(Flexas y Medrano 2002). Todas estas modificaciones pueden afectar tanto la 

disponibilidad de nutrientes en suelo como la fisiología de las plantas para la 

adquisición de dichos nutrientes (Lynch et al. 2004, Rennenberg et al. 2009, 

Kreuzwieser y Gessler 2010). 

Como conclusión final, de la información generada en esta tesis se puede destacar que 

se ha generado conocimiento nuevo respecto a la respuesta de las principales especies 

que forman los bosques de la Patagonia Austral, ante cambios ambientales que están 

ocurriendo a nivel global. 
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