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“Limitación por nitrógeno y agua en el establecimiento de plántulas de 

pastos en estepas Patagónicas” 

RESUMEN 

En las estepas del Distrito Occidental de la Provincia Fitogeográfica patagónica el 

pastoreo ha provocado no sólo disminuciones de la cobertura vegetal sino 

también de la disponibilidad de nitrógeno edáfico. El objetivo de esta tesis es 

evaluar si dicha disminución en la disponibilidad de nitrógeno edáfico de los sitios 

pastoreados restringe el reestablecimiento de individuos de Bromus pictus, 

especie preferida por el ganado ovino cuya densidad disminuye drásticamente 

con el pastoreo.  Para alcanzar tal objetivo  se realizó un experimento en 

invernáculo y otro a campo.  El primero puso a prueba la hipótesis de que 

Bromus pictus, especie preferida por los herbívoros, tiene (1) mayor tasa de 

crecimiento relativa en condiciones de alta disponibilidad de recursos, (2) mayor 

consumo de agua y (3) mayor habilidad competitiva que Stipa speciosa, menos 

preferida por el ganado. El experimento a campo permitió estudiar el efecto de la 

disminución en la disponibilidad de nitrógeno registrada en los sitios pastoreados, 

sobre el establecimiento de plántulas de Bromus pictus. Se puso a prueba la 

hipótesis de que el establecimiento y posterior crecimiento de plántulas de 

Bromus pictus se encuentra limitado por la disponibilidad de nitrógeno. En líneas 

generales, los resultados apoyaron las hipótesis planteadas: Bromus pictus 

mostró una mayor tasa de crecimiento relativa en condiciones de alta 

disponibilidad de recursos, pero también mayor consumo de agua y mayor 

habilidad competitiva que Stipa speciosa. Esta información permitió inferir cuáles 

podrían ser las consecuencias que tendría una disminución en la disponibilidad de 

recursos sobre cada una de estas dos especies. Asimismo se encontraron 
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evidencias que indicarían que el establecimiento y crecimiento de las plántulas de 

Bromus pictus en condiciones de campo se encontrarían limitados por la 

disponibilidad de nitrógeno, en particular en los sitios sobrepastoreados. Estos 

resultados apoyan la idea  de que en la estepa patagónica el sobrepastoreo 

provocaría un proceso de retroalimentación, mediado por la pérdida de fertilidad, 

que dificultaría la reinstalación espontánea de las especies preferidas. 

 

Palabras clave: sobrepastoreo, pastizal, instalación de plántulas, Bromus pictus, 

Stipa speciosa, desertificación.  
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“Nitrogen and water limitation on the instalation of grass seedlings on 

Patagonian steppes” 

Abstract 

 In the steppes of the Occidental District of the Patagonian Phytogeographical 

Province, grazing has produced reductions not only in plant cover but also in soil 

nitrogen availability. The objective of this thesis is to evaluate if that disminution 

in soil nitrogen availability in grazed sites restricts the installation  of Bromus 

pictus, whose density is severely reduced by overgrazing because is the most 

preferred grass species. In order to achieve that objective, a glasshouse- and a 

field-experiment were made.  The first one tested the hypothesis that Bromus 

pictus has (1) more relative growth rate under conditions of resource abundance, 

(2) more water consumption and (3) more competitive ability than Stipa 

speciosa, one of the less preferred grass species. The field-experiment allowed 

us to study the effect of the diminution in nitrogen availability recorded in   

grazed sites, on the installation of plants of Bromus pictus.  It tested the 

hypothesis that the installation and growth of Bromus pictus seedlings is limited 

by nitrogen availability. The overall results supported the hypotheses: Bromus 

pictus showed grater relative growth rate in conditions of resource abundance, 

but also a grater water consumption and competitive ability than Stipa speciosa.  

This information allowed us to infer which consequences could have on each 

species a diminution in the resource abundance of its natural site. We also found 

evidences suggesting that the installation and growth of Bromus pictus seedlings 

at field conditions is limited by nitrogen availability, mainly in overgrazed sites. 

These results support the idea that in the Patagonian steppe overgrazing 
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produces a feedback process, mediated by the lost of fertility, which could 

difficult the spontaneous reinstallation of palatable species. 

 

Key words: Overgrazing, grassland, seedling installation, Bromus pictus, Stipa 

speciosa, desertification. 
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CAPÍTULO I: INTRODUCCIÓN 

1. PROBLEMA 

 

 En la Patagonia el pastoreo ovino ha desencadenado procesos de 

desertificación de variada magnitud (León y Aguiar 1985).  Se han registrado 

reducciones en la cobertura  vegetal  y  la diversidad florística (Schlichter et al. 

1978), así como importantes cambios florísticos en distintas comunidades  de la 

región (León y Aguiar 1985, Perelman et al. 1997). Los cambios florísticos están 

asociados a la selectividad en el consumo del ganado ovino, que muestra 

preferencia por las especies más palatables, de menor tolerancia al estrés, 

causando un aumento de la importancia de las especies menos palatables 

(Moretto y Distel 1999).  En la estepa arbustivo graminosa de la Patagonia se ha 

encontrado un reemplazo de las especies de pastos más preferidas por el 

ganado por las menos preferidas (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009). 

Incluso se ha encontrado que en el caso de Bromus pictus, una de las especies 

más preferidas por el ganado (Perelman et al. 1997), la disminución en su  

cobertura aérea a medida que aumenta la intensidad de pastoreo estuvo 

asociada a una disminución en la densidad de individuos (Alberino et al. 2008). 

La recuperación de estos pastizales se ve dificultada por las fuertes restricciones 

al establecimiento de pastos que existe en este tipo de ambientes (Bertiller 1996, 

Aguiar y Sala 1997,  Fernández et al. 2002).   

 Los cambios florísticos asociados al sobrepastoreo en la estepa arbustivo-

graminosa del sur del Distrito Occidental de la Provincia Fitogeográfica 

Patagónica están acompañados, además, por una disminución significativa en el 

contenido de nitrógeno edáfico y en la tasa de mineralización del mismo 

elemento. Dicho patrón es particularmente notorio en los parches de suelo 
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descubierto y sugiere que el pastoreo induciría un aumento en la limitación por 

este elemento (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009).  La hipótesis 

general que guía esta tesis es que en las estepas arbustivo-graminosas de la 

Patagonia, el sobrepastoreo no sólo disminuiría la densidad de las especies de 

pastos preferidas por el ganado, sino que también al disminuir el contenido de 

nitrógeno, podría estar provocando un aumento en la limitación al 

establecimiento de plántulas y con ello dificultando la recuperación de estos 

pastizales. 

 

2. ANTECEDENTES 

 

 En el sur del Distrito Occidental de la Provincia Fitogeográfica Patagónica 

las precipitaciones  medias son muy escasas (156 mm) y ocurren principalmente 

en los meses de otoño e invierno  (Rotundo y Aguiar 2004). Estas características 

hacen que la vegetación esté expuesta a un fuerte estrés hídrico durante gran 

parte del año. Si bien la escasez de precipitaciones determina que el agua sea el 

principal factor limitante para las plantas de las zonas áridas (Noy Meir 1973), las 

restricciones asociadas al nitrógeno no son despreciables. De hecho, en la 

estepa patagónica, el contenido de nitrógeno edáfico es extremadamente bajo 

(1,73 ug de N inorgánico disponible/g suelo seco, como promedio de abril, 

octubre y diciembre; Austin y Sala 2002). Son numerosos los autores que 

proponen que en los ambientes áridos y semiáridos, a pesar de las bajas 

precipitaciones, el nitrógeno es el principal factor limitante (Krueger et al. 2004), 

que existe una co-limitación entre el agua y el nitrógeno  (Hooper y Johnson 

1999), o bien que el nitrógeno comienza a ser limitante a partir de cierto umbral 
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de precipitaciones por encima del promedio  zonal (Seagle y Mc Naughton 

1993).  

 El rol del nitrógeno como recurso limitante en zonas húmedas ha sido 

demostrado en numerosos experimentos, menos común es encontrar respuestas 

similares en zonas áridas. No obstante, Bisigato y Bertiller (1999) encontraron 

que la germinación de semillas y la biomasa final de las plántulas  de Stipa 

tenuis, en el Monte patagónico,  aumentaba al fertilizar el suelo con nitrógeno.  

Del mismo modo Miller y colaboradores (1991) encontraron respuestas a la 

aplicación de nitrógeno en pastos adultos en ambientes con 284 mm de 

precipitaciones medias. 

 El sobrepastoreo provoca cambios no sólo sobre la vegetación (Milchunas 

y Lauenroth 1993, Zha y Gao 1997, De Soyza y Whitford 1998) sino también 

sobre la disponibilidad y distribución de nutrientes edáficos (Schlesinger et al. 

1996, De Soyza y Whitford 1998). Particularmente en la estepa patagónica se ha 

demostrado que el pastoreo produce una disminución significativa en el 

contenido y la tasa de mineralización del  nitrógeno edáfico (García Martínez 

2005, Golluscio et al. 2009). El sobrepastoreo, a través de su efecto sobre la 

disponibilidad de nitrógeno, podría estar provocando un aumento en la limitación 

al establecimiento de plántulas.   

El efecto negativo de la disminución en el contenido de nitrógeno sobre el 

establecimiento de plántulas se vería magnificado en las especies con alta tasa 

de crecimiento relativo máxima (Grime 1977). Existe una convergencia entre 

aquellas adaptaciones que les permiten a las plantas tolerar deficiencias de agua 

y nutrientes, y aquéllas que les resultan beneficiosas contra la herbivoría 

(Coughenour 1985, Quiroga et al. 2010).  Una característica importante de las 

plantas tolerantes al estrés, es la baja tasa de crecimiento relativo (TCR: 

ganancia de peso por unidad de biomasa). Las plantas más limitadas por 
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recursos estarían caracterizadas por el síndrome de la Resistencia al Stress, que 

incluye simultáneamente una baja TCR y adaptaciones que les permitan tolerar 

tanto la deficiencia de agua y de nutrientes como la herbivoría (Coughenour 

1985, Chapin et al. 1993).  

 El efecto detrimental del pastoreo sobre el contenido de nitrógeno del suelo 

podría llegar a explicarse por un mecanismo indirecto, asociado al cambio 

florístico que el pastoreo provoca sobre la comunidad. Moretto y Distel (1997) 

encontraron, en el sur del Distrito del Caldenal, que las especies más palatables 

son mejores competidoras que las no palatables en ausencia de pastoreo. 

Según estos autores bajo condiciones de pastoreo, la preferencia animal llevaría 

a un aumento en la proporción de las especies menos preferidas por el ganado. 

A su vez, las especies menos preferidas tienen menor concentración de 

nitrógeno y más de fibra, ofreciendo por lo tanto broza de menor 

descomponibilidad que las más preferidas. Como consecuencia, en presencia de 

pastoreo el suelo se empobrecería progresivamente en nitrógeno, 

imposibilitando de esta manera la reversión del pastizal a su estado original y 

beneficiando a las especies menos palatables, más tolerantes a estas 

condiciones de baja disponibilidad de nutrientes (Moretto y Distel 1997). 

Extrapolando ese modelo conceptual al oeste de la Patagonia, se podría esperar 

que especies como Bromus pictus, que son muy preferidas por los herbívoros, 

tengan una mayor tasa de crecimiento máxima que aquéllas menos preferidas 

por el ganado, como por ejemplo Stipa speciosa. Sin embargo, dado que las 

altas TCR máximas estarían vinculadas con bajas tolerancias al estrés, la 

primera especie vería muy  perjudicado su establecimiento y posterior 

crecimiento ante  la disminución en el contenido de nitrógeno provocado por el 

pastoreo.  
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3. OBJETIVOS E HIPÓTESIS 

 

Objetivo general: evaluar el efecto de la disponibilidad de nitrógeno, y su 

interacción con la disponibilidad de agua, sobre el establecimiento y crecimiento 

de plántulas de una especie palatable con alta tasa de crecimiento relativa, en 

sitios  con distinta intensidad de pastoreo. 

 

Objetivos específicos: 

 

1. Comparar  la tasa de crecimiento relativa en condiciones de alta 

disponibilidad de recursos (TCRmax), el consumo de agua y la habilidad 

competitiva de Bromus pictus, especie muy preferida por los herbívoros, y 

Stipa speciosa, especie poco preferida por los herbívoros.  

 

 El cumplimiento de este objetivo permitiría predecir cómo se verían 

afectadas cada una de estas dos especies ante una disminución en la 

disponibilidad de recursos edáficos provocada por el sobrepastoreo. En este 

sentido, especies con alta tasa de crecimiento relativa máxima (TCRmax) 

crecerían mejor en condiciones de alta disponibilidad de recursos y aquéllas con 

baja tasa de crecimiento relativa máxima crecerían mejor en condiciones de baja 

disponibilidad de recursos  (Grime 1977). Como consecuencia, ante una 

disminución en la disponibilidad de nitrógeno edáfico provocada por el 

sobrepastoreo, como la mencionada anteriormente (García Martínez 2005, 

Golluscio et al. 2009), la especie con mayor TCRmax sería la más perjudicada.  
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Hipótesis: 

Bromus pictus,  preferida por los herbívoros, tiene mayor tasa de crecimiento relativa 

en condiciones de alta disponibilidad de recursos, mayor consumo de agua y  mayor 

habilidad competitiva que Stipa speciosa, menos preferida por el ganado. 

 

2. Evaluar la existencia o no de una limitación por nitrógeno en el 

establecimiento y crecimiento de plántulas de Bromus pictus, y si dicha 

limitación es diferente entre sitios con distinta intensidad histórica de 

pastoreo. 

 

 Bromus pictus es una de las dos especies que más ve afectada su 

persistencia por causa del pastoreo. Por lo tanto es muy importante evaluar 

cuáles son los factores que limitan el establecimiento de plántulas de esta 

especie. Si bien en estos ambientes existen estudios que evalúan el efecto de la 

disponibilidad hídrica (Cipriotti et al. 2008) y del pisoteo animal (Rotundo et al. 

2004) sobre esta variable, no los hay que evalúen el efecto de la disponibilidad 

de nitrógeno edáfico sobre el reclutamiento de plántulas.  En el sitio bajo estudio 

el pastoreo ha provocado una disminución en la concentración de nitrógeno 

edáfico y en su tasa de mineralización, más importante en los espacios de suelo 

desnudo que en los ocupados por vegetación (García Martínez 2005, Golluscio 

et al. 2009). Justamente los espacios de suelo desnudo son los que revisten 

mejores condiciones para la supervivencia de Bromus pictus (Soriano y Sala 

1986, Aguiar et al. 1992). Esta Tesis pretende estudiar si el efecto del 

sobrepastoreo sobre la disponibilidad de nitrógeno edáfico tiene consecuencias 

sobre el reclutamiento de plántulas de Bromus pictus, especie que más 

rápidamente ve afectada su densidad debido a la selectividad del ganado. De 
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ser así, la reducción en la disponibilidad de nitrógeno asociada al sobrepastoreo 

reforzaría los efectos directos negativos del mismo sobre la dinámica poblacional 

de la especie palatable por excelencia de la comunidad. 

  

Hipótesis: 

El establecimiento y crecimiento de plántulas de Bromus pictus se encuentra limitado 

por nitrógeno. Dicha  limitación es mayor en los sitios que históricamente fueron 

pastoreados con mayor intensidad respecto a aquellos que tuvieron un pastoreo 

menos intenso o hace años que no son pastoreados. 

 

4. ESQUEMA GENERAL DE LA TESIS 

 

 El estudio se realizó  en una estepa arbustivo-graminosa del sur del Distrito 

Occidental de la Provincia Fitogeográfica Patagónica. El área se caracteriza por 

presentar una precipitación anual de 156 mm concentrada entre otoño e invierno 

(Rotundo y Aguiar 2004, Paruelo et al. 1998)). La cobertura vegetal es de un 

50%, y se diferencian claramente parches de suelo descubierto, pastos y 

arbustos. Las especies dominantes en este distrito son los coirones amargos 

(Stipa speciosa, S. humilis), el coirón poa (Poa ligularis), y los arbustos neneo 

(Mulinum spinosum), mamuel choique (Adesmia volkmanni) y  mata mora 

(Senecio filaginoides) (Soriano 1956). El proyecto se llevó a cabo en el Campo 

Experimental del INTA de Río Mayo, Provincia del Chubut (45° 24,805 latitud 

sur; 70° 18,082 longitud oeste). Para alcanzar los objetivos y poner a prueba las 

hipótesis  se realizó un experimento en invernáculo y uno a campo. El primero 

permitió evaluar la hipótesis  1, mientras que el experimento a campo permitió 

evaluar la segunda hipótesis. 
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CAPÍTULO II: COMPARACIÓN DE LA TASA DE CRECIMIENTO, 

CARACTERÍSTICAS MORFOGENÉTICAS Y HABILIDAD COMPETITIVA DE 

DOS PASTOS PATAGÓNICOS CON DIFERENTE PALATABILIDAD 

 

1. INTRODUCCIÓN 

 El agua y el nitrógeno son los principales factores limitantes para el 

crecimiento de la vegetación en ambientes áridos y semiáridos (Noy-Meir 1973). 

En diferentes partes del mundo se han registrado y medido procesos de 

desertificación, provocados en muchos casos por las actividades humanas como 

la sobreexplotación de tierras para el cultivo, el sobrepastoreo del ganado, la 

deforestación, etc. (Reynolds et al. 2007). Estos procesos están caracterizados 

por la disminución de la disponibilidad de agua y nitrógeno asociada a la pérdida 

de suelo (erosión edáfica),  pérdida de cobertura vegetal y cambios en el tipo de 

vegetación (Milchunas y Lauenroth 1993, Zha y Gao 1997, De Soyza y Whitford 

1998). En este sentido, Milchunas y Laurenroth (1993) realizaron un meta-

análisis en el que mostraron que el sobrepastoreo provocaba una disminución en 

la disponibilidad de agua del ecosistema y que los cambios sobre la 

disponibilidad de nitrógeno y materia orgánica podían ser diversos, siendo en 

algunos casos positivos y en otros negativos. Pese a esa falta de consistencia en 

el efecto del pastoreo sobre la disponibilidad de nitrógeno y materia orgánica, 

Schlesinger y otros (1996) han mostrado que los procesos de desertificación 

aumentan la heterogeneidad espacial en la distribución de recursos edáficos. 

Este aumento en la heterogeneidad espacial estaría asociado a la formación de 

micrositios con mayor concentración de nutrientes en desmedro de otros de 

menor riqueza. Estos últimos estarían asociados a los espacios de suelo 

desnudo, justamente aquellos que deberían ser colonizados por vegetación con 

el fin de recuperar estos ambientes degradados. 
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 En la estepa arbustivo graminosa del sur del Distrito Occidental de la 

Provincia Fitogeográfica Patagónica las precipitaciones  medias son  muy bajas y 

ocurren principalmente en los meses de invierno y otoño (Rotundo y Aguiar 

2004). Estas características hacen que la vegetación esté expuesta a un fuerte 

estrés hídrico durante gran parte del año. En este ambiente el pastoreo ovino ha 

desencadenado procesos de desertificación de variada magnitud (Perelman et 

al. 1997).  Se han registrado reducciones en la cobertura  vegetal  y  la 

diversidad florística (Schlichter et al. 1978), así como cambios florísticos 

asociados hipotéticamente a la selectividad en el consumo del ganado ovino, 

que muestra preferencia por las especies más palatables causando un aumento 

de la importancia de las especies menos preferidas (Perelman et al. 1997, 

García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009).  Entre las especies de pastos más 

preferidas por el ganado se destaca Bromus pictus  y entre las segundas Stipa 

speciosa (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009). Asimismo el 

sobrepastoreo produjo reducciones en el contenido de nitrógeno y carbono 

edáficos (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009), así como en la 

disponibilidad de agua en el suelo (García Martínez y Golluscio  2006).  

 Moretto y Distel (1997) propusieron para el distrito del Caldenal (Provincia 

fitogeográfica del Espinal)  un modelo conceptual del deterioro inducido por el 

pastoreo que vincula todos los cambios mencionados. Según dicho modelo la 

preferencia animal llevaría a un aumento en la proporción de las especies menos 

preferidas por el ganado. A su vez, como las especies menos preferidas tienen 

menor concentración de nitrógeno y mayor de fibra, ofrecen broza de menor 

descomponibilidad que las más preferidas. Como consecuencia, en presencia de 

pastoreo el suelo se empobrecería progresivamente en nitrógeno, 

imposibilitando de esta manera la reversión del pastizal a su estado original. Este 

feedback positivo beneficiaría a las especies menos palatables, más tolerantes a 
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estas condiciones de baja disponibilidad de nutrientes (Moretto y Distel 1997). En 

este capítulo nos proponemos poner a prueba para la estepa patagónica algunos 

de los componentes del modelo mencionado anteriormente.   

 Uno de los supuestos teóricos subyacentes tras el modelo conceptual 

propuesto es que las plantas más tolerantes al estrés tendrían menor tasa de 

crecimiento relativo máxima (TCR: ganancia de peso por unidad de biomasa) 

que las menos tolerantes al estrés. La tasa de crecimiento relativo representa el 

incremento en biomasa por unidad de tiempo y de biomasa (Hunt 1990, Poorter 

y Garnier 1996). Aquélla que se mide en condiciones de disponibilidad óptima de 

recursos es la que se conoce como tasa de crecimiento relativo máxima. Grime  

(1977) propuso que las especies podrían clasificarse en (a) especies  ruderales, 

con alta tasa de crecimiento, generalmente anuales con alta inversión en 

producción de semillas, (b) especies competitivas, con alta tasa de crecimiento 

relativa máxima y alta tasa de senescencia foliar, y (c) especies tolerantes al 

estrés, con baja tasa de crecimiento relativa máxima y baja tasa de senescencia 

foliar. Las primeras crecerían en sitios con alta frecuencia de disturbios y alta 

disponibilidad de recursos, las segundas en lugares con alta disponibilidad de 

recursos pero una baja frecuencia de disturbios, y finalmente las últimas en 

lugares con baja disponibilidad de recursos y baja frecuencia de disturbios. Este 

mismo modelo conceptual fue utilizado para explicar tanto el reemplazo de 

especies a lo largo de una sucesión secundaría como a medida que cambia la 

disponibilidad de recursos (Grime 1977). Existe  una convergencia entre aquellas 

adaptaciones que les permiten a las plantas tolerar deficiencias de agua y 

nutrientes, y aquellás que les resultan beneficiosas contra la herbivoría 

(Coughenour 1985).  Las plantas más limitadas por recursos estarían 

caracterizadas por el síndrome de la Resistencia al Stress, que incluye 

simultáneamente una baja TCR máxima y adaptaciones que les permiten tolerar 
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tanto la deficiencia de agua y de nutrientes como la herbivoría (Coughenour 

1985, Chapin et al. 1993). 

 No solo  es importante poder describir el crecimiento vegetal desde la 

perspectiva de la acumulación de biomasa, también lo es entender la dinámica 

de generación,  expansión, y distribución de ese crecimiento en el espacio 

(Chapman y Lemaire 1993). El estudio de la morfogénesis de una planta permite 

entender dichos procesos. En este sentido, resulta clave para evaluar el 

crecimiento potencial de una planta en un determinado ambiente y como se 

adapta morfológicamente a un ambiente cambiante tanto en disponibilidad de 

recursos como en frecuencia de disturbios (Nelson  2000).  Si bien existen 

numerosos trabajos que relacionan la tasa de crecimiento relativa (TCR)  con 

variables como el área foliar especifica, la relación de área foliar, la relación de 

peso foliar o la tasa de asimilación neta (Poorter et al. 1992, Poorter y Pothmann 

1995, Poorter y Garnier 2000), pocos son los que relacionan la tasa de 

crecimiento relativa con las variables morfogenéticas (Reich et al. 1997). 

 El objetivo de este trabajo fue poner a prueba la hipótesis de que Bromus 

pictus,  preferida por los herbívoros, tiene (1) mayor tasa de crecimiento relativa 

en condiciones de alta disponibilidad de recursos, (2) mayor consumo de agua y 

(3) mayor habilidad competitiva que Stipa speciosa, menos preferida por el 

ganado. Esta información permite interpretar cuáles podrían ser las 

consecuencias que tendría sobre cada una de estas dos especies una 

disminución en la disponibilidad de recursos de su ambiente natural. Si bien se 

han realizado estudios que muestran el efecto de la competencia y la facilitación 

de Stipa speciosa sobre Bromus pictus en condiciones de campo (Cipriotti y 

Aguiar  2005, Graff et al. 2007),  no existen trabajos que comparen la habilidad 

competitiva de ambas especies bajo condiciones de alta disponibilidad de 

recursos. Para alcanzar el objetivo planteado se utilizaron plantas que crecieron 
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bajo condiciones controladas de disponibilidad de agua y nutrientes y se les 

midieron variables morfogenéticas y estructurales, consumo de agua y tasas de 

crecimiento. 

 

2. MATERIALES Y MÉTODOS 

2.1. Sitio de estudio 

 El sitio para el cual se pretenden extrapolar los resultados del experimento 

es una estepa arbustivo-graminosa, ubicada al sur del Distrito Occidental de la 

Provincia Fitogeográfica Patagónica (Cabrera 1976). El área se caracteriza por 

presentar una precipitación anual de 156 mm concentrada entre otoño e invierno 

(Rotundo y Aguiar 2004). La cobertura vegetal es de un 50%, y se diferencian 

claramente parches de suelo descubierto, pastos y arbustos (Soriano et al. 

1994). Las especies dominantes en este distrito son los pastos Stipa speciosa y 

S. humilis (no palatables), y Poa ligularis y Bromus pictus (palatables), y los 

arbustos Mulinum spinosum, Adesmia volkmanni y  Senecio filaginoides (Soriano 

1956). 

 

2.2. Especies de interés 

 Bromus  pictus es una especie perenne, cespitosa, cuyas hojas planas y 

tiernas tienen una lígula membranácea y  vainas pubescentes (Correa 1971). 

Muy consumida por los herbívoros, presenta contenidos de proteína 

relativamente altos (9.7 %), y una proporción de  pared celular relativamente baja 

(60.7 %); lo cual deriva en una baja relación  pared celular/proteína de 6.3. 

(Mercau 1993, Somlo 1997). Stipa speciosa es una especie perenne, cespitosa 

cuyas hojas poseen lígulas breves o muy breves, láminas conduplicadas, 

acuminadas,  punzantes, glabras, cilíndricas y rígidas (Correa 1971). Especie 
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muy poco consumida por los herbívoros, presenta menores contenidos de  

proteína que la especie anterior (5.3 %), y una proporción de  pared celular 

mayor (71.4 %), lo cual deriva en una relación pared celular/proteína de 13.5, 

mucho mas alta que la de Bromus pictus. (Correa 1971, Mercau 1993, Somlo 

1997).  Se han descripto dos variedades de esta especie, Stipa speciosa var. 

major y Stipa speciosa var. speciosa (Correa 1971), pero en este estudio se 

utilizó la segunda por ser la más frecuente en el sitio. Ambas especies presentan 

sus raíces concentradas en los primeros 30  cm de suelo y se encuentra dentro 

del grupo de especies cuya característica distintiva es poseer la mayor actividad 

fenológica en otoño e invierno (Golluscio et al. 2005). 

 

2.3. Esquema experimental 

 El  experimento se realizó en Buenos Aires en un invernáculo del IFEVA 

(Facultad de Agronomía UBA) entre el 27 de junio y el 9 de octubre de 2006. 

Consistió en cultivar en macetas dos plantas de Bromus pictus, dos de Stipa 

speciosa o una de cada especie (experimento de series de reemplazo, Connolly 

et al. 2001). Las macetas fueron sometidas a dos condiciones de disponibilidad 

hídrica, testigo (capacidad de campo inicial con alto ingreso de agua por 

capilaridad posterior)  y Sequía (capacidad de campo inicial con mínimo ingreso 

de agua por capilaridad que asegurara la supervivencia de las plantas). El agua 

suministrada fue enriquecida con solución nutritiva, para asegurar que las 

plantas mantenidas a capacidad de campo no sufrieran carencias de ningún 

nutriente, logrando de esa forma crear las condiciones óptimas para registrar la 

Tasa de Crecimiento Relativa en condiciones de alta disponibilidad de recursos. 

El tratamiento de sequía, permitió comparar el consumo de agua de ambas 

especies y con ello las modificaciones sobre el contenido hídrico edáfico 
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provocadas por las propias plantas, así como el efecto de dichas modificaciones 

sobre el crecimiento (Fernandez y Reynolds 2000). 

 Se utilizaron macetas de 12 cm de diámetro por 15 cm de altura  rellenas 

con arena y forradas en su parte inferior con tela cuya trama impide el paso de 

las raíces pero no el ascenso capilar del agua. En cada maceta se sembraron 

dos plántulas en total, ambas de la misma especie o una de cada especie, según 

el tratamiento del que se trate. Para obtener las  plántulas, se realizaron 

siembras sucesivas en el tiempo. Las semillas se sembraron en cajas de Petri y 

fueron sometidas a oscuridad y temperatura constante de 20 oC en cámaras  de 

cultivo. Cuando coincidía la germinación de al menos una cohorte de cada 

especie, se repicaron las plántulas recién germinadas a minimacetas, de manera 

que tuvieran el mismo número de días desde germinación. Finalmente, cuando 

expandieron su primera hoja se realizó el transplante definitivo a las macetas 

antes descriptas. 

 Para implementar los 2 niveles de disponibilidad de agua, se usaron 

esponjas florales. Las mismas fueron colocadas dentro de cubetas de 50x40x70 

cm de  manera de formar una columna de aproximadamente 30 cm de altura, 

sobre la cual se colocaron las macetas. Las cubetas fueron llenadas con 

solución nutritiva hasta distinto nivel según el tratamiento de disponibilidad de 

agua del que se tratara (Snow y Tingey 1985). El agua asciende por capilaridad 

a través de la esponja floral y luego por el mismo proceso físico continúa 

ascendiendo a través de la arena contenida dentro de la maceta. Dentro de la 

maceta se forma un gradiente de potencial agua; mayor potencial agua cuanto 

más cerca de la base de la maceta (Fernandez y Reynolds 2000). De acuerdo a 

la distancia que existía desde la base de la maceta al nivel alcanzado por la 

solución nutritiva, era el estado hídrico de la maceta; a mayor distancia menor 

disponibilidad hídrica y viceversa. En las macetas mantenidas a capacidad de 
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campo a lo largo de todo el experimento (Testigo) el nivel de la solución nutritiva 

estaba a 5 cm de la base de las macetas. El otro nivel (sequía) consistió en partir 

de capacidad de campo y  asegurarle a las plántulas un nivel de agua mínimo 

(23 cm por debajo de la base de las macetas) que les permitiera sobrevivir, de 

modo tal que el agua en las macetas disminuyó gradualmente desde el nivel de 

capacidad de campo constante hasta el nivel mínimo asegurado. La solución 

nutritiva fue formulada de manera de satisfacer todos los requerimientos de las 

plantas (Nitrógeno 23 %, Fósforo 2.2 %, Potasio 4.8 %, Azufre 11 %, Zinc 0.1 %, 

Manganeso 0.05 %, Hierro 0.1 %). El invernáculo fue regulado para obtener una 

temperatura máxima de 20 oC los primeros 65 días y posteriormente  hasta 

finalizar el experimento, de 30 oC; la temperatura mínima fue de 0 oC.  

 

2.4. Mediciones realizadas 

 Las variables de respuesta analizadas fueron  la TCR promedio del 

experimento, una serie de variables morfogenéticas (tasa de elongación foliar, 

tasa de aparición de hojas y longevidad de las hojas) y estructurales (número de 

hojas por planta, número de macollos por plántula, biomasa de cada hoja y  

número de hojas por macollo), la biomasa final aérea y radical  y la  relación 

vastago/raíz. La  TCR se calculó como (Ln biomasa final-Ln biomasa 

inicial)/tiempo, bajo el supuesto de que la tasa de crecimiento se describe 

adecuadamente mediante un modelo exponencial (Hunt 1990). Las variables 

morfogenéticas se midieron a los 35 días de iniciado el experimento, mientras 

que las variables estructurales y las vinculadas a la partición de biomasa se 

midieron a los 81 (16/9/2006) y 104 (9/10/2006) días. Estos períodos permitieron 

que se expresen los efectos de la competencia y del tratamiento de menor 

disponibilidad de agua sobre las variables analizadas. Para estimar el peso 

inicial total de las plántulas incluidas en el ensayo se midió el largo inicial de las 
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mismas y se utilizó una  relación entre el largo y el peso de las plántulas. A tal 

efecto, al momento de iniciar los tratamientos, se tomó una muestra de plántulas  

de cada especie (42), no utilizadas en el experimento, y se les midió el peso total 

y el largo de la hoja más larga. Se encontró una correlación muy significativa 

entre ambas variables (y=0,0011*largo+0,0026; p≤0,0001). Cabe destacar que al 

momento de iniciar los tratamientos no se encontraron diferencias significativas 

entre los pesos iniciales de las plántulas de las dos especies obtenidos de la 

forma descripta anteriormente. La tasa de elongación foliar se midió sobre la 

hoja más joven del macollo, como el incremento en longitud en un período de 6 

días. La tasa de aparición de hojas por macollo se midió como la diferencia en el 

número de hojas de la planta durante el mismo período de tiempo. En general en 

un período de tiempo tan corto  no se produjeron macollos nuevos. De todas 

formas en las raras ocasiones en que el número de macollos se incrementó, los 

mismos  produjeron una única hoja, la cual fue descontada de la diferencia en el 

número de hojas al realizar el cálculo. Finalmente la longevidad foliar se calculó 

como la relación entre el número de hojas por macollo (calculado al finalizar el 

experimento, como el número de hojas vivas dividido por el número de macollos) 

y la tasa de aparición foliar (Lemaire et al. 2000).   

 

2.5. Análisis de los resultados 

El experimento constó de cinco bloques,  que fueron distribuidos a lo largo 

de un gradiente de luz que existía dentro del invernáculo. El diseño experimental 

básico fue en bloques completos aleatorizados, con los dos niveles de riego 

como parcela principal. Las parcelas principales fueron subdivididas de acuerdo 

las distintas combinaciones de especies. Sin embargo, este diseño básico fue 

modificado para cada variable de respuesta según las preguntas que se quería 

contestar. Para el caso de la TCR y las variables morfogenéticas y estructurales 
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en condiciones de óptima disponibilidad de recursos, se incluyeron sólo los datos 

provenientes de la condición de capacidad de agua constante (tratamiento 

Testigo) y las macetas con plantas de una sola especie. El único factor 

considerado en este análisis fue el factor especie, con sólo dos niveles (Bp o 

Ss).  

Para el análisis del  Consumo de agua, se midió el contenido hídrico 

gravimétrico del suelo a los 0, 81 y 104 días de iniciado el experimento en las 

macetas que habían recibido un solo riego inicial hasta capacidad de campo 

(tratamiento Sequía). Se realizó un análisis de regresión entre el contenido 

hídrico y el tiempo, siendo la pendiente de dicho análisis una aproximación al 

consumo de agua (transpiración + evaporación) en cada una de las macetas. Se 

compararon las pendientes de dicha regresión, a través del método de los 

mínimos cuadrados, considerando solamente el factor especie pero esta vez con 

3 niveles (Bp, Ss y la mezcla de Bp y Ss).  

Para el estudio de la competencia se utilizaron dos aproximaciones. Por un 

lado se analizó mediante análisis de varianza la biomasa final aérea y radical, y 

la relación tallo/raíz, alcanzada por cada una de las tres combinaciones de dos 

plantas (B Bromus pictus, S Stipa speciosa y M Mezcla) a los 104 días, bajo las 

dos condiciones hídricas. Las biomasas utilizadas en este análisis 

correspondieron a la suma de las dos plantas de la maceta, debido a la 

imposibilidad de distinguir las raíces de cada una de las dos especies. Por otro 

lado se construyó un índice de competencia con el fin de evaluar la habilidad 

competitiva de cada especie.  Este último análisis incluyó los factores especie y 

disponibilidad hídrica. La inclusión de este último factor permitió evaluar la 

competencia  bajo dos condiciones, competencia sólo por luz, en el caso de las 

macetas mantenidas a capacidad de campo, y competencia por luz y recursos 

edáficos en el caso del tratamiento con un solo riego inicial. El experimento se 
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inició con plántulas de una biomasa menor a 0.01 g en ambas especies, siendo 

de esta manera despreciable o inexistente el efecto de sesgo debido a la 

biomasa inicial de los individuos (Connolly et al. 2001). Debido a eso, se utilizó 

como índice descriptivo de la competencia la  intensidad relativa de la 

competencia (IRC) (Grace 1995, Williams y McCarthy 2001; Weigelt y Jolliffe 

2003) (ecuación 1): 

1)  IRCA=((0.5*A-AB)/0.5*A) 

2)   IRCB=((0.5*B-BA)/0.5*B) 

A=crecimiento de la especie A en competencia intraespecífica (monocultura) 

B=crecimiento de la especie B en competencia intraespecífica (monocultura) 

AB=crecimiento de A en competencia interespecífica con B (mezcla) 

BA=crecimiento de B en competencia interespecífica con A (mezcla)  

0.5 es la proporción de cada especie en la mezcla. 
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3. RESULTADOS 

 

3.1. Caracterización de las especies bajo óptima disponibilidad de recursos:  

 

La tasa de crecimiento relativa (día –1) bajo una condición de óptima 

disponibilidad de recursos  en el primer intervalo de medición  fue un 51 %  

mayor en Bromus pictus que en Stipa speciosa. La TCR disminuyó y 

desaparecieron las diferencias entre especies en el segundo intervalo 

considerado (Figura 2.1). 
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Figura 2.1: Tasa de crecimiento relativo de Bromus pictus (Bp, pasto preferido) y 
Stipa speciosa (Ss, pasto no preferido) medida en las macetas monoespecíficas,  
para el tratamiento testigo de disponibilidad de agua, en cada uno de los dos  
intervalos de medición (inicio-81 días; 81 días-104 días).  Las barras indican un 
error estándar hacia cada lado de la media. La tabla en el ángulo superior indica los 
valores de F de Snedecor para cada fuente de variación incluida en el ANVA. El 
asterisco indica efectos significativos y diferencias entre medias (p ≤0.05). 

 

 Bajo óptima disponibilidad de recursos, Bromus pictus tuvo una mayor tasa 

de elongación (TEF) y  aparición foliar (TAF) y menor longevidad foliar (LF) que 

Stipa speciosa (Figura 2.2). La diferencia porcentual de Bromus pictus respecto 

a Stipa speciosa fue mucho mayor para la TEF (260 %) que para la TAF y la LF 

(+10 % y -13 % respectivamente). 



 

 

20 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 2.2: Tasa de elongación (a) y aparición foliar (b) y longevidad de la hoja 
(c) para Bromus pictus (Bp, pasto preferido) y Stipa speciosa (Ss, pasto no 
preferido) medido en las macetas monoespecíficas bajo el tratamiento testigo 
de disponibilidad hídrica. Las barras indican un error estándar hacia cada lado 
de la media. La tabla en el ángulo superior indica los valores de F de Snedecor 
para cada fuente de variación incluida en el ANVA. El asterisco indica efectos 
significativos  (p ≤0.05). 
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En lo que respecta a las variables estructurales, Bromus pictus produjo un 

45 % menos de  macollos  y hojas un 500  % más pesadas que  Stipa speciosa. 

No se encontraron diferencias significativas en el número de hojas por macollo 

entre las dos especies (Figura 2.3). 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 2.3: hojas por macollo (a), biomasa de cada hoja (b) y número de 
macollos (c), de ambas especies bajo el tratamiento testigo de 
disponibilidad hídrica y medido en las macetas  monoespecíficas. Las 
barras indican un error estándar hacia cada lado de la media. La tabla en 
el ángulo superior indica los valores de F de Snedecor para cada fuente de 
variación incluida en el ANVA. El asterisco indica efectos significativos  (p 
≤0.05). 
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3.2. Consumo de agua: 

 

El contenido hídrico de las macetas bajo tratamiento sequía disminuyó a lo 

largo del experimento  en todas las combinaciones de las dos especies, pero 

dicha disminución fue mayor en aquellas macetas que tenían dos plantas de 

Bromus pictus que en aquéllas que tenían dos plantas de Stipa speciosa. Las 

que tenían una planta de cada especie mostraron un comportamiento intermedio 

(Figura 2.4). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.4: Contenido hídrico de las macetas que contenían dos individuos de 
cada especie o dos de la misma especie (Bp=dos plantas de Bromus pictus; 
Ss=dos plantas de Stipa speciosa; M una planta de cada especie)  a lo largo 
del tiempo. En el ángulo superior derecho se muestra la media y el error 
estándar para cada una de las pendientes de las regresiones. Letras distintas 
indican diferencias significativas entre las pendientes de cada una de las 
regresiones. Comparación de pendiente por método de los mínimos cuadrados. 
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3.3. Competencia: 

 

 Las macetas con dos plántulas de Bromus pictus  tuvieron mayor biomasa 

aérea, subterránea y total que las que tenían dos plantas de Stipa speciosa. Las 

que tenían una plántula de cada especie mostraron valores intermedios. 

Asimismo las biomasas aérea y total fueron en promedio un 21 y 17  % mayores 

respectivamente bajo el tratamiento testigo respecto al  de contenido hídrico 

decreciente, sin encontrarse diferencias en la biomasa subterránea. La relación 

vástago/raíz fue mayor en las macetas con dos plantas de la especie preferida 

respecto a las que contenían dos plantas de la especie no preferida o una de 

cada especie, las cuales mostraron una relación similar. Las macetas bajo 

capacidad de campo constante siempre mostraron una mayor relación 

vástago/raíz que las regadas sólo una vez (Figura 2.5). 
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Figura 2.5: biomasa aérea (a), subterranea (b) y total (c) y relación tallo/raíz (d) en las macetas que contenían una plántula de cada especie (M) o dos 
la misma especie (Bp Bromus pictus; Ss Stipa speciosa), para las dos condiciones hídricas. Las barras indican un error estándar hacia cada lado de la 
media. En la porción superior del gráfico se indica el valor F de las distintas fuentes de variación incluidas en el  análisis de varianza y con * se indican 
aquellos factores que mostraron efectos significativos.  Letras distintas indican diferencias significativas entre tratamientos dentro de cada nivel del 
factor agua, con un nivel de significancia de p≤0,05 
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El análisis de la Intensidad relativa de la competencia mostró que tanto las 

plantas de Bromus pictus como las de Stipa speciosa tuvieron menor biomasa 

cuando crecieron con plantas de Bromus pictus que cuando lo hicieron con 

plantas de Stipa speciosa (Figura 2.6 a). Esa diferencia se debió a que los 

números de hojas y de macollos por planta mostraron el mismo patrón (Figuras 

2.6 b y c). En cambio la competencia no afectó el número de hojas por macollo ni 

la biomasa de cada hoja (datos no mostrados). No se encontraron diferencias 

entre las dos condiciones hídricas para ninguna de las variables analizadas. El 

mismo análisis fue realizado para las variables morfogenéticas y no se 

encontraron diferencias significativas entre especies ni condiciones hídricas para 

ninguna de estas variables (datos no mostrados). 
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Figura 2.6: Intensidad relativa de la competencia para la biomasa aérea al 
finalizar el experimento (a), el número de macollos por planta (b) y el número de 
hojas vivas por planta (c) para las dos especies de pastos bajo las dos 
condiciones hídricas. Las barras indican un error estándar hacia cada lado de la 
media. La tabla en el ángulo superior indica los valores de F de Snedecor para 
cada fuente de error incluida en el ANVA. El asterisco indica efectos 
significativos(p≤0.05).
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4. DISCUSIÓN 
 

Este trabajo demostró que la especie preferida (Bromus pictus) tiene mayor 

tasa de crecimiento, mayor consumo de agua y mayor habilidad competitiva que 

la especie no preferida (Stipa speciosa). Estos resultados coinciden con la 

primera de las hipótesis planteadas, Bromus pictus la especie más preferida, fue 

la que mostró la mayor tasa de crecimiento relativa en condiciones de  alta 

disponibilidad de recursos (Figura 2.1).   En este sentido Bromus pictus sería una 

especie competitiva, mientras que Stipa speciosa sería una especies tolerante al 

estrés (Grime 1977). En consecuencia, se esperaría que bajo pastoreo intenso, 

con una disminución en la disponibilidad de recursos,  especies como Bromus 

pictus, con alta tasa de crecimiento relativa máxima y mayor consumo de 

recursos, vieran más perjudicado su crecimiento que especies como Stipa 

speciosa. Como contrapartida, ante eventuales aumentos en la disponibilidad de 

agua y nutrientes Bromus pictus tendría mayor capacidad de crecimiento que 

Stipa speciosa. 

Las diferencias halladas entre las variables morfogenéticas de ambas 

especies fueron coherentes con las registradas en la TCR en condiciones de alta 

disponibilidad de recursos. La especie más preferida mostró una mayor tasa de 

elongación y de aparición foliar y una menor longevidad de sus hojas (Reich et 

al. 1997). La diferencia porcentual para la tasa de elongación foliar entre  ambas 

especies fue mayor que aquella para la tasa de aparición de hojas (Figura 2.2). 

La TAF estaría relacionada con el tiempo durante el cual se elonga una hoja 

(Lemaire et al. 2000), a mayor TAF menor tiempo de elongación foliar. Al 

aumentar la tasa de elongación foliar en mayor medida que la de aparición foliar, 

el tamaño de las hojas de Bromus pictus también resultó mayor que el de las de 

Stipa speciosa (Figura 2.3) (Lemaire et al. 2000). La menor longevidad foliar de 
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Bromus pictus es indicativa de una mayor tasa de senescencia foliar, 

característica que coincide con el tipo de especies que crecen en condiciones de  

alta disponibilidad de recursos y que poseen una alta TCRmax (Grime 1977). 

Asimismo, ceteris paribus, las altas tasas de elongación  o aparición de hojas, en 

condiciones de alta disponibilidad de recursos, redundarían en las altas TCRmax 

observadas. 

El mayor número de macollos en Stipa speciosa y la falta de diferencias 

entre ambas especies en el número de hojas por macollo, determinó que Bromus 

pictus tenga un 42 % menos de hojas totales que Stipa speciosa. Sin embargo, 

dado que Bromus pictus tuvo un 500 % más de tamaño de hoja, esta especie 

alcanzó un 490 % más de biomasa aérea final que Stipa speciosa. Por otra parte 

Bromus pictus tuvo mayor TAF pero menor número de hojas totales que Stipa 

speciosa, lo que estaría explicado por la mayor densidad de macollos de Stipa 

speciosa (Figura 2.3 c), y sugiere que esta última tuvo una mayor tasa de 

macollaje que contrarrestó la menor TAF. Probablemente la mayor asignación de 

recursos a la producción de biomasa foliar mostrada por Bromus pictus conspire 

contra su posibilidad de asignarlos a la producción de nuevos macollos. 

La supervivencia de una especie en sistemas áridos y semiáridos no 

dependería tanto de su respuesta inmediata a los pulsos de lluvia como de su 

estrategia de subsistencia entre un pulso y el siguiente (Goldberg y Novoplansky 

1997).  En Patagonia, donde las lluvias se concentran en el período otoño- 

invierno, los períodos interpulso son mucho más prolongados hacia el verano. Es 

por ello que las características del crecimiento y el uso del agua en esa época 

del año son muy importantes en este ambiente para definir la resistencia al 

estrés, ya sea natural del sistema o provocado por  pastoreo. Aparentemente el 

mayor consumo de agua por parte de la especie preferida estaría asociado a 

una menor duración de su ciclo fenológico, al agotar más rápidamente las 
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reservas hídricas del suelo, recargadas en el período invernal.  De hecho 

Bromus pictus posee una fase de reposo sin hojas verdes en el mes de febrero, 

fenofase no existente en Stipa speciosa (Siffredi 1981, Golluscio et al. 2005 a y 

b). Asimismo el mayor consumo de agua de la especie palatable puede resultar 

crítico en situaciones de déficits hídricos extremos como los que tienen lugar en 

un año seco. En esos casos la disponibilidad hídrica puede descender a niveles 

inferiores a los tolerados por la especie, producto no solo de las bajas 

precipitaciones sino también del efecto de la propia especie sobre el suelo 

circundante (Wedin y Tilman 1993). Esto debería redundar en una menor 

longevidad de las plantas de Bromus pictus respecto a las de Stipa speciosa, 

variable acerca de la cual no existen registros hasta el momento, aunque es más 

factible encontrar plantas muertas de Bromus pictus que de Stipa spesiosa 

(Golluscio comunicación personal). 

El mayor  consumo de agua y la mayor relación vástago/raíz de la especie 

preferida afectarían su crecimiento ante una disminución en la disponibilidad de 

agua más severa y/o de mayor duración que la alcanzada en este experimento 

(Figuras 2.4 y 2.5).  El consumo de agua de las plantas afecta el contenido 

hídrico del propio suelo donde ellas crecen  pudiendo esto tener consecuencias  

negativas sobre la  planta (Fernandez y Reynolds 2000). El mayor consumo de 

agua de Bromus pictus provocaría una disminución más rápida del contenido 

hídrico del suelo circundante respecto a  Stipa speciosa, pudiendo resultar esto 

en un efecto negativo sobre el crecimiento de la primera en condiciones de 

estrés hídrico prolongado. Asimismo la mayor relación vástago/raíz  implica una 

menor inversión en recursos subterráneos, característica favorable en ambientes 

ricos en recursos edáficos (Tilman 1988) pero desfavorable en ambientes pobres 

en recursos edáficos (Grime 1977).   
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 La intensidad relativa de la competencia entre especies para las variables 

número de macollos por planta,  hojas vivas totales y biomasa aérea final resultó 

ser positiva en Stipa speciosa y negativa en Bromus pictus. El hecho de que las 

plantas de ambas especies se vean perjudicadas por la compañía de plantas de 

Bromus pictus reflejaría justamente la mayor tasa de agotamiento de los 

recursos hídricos asociada a las plantas de Bromus pictus respecto a las de 

Stipa speciosa. En el largo plazo esta intensidad relativa de la competencia 

implicaría  un desplazamiento de la especie no preferida bajo condiciones de alta 

disponibilidad de recursos (Goldberg y Barton 1992). Graff et al. (2007) 

estudiaron el efecto de Stipa speciosa sobre Bromus pictus bajo distintas 

condiciones de pastoreo en su ambiente natural. Demostraron la existencia de 

facilitación de la especie no preferida respecto a la preferida en condiciones de 

pastoreo, debido  a una disminución en la tasa de consumo  del ganado sobre 

esta última. En cambio, en ausencia de pastoreo detectaron un efecto negativo 

de la competencia sobre Bromus pictus. El presente trabajo sugiere que, en 

ausencia de pastoreo, la relación de competencia entre ambas especies 

conduciría a resultados opuestos según la disponibilidad de recursos: cuando los 

mismos son abundantes terminaría dominando Bromus pictus, mientras que 

cuando son escasos terminaría dominando Stipa speciosa.  

La disminución del crecimiento por efecto de la competencia en 

condiciones de pastoreo registrada en especies preferidas como Bromus pictus, 

con alta tasa de crecimiento relativa máxima, obedecería tanto a un efecto 

directo del pastoreo, consistente en una extracción de biomasa, como a un 

efecto indirecto mediado por una menor disponibilidad de recursos (García 

Martínez 2005, Golluscio et al. 2009), que afectaría en mayor medida a las 

especies preferidas (Moretto y Distel 1997, Quiroga et al. 2010). En 

consecuencia, es posible que de anular los efectos directos del pastoreo 
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mediante la implementación de clausuras o sistemas de manejo del pastoreo con 

descansos, subsista de todos modos un efecto negativo de la competencia, de 

mayor magnitud al observado en sitios clausurados hace muchos años, donde la 

disponibilidad de recursos es mayor. Esa diferencia en la magnitud del efecto 

negativo de la competencia sería el reflejo del efecto indirecto del pastoreo 

mencionado anteriormente y  perduraría hasta tanto no se recuperen los niveles 

de disponibilidad de recursos previos a la introducción del ganado ovino. Esa 

diferencia impondría una fuerte restricción  a la recuperación de estos ambientes 

degradados por el uso pastoril. En el próximo capítulo de esta tesis se pondrá a 

prueba la hipótesis de que en condiciones de pastoreo intenso existe una 

limitación en el establecimiento de plántulas de la especie preferida debida a la 

menor disponibilidad de nitrógeno inducida por el mismo (García Martínez 2005, 

Golluscio et al. 2009) 
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CAPÍTULO III: LIMITACIÓN POR NITRÓGENO EN EL ESTABLECIMIENTO 

DE PLÁNTULAS DE BROMUS PICTUS EN ESTEPAS PATAGÓNICAS 

 

1. INTRODUCCIÓN  

 En muchas partes del mundo el pastoreo provoca cambios drásticos en la 

estructura de la vegetación, asociados al reemplazo de especies y la disminución 

en la cobertura vegetal (Milchunas y Lauenroth 1993, Zha y Tilman 1997, De 

Soyza y Whitford 1998). En muchos casos dichos cambios están también 

asociados a cambios en la disponibilidad y distribución de recursos edáficos en 

el espacio y en el tiempo, derivando esto en procesos de desertificación que 

pueden ser irreversibles (De Soyza y Whitford 1998, Schlesinger et al. 1996). 

Contrariamente a los supuestos de los modelos sucesionales clásicos, el modelo 

de estados y transiciones plantea la existencia de estados de la vegetación 

alternativos, algunos de los cuales pueden no ser reversibles (Westoby et al. 

1989). En situaciones  donde los cambios en la estructura de la comunidad o en 

la  disponibilidad de recursos son de una magnitud importante, la reversibilidad 

del proceso suele ser imposible o requerir un desmesurado  aporte en términos 

de energía externa para subsanar las principales limitantes que impiden regresar 

a la situación original. 

 En el Distrito Occidental de la Provincia Fitogeográfica Patagónica se han 

hecho estudios sobre los cambios provocados por el sobrepastoreo en la 

estructura de la vegetación. Perelman y colaboradores  (1997) observaron una 

leve disminución en la cobertura vegetal y la riqueza de especies y un aumento 

en la proporción de especies arbustivas xerofíticas.  En un análisis más 

detallado, observando particularmente lo ocurrido  dentro de la forma de vida 

pastos, se ha encontrado un claro reemplazo de las especies de pastos más 
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preferidas por el ganado, Bromus pictus y Poa ligularis,  por las menos 

preferidas, Stipa speciosa y Stipa humilis, asociado a cambios en su cobertura 

aérea (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009). Incluso se ha encontrado 

que en el caso de Bromus pictus la disminución en su  cobertura aérea estuvo 

asociada a una disminución en la densidad de individuos (Alberino et al. 2008). 

La recuperación de estos pastizales se ve dificultada por las fuertes restricciones 

al establecimiento de pastos que existen en este tipo de ambientes. Los fuertes 

vientos acumulan las semillas de los pastos contra las matas de arbustos, que 

generalmente están rodeados por un denso anillo de pastos. En esos sitios si 

bien existe protección aérea, la competencia radical es muy alta y los niveles de 

logro en el establecimiento de plántulas son muy bajos (Aguiar y Sala 1997,  

Fernández et al. 2002). 

 Las disponibilidades de agua y nitrógeno son generalmente los principales 

factores limitantes del establecimiento  de plántulas (Mónaco et al. 2003).  En 

ambientes áridos como el que estudiamos en esta oportunidad, las 

precipitaciones  son muy bajas y la disponibilidad hídrica representa una gran 

limitante en los diferentes procesos demográficos de las plantas, al estar la 

vegetación expuesta a un fuerte estrés hídrico durante gran parte del año. No 

obstante algunos autores proponen que en los ambientes áridos y semiáridos, a 

pesar de las bajas precipitaciones, el nitrógeno es el principal factor limitante 

(Krueger et al. 2004), que existe una co-limitación entre el agua y el nitrógeno  

(Hooper y Johnson 1999), o bien que el nitrógeno comienza a ser limitante a 

partir de cierto umbral de precipitaciones por encima de la media de zonal 

(Seagle y Mc Naughton 1993). De hecho se han encontrado respuestas a la 

fertilización nitrogenada en diversos ambientes áridos (Miller 1991, Bisigato y 

Bertiller 1999). En la Patagonia, la limitación relativa por nitrógeno sería máxima 

en invierno y comienzos de primavera, cuando la disponibilidad hídrica es 
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máxima, y disminuiría gradualmente a medida que disminuye la disponibilidad 

hídrica en el suelo (Austín y Sala 2002).  

 En la estepa arbustivo-graminosa del sur del Distrito Occidental de la 

Provincia Fitogeográfica Patagónica, el pastoreo produce una disminución 

significativa en el contenido de nitrógeno total edáfico y en la tasa de 

mineralización del mismo elemento, y dicho patrón es particularmente notorio en 

los parches de suelo descubierto (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009).  

El menor contenido de nitrógeno en las áreas pastoreadas, sumado a la menor 

tasa de mineralización, sugiere que el pastoreo induciría un aumento en la 

limitación por este elemento.   

  El sobrepastoreo en la estepa arbustivo-graminosa, al disminuir el 

contenido de nitrógeno, podría estar provocando un aumento en la limitación 

nutricional al establecimiento de plántulas.  El efecto de la disminución en el 

contenido de este nutriente se vería magnificado en las especies que presentan 

una  alta tasa de crecimiento relativo en condiciones de alta disponibilidad de 

nutrientes (Moretto y Distel 1997). Como se observó en el capítulo anterior, 

Bromus pictus tiene una alta tasa de crecimiento relativa, en condiciones de alta 

disponibilidad de recursos. Por lo tanto esta especie estaría entre las más 

perjudicadas por una disminución en la disponibilidad de recursos como la que 

ocurre en los sitios pastoreados intensamente. A su vez, es esta especie  una de 

las que más disminuye en cobertura con el pastoreo (Perelman 1997, Alberino et 

al. 2008, Golluscio et al. 2009), y por lo tanto es una especie  importante con el 

fin de recuperar estos ambientes degradados por el sobrepastoreo. Rotundo y 

colaboradores (2004), demostraron que la permanencia de los animales en el 

momento posterior a la dispersión de sus semillas tiene efectos positivos sobre 

el establecimiento de plántulas de esta especie, al actuar los animales como 

agentes que incorporan las semillas al suelo.  Esto significó un avance 
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importante en la búsqueda de herramientas que permitan la resiembra de esta 

especie con la menor inversión posible de capital. De todas formas es posible 

que, debido a la disminución en la disponibilidad de recursos con el pastoreo 

(García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009), la sola resiembra de esta especie  

no alcance  para lograr su recuperación. La recuperación de niveles de nitrógeno 

aceptables resultaría indispensable para lograr alcanzar el objetivo. 

 En este capítulo nos proponemos estudiar el efecto de la disminución en la 

disponibilidad de nitrógeno en los sitios pastoreados, sobre el establecimiento de 

plántulas de Bromus pictus.  Las hipótesis de este trabajo fueron: 1- El 

establecimiento y crecimiento de plántulas de Bromus pictus se encuentra 

limitado por nitrógeno; 2-  Dicha limitación es mayor en los sitios que 

históricamente fueron pastoreados con mayor intensidad respecto a aquéllos 

que tuvieron un pastoreo menos intenso o hace años que no son pastoreados. 

 Para poner a prueba las hipótesis mencionadas se realizó un experimento 

en la estepa arbustivo graminosa del sur del distrito occidental de la Provincia 

Fitogeográfica patagónica. El mismo constó de tres factores: intensidad histórica 

de pastoreo (pastoreo intenso, pastoreo moderado y clausura al pastoreo), 

fertilización nitrogenada (fertilizado con nitrato de amonio y no fertilizado) y   

riego (regado y no regado). 
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2. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

2.1. Sitio de estudio 

 El trabajo se realizó entre abril de 2007 y abril de 2008 en  una estepa 

arbustivo-graminosa, ubicada al sur del Distrito Occidental de la Provincia 

Fitogeográfica Patagónica (Cabrera 1976). El área se caracteriza por presentar 

una precipitación media anual de 156 mm concentrada entre otoño e invierno 

(Rotundo y Aguiar 2004, Paruelo et al. 1998). La cobertura vegetal es de un 

50%, y se diferencian claramente parches de suelo descubierto, pastos y 

arbustos (Soriano et al. 1994). Las especies dominantes en este distrito son: los 

pastos Stipa speciosa y S. humilis (no palatables), y Poa ligularis y Bromus 

pictus (palatables), y los arbustos Mulinum spinosum, Adesmia volkmanni y  

Senecio filaginoides (Soriano 1956). 
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Figura 3.1: precipitaciones mensuales para el promedio de 20 años, el año 2007 y los 
primeros cuatro meses del 2008. 

 

Las precipitaciones del año 2007 fueron un 52 % inferiores al promedio 

histórico, y ese patrón se mantuvo durante los primeros 3  meses del 2008, para 

los que las precipitaciones fueron un 47 %  inferiores  al promedio en el mismo 
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período de tiempo. Recién las precipitaciones ocurridas en abril de 2008 

superaron al promedio dando como resultado una reducción global del 38 % 

para el lapso transcurrido entre mayo 2007 y abril de 2008, período en el que se 

realizó el experimento. Dicha reducción en el monto de agua caída estuvo 

asociada a una reducción del 35 % en el número total de eventos. Se  

produjeron 32 eventos de lluvia menos que en el promedio de los años, 19  

correspondientes a eventos menores a 1 mm (-36 %), 12 a eventos entre 1  y 5 

mm (-45 %) y 1 a eventos mayores a 5 mm (-5 %). 

 

2.2. Esquema experimental 

  Se realizó un experimento manipulativo en el que se evaluó el efecto de 

la historia de pastoreo, la fertilización y el riego sobre la germinación y la 

supervivencia de Bromus pictus. Los dos primeros factores están vinculados 

directamente con las hipótesis, mientras que el agregado del factor riego buscó 

evitar que la sequía usual del sistema de estudio pudiera llegar a enmascarar los 

efectos de los factores de interés. Para llevar a cabo el experimento se 

seleccionaron 5 áreas, cada una de las cuales constituyó un bloque 

(enmarcadas en un área de 10.000 ha aproximadamente). Dentro de cada área 

se seleccionaron sitios con diferente intensidad histórica de pastoreo, uno 

pastoreado intensamente, uno pastoreado moderadamente y uno clausurado al 

pastoreo. Los sitios clausurados al pastoreo tuvieron todos al menos 10 años de 

antigüedad, llegando a alcanzar los 53 años de clausura en el más antiguo. Los 

sitios pastoreados estuvieron sometidos históricamente a una carga de 0.1 a 0.3 

ovejas/ha.  Los sitios pastoreados intensamente estuvieron ubicados en el 

mismo cuadro más cerca de la aguada, pero a una distancia no menor a los 200 

m de la misma. A distancias de la aguada menores a los 200 m la deposición de 

materia fecal y orina por parte de los animales es desproporcionadamente alta 
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(Frank y Evans 1997). Los sitios seleccionados coinciden con aquellos 

evaluados en un trabajo previo, a los cuales se les midió cobertura vegetal, 

concentración de nitrógeno y carbono total y cantidad de boñigas por metro 

cuadrado (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009). 

 En cada uno de los 15 sitios seleccionados se instaló una clausura cerrada 

al pastoreo de 10 x 10  metros, con el fin de impedir el ingreso de los animales y 

de esta forma evitar confundir el efecto inmediato del pastoreo, mediado por una 

disminución en la cantidad de biomasa, del efecto indirecto histórico asociado a 

una disminución en la disponibilidad de nitrógeno que era el que queríamos 

evaluar. Dentro de dichas clausuras se marcaron 4 subparcelas de 1 m2 cada 

una. Los 4 tratamientos, surgidos de la combinación de dos niveles de los 

factores  riego y fertilización,  fueron   distribuidos al azar en las 4 subparcelas.  

Con el fin de evaluar el efecto de los tratamientos sobre la germinación de 

Bromus pictus, en cada una de las subparcelas se colocaron mallas de de 10 x 

20 cm sobre las cuales se sembraron de 10 semillas de esa especie  con un 

poder germinativo del 97 %. Asimismo, con el fin de evaluar el establecimiento 

de plántulas, en cada una de esas 4 subparcelas se plantaron, en espacios de 

suelo desnudo 10 plántulas de Bromus pictus, provenientes de semillas pre-

germinadas en cajas de Petri. Las plántulas fueron marcadas adecuadamente 

con el fin de realizar un seguimiento de las mismas hasta el mes de abril de 

2008. Se seleccionaron los espacios de suelo desnudo por ser el micrositio 

donde normalmente se producen instalaciones exitosas (Aguiar et al. 1992) y 

donde el contenido de nitrógeno no solo es mínimo, sino que se reduce por 

efecto directo del pastoreo (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009).  

 Las fertilizaciones y los riegos se realizaron en 4 fechas: a la siembra (15 

de mayo), el 15  de septiembre y  el 15 de noviembre  de 2007 y el 15 de enero 

de 2008. En los tratamientos que llevaron riego y fertilización, primero se 
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realizaron los riegos y luego la fertilización con el fin de evitar la lixiviación del 

nitrógeno agregado. La fertilización consistió en 20 kg N/ha/aplicación (total 80 

kg N/ha),  en forma de nitrato de amonio aplicado en pequeños orificios de 3 cm 

de profundidad en el área de influencia de un radio de 5 cm con centro en la 

plántula. Por su parte el riego consistió en  20 mm/aplicación (total 80 mm), 

aplicado mediante el uso de regaderas en toda la subparcela de 1 m2. 

 

2.3. Recolección de datos: 

Las variables medidas fueron % de emergencia acumulada a  enero de 

2008 y de 2009, en las mallas con semillas colocadas en mayo de 2007. En las 

plántulas plantadas en mayo de 2007 se midió tasa de elongación foliar, tasa 

de senescencia foliar, número de hojas por plántula y macollos por plántula 

en noviembre de 2007 y % de supervivencia, en septiembre y noviembre de 

2007 y  enero y abril de 2008. Asimismo en el suelo se realizaron mediciones de 

contenido hídrico gravimétrico antes de cada riego y de nitrógeno mineral en 

mayo, septiembre y noviembre de 2007, y tasa de mineralización entre mayo y 

septiembre de 2007 en cada uno de los sitios seleccionados. Finalmente se 

midió el número de plántulas espontáneas/m2 del género Bromus, en 

condiciones naturales en los meses de noviembre de 2007 y enero de 2008, 

para monitorear el efecto de las condiciones ambientales sobre la población 

natural de la especie.  

La tasa de elongación se midió sobre la hoja más joven de la plántula, 

como el incremento en longitud en el transcurso de 3 días (Lemaire et al. 2000). 

La tasa de senescencia foliar se midió como el incremento en la longitud 

senescida de una hoja en el mismo período de tiempo. El contenido hídrico 

gravimétrico se midió como la relación entre la masa de agua y la masa de suelo 

seco obtenidas del secado del suelo a 105 °C (Conti et al. 2000). Para medir el 
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contenido de nitrógeno mineral se tomó una muestra de suelo de 0 a 5 cm de 

profundidad, se tamizó a través de una malla de 2 mm y se pesó una 

submuestra de 5 g la cual se mezcló con 25 ml de una solución de KCL  2 N. 

Posteriormente se mantuvo el extracto a baja temperatura y se lo filtró. Las 

muestras fueron analizadas en el laboratorio del IFEVA, utilizando un 

autoanalizador ALPKEM (O-I Corporation, Station Texas, USA), que utiliza un 

análisis colorimétrico de nitrógeno inorgánico en extracto líquido. El nitrógeno 

mineral se expresó en ug N/g de suelo, tanto para amonio como para nitrato. 

Para medir la tasa de mineralización del nitrógeno se utilizaron tubos de PVC de 

5 cm de diámetro y 7,5 cm de altura, ubicados en espacios de suelo desnudo. En 

cada fecha de muestreo se extrajo el suelo contenido en los tubos y se 

colocaron nuevos cilindros en su reemplazo. La tasa de mineralización neta 

entre mayo de 2007 y septiembre de 2007 se midió como la diferencia en el 

contenido de nitrógeno mineral entre ambas mediciones (Raison et al. 1987).  

 

2.4. Análisis estadístico: 

Para todas las variables de respuesta se uso un Diseño en Bloques 

Completos Aleatorizados, donde los bloques fueron cada una de las cinco áreas 

de muestreo y los tratamientos fueron las parcelas sometidas a cada una de las 

historias de pastoreo. Cada una de esas 15 parcelas principales fue subdividida 

mediante un  arreglo en parcelas divididas de tipo factorial, con dos niveles del 

factor fertilización y dos del factor riego. Este esquema de análisis se utilizó para 

evaluar la tasa de elongación foliar, la tasa de senescencia foliar, el número 

de macollos por plántulas y el número de hojas por plántula mediante 

Análisis de Varianza. Para las otras variables se utilizaron ligeras modificaciones 

a ese esquema, según se detalla a continuación: 
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Disponibilidad de agua y nitrógeno: estas dos variables se analizaron en una 

de las dos parcelas regadas y en una de las dos parcelas control de cada sitio, 

sin tener en cuenta si dichas parcelas eran fertilizadas o no. Esto último se debió 

a que, si bien el riego afectó a cada subparcela entera, la fertilización se realizó 

de manera localizada en el radio de 5 cm con centro en cada plántula, por lo que 

no afectó al resto de la parcela de 1 m2 donde no había plántulas instaladas. Las 

mediciones de contenido hídrico y nitrógeno mineral en la parcela regada no 

intentaron cuantificar el efecto inmediato de cada riego sino su persistencia hasta 

la siguiente aplicación. Por lo tanto se las midió antes de la aplicación de cada 

riego. El contenido hídrico se midió en dos profundidades mientras que el de 

nitrógeno mineral sólo se midió de 0 a 5 cm de profundidad, estrato donde la 

disponibilidad de este elemento es mayor (García Martínez 2005, Golluscio et al. 

2009). Para el contenido hídrico, el análisis de varianza respondió a un diseño 

en bloques con medidas repetidas en el tiempo donde además la parcela 

principal (pastoreo) estuvo dividida en cuatro subparcelas resultantes de la 

combinación de los factores riego y profundidad. Para el nitrógeno mineral 

(separado en amonio, nitrato y total), el análisis de varianza fue similar pero 

subdividiendo la parcela principal (pastoreo) sólo en dos subparcelas, 

correspondientes a los dos niveles del factor riego  

 

Tasa de mineralización: dado que se la midió entre mayo y septiembre en un 

micrositio sin tratamientos en cada uno de lo 15 sitios con diferente intensidad de 

pastoreo analizados, el pastoreo fue el único factor incluido en el análisis. 

 

Supervivencia de plántulas: dado que la supervivencia de plántulas se midió 

en cuatro fechas, el análisis de varianza se realizó según el esquema básico 

pero utilizando un arreglo de medidas repetidas en el tiempo. En dicho análisis 
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no se incluyo la medición de abril 2008 (última medición) debido a la casi nula 

supervivencia de plántulas registrada en esa fecha. 

  

Germinación de semillas: se midió la germinación acumulada de semillas en 

enero de 2008. En enero de 2009 se realizó una nueva medición al observar 

sorpresivamente que gran parte de las semillas que no habían germinado hasta 

enero de 2008 lo habían hecho posteriormente. Para evaluar el efecto de los 

tratamientos se realizó un análisis de varianza según el esquema básico, con la 

salvedad de que para la medición de enero de 2009 no se tuvieron en cuenta los 

factores riego y fertilización ya que durante todo el año previo no se los aplicó. 

 

Los análisis se realizaron utilizando los paquetes estadísticos STATISTICA 

e INFOSTAT, estableciendo un nivel de significancia del 5%. En los ANVAs con 

mediciones repetidas, cuando se detectaron interacciones significativas que 

involucraban al factor fecha, se particionó el análisis por fecha. Cuando 

subsistían interacciones entre los otros factores, se las analizó mediante pruebas 

de Tukey. Cuando no se detectaron  interacciones, los efectos del factor 

pastoreo se analizaron mediante contrates ortogonales Clausura vs Pastoreo y 

Pastoreo Intenso vs Pastoreo Moderado. 
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3. RESULTADOS 

 Con  el fin de evitar confusiones al momento de analizar los resultados, se 

aclara que al hablar de pastoreo se hace mención al efecto del pastoreo histórico 

y no a un efecto inmediato del pastoreo debido a la defoliación. En este sentido 

todos los sitios fueron clausurados para evitar la defoliación por los animales y 

así poder evaluar únicamente como los cambios provocados en el suelo debidos 

al pastoreo histórico repercuten sobre las variables analizadas. 

 

3.1. Variables edáficas: 

 

 El contenido hídrico disminuyó desde mayo a enero en los 3 niveles de 

pastoreo y las dos profundidades, tanto en las parcelas regadas como en las no 

regadas. Sin embargo la caída del contenido hídrico fue diferente en cada una 

de esas situaciones, dando lugar a interacciones entre la fecha de medición y el 

resto de los factores (Tabla 3.1).  

gl CM F p mayo septiembre noviembre enero

año 4 0,00 1,19 0,39 0,00 0,45 0,20 0,50

pastoreo 2 0,01 4,34 0,05 0,04 0,08 0,80 0,19

riego 1 0,00 2,02 0,19 0,41 0,94 0,29 0,19

profundidad 1 0,16 98,49 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01

riego*prof 1 0,01 5,02 0,06 0,55 0,07 0,20 0,01

riego*pastoreo 2 0,00 1,45 0,29 0,28 0,44 0,16 0,41

prof*pastoreo 2 0,00 2,24 0,17 0,05 0,15 0,06 0,57

riego*prof*pastoreo 2 0,00 2,62 0,13 0,80 0,15 0,30 0,38

fecha 3 0,22 187,40 0,00

fecha*pastoreo 6 0,00 2,86 0,03

fecha*riego 3 0,00 0,32 0,81

fecha*prof 3 0,01 9,28 0,00

fecha*riego*prof 3 0,01 4,26 0,02

fecha*riego*pastoreo 6 0,00 1,29 0,30

fecha*prof*pastoreo 6 0,00 2,52 0,05

fecha*riego*prof*pastoreo 6 0,00 1,30 0,30  

Tabla 3.1: gl, cuadrados medios de los tratamientos (CM), F de Snedecor y p para cada 
uno de los factores del modelo y sus interacciones. También se muestra el valor p para 
cada uno de los factores, correspondiente a cada fecha de medición. Los números 
resaltados indican  aquellos valores p≤0.1.  

 

El análisis particionado por fecha de medición mostró que en general el 

contenido hídrico fue más alto en el estrato más profundo (5-15) que en el 

superficial (0-5) en todas las fechas. En general en ningún caso se detectaron 
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efectos del riego. Como las mediciones siempre se realizaron antes de realizar 

los riegos, dicha falta de efecto del riego implica que el contenido hídrico del 

suelo regado en una fecha, a la fecha siguiente (≥ 1 mes) era igual al de las 

parcelas no regadas. La única excepción tuvo lugar en enero y sólo a los 5-15 

cm de profundidad (riego*profundidad p<0,01). Finalmente en mayo y 

septiembre y a 5 cm de profundidad, los sitios clausurados tuvieron mayor 

contenido hídrico que los pastoreados, mientras que en noviembre, entre 5 y 15 

cm de profundidad, los sitios históricamente sometidos a pastoreo moderado 

fueron los que mostraron menor contenido hídrico (Figura 3.2).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3.2: Contenido hídrico edáfico de 0 a 5 cm y de 5 a 15 cm de profundidad en 
la parcelas regadas (r) y las control (c), para  las tres intensidades de pastoreo 
(Clausura al pastoreo (a), Pastoreo moderado (b), Pastoreo intenso (c)). Letras 
distintas indican diferencias entre tratamientos dentro de cada fecha, con un p≤0.05.  
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En contraposición con lo ocurrido con el contenido hídrico, el contenido de 

nitrógeno mineral, aumentó significativamente desde mayo a noviembre. Sin 

embargo dicho aumento no fue igual para todos los niveles de riego y/o 

pastoreo, ni tampoco para las dos fracciones que componen el N mineral 

(nitratos y amonio). Por lo tanto se procedió a realizar un análisis de varianza 

para cada fecha de medición por separado. Se observaron diferencias entre los 

distintos niveles de pastoreo sólo para la disponibilidad de nitratos y solamente 

en mayo y noviembre. En la primera fecha, coincidente con aquélla en la que se 

realizó la siembra, dicha diferencia consistió en una mayor disponibilidad de 

nitratos en los sitios clausurados al pastoreo, mientras que en noviembre fueron 

los sitios pastoreados los que mostraron mayor disponibilidad de nitratos (Figura 

3.3). Finalmente no se observaron diferencias entre tratamientos de riego en 

ninguna de las fechas ni variables. 

 

gl CM F p gl CM F p gl CM F p

bloque 4 2,70 3,74 0,05 4 171,83 2,91 0,09 4 186,55 3,07 0,08

pastoreo 2 1,38 1,91 0,21 2 64,09 1,09 0,38 2 81,17 1,34 0,31

riego 2 0,20 0,69 0,50 2 48,64 1,89 0,17 2 44,91 1,80 0,18

pastoreo*riego 4 0,39 1,35 0,28 4 30,93 1,20 0,33 4 30,09 1,20 0,33

fecha 2 46,19 126,90 0,00 2 1266,14 49,42 0,00 2 1585,30 64,51 0,00

fecha*pastoreo 4 2,57 7,06 0,00 4 61,67 2,41 0,08 4 80,53 3,28 0,03

fecha*riego 4 0,07 0,19 0,32 4 67,69 2,64 0,05 4 65,17 2,65 0,04

fecha*riego*pastoreo 8 0,17 0,47 0,88 8 60,67 2,37 0,03 8 59,09 2,40 0,03

totalNH4+NO3-

 

Tabla 3.2: gl, cuadrados medios de los tratamientos (CM), F de Snedecor y valor p para 
cada uno de los factores del modelo y sus interacciones. Los números resaltados 
indican  aquellos valores p≤0.1. 
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Figura 3.3: contenido de nitrógeno mineral edáfico (Amonio (a), nitrato (b), total (c)) 
de 0 a 5 cm de profundidad (promedio de  parcelas regadas y control), para  las 
tres intensidades de pastoreo (clausura al pastoreo, pastoreo moderado, pastoreo 
intenso). Letras distintas indican diferencias entre pastoreos dentro de cada fecha, 
con un p≤0.05. 
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 La tasa de mineralización neta de nitrógeno entre mayo y septiembre, 

resultó aproximadamente un 45 % mayor en los sitios clausurados que en los 

pastoreados, los cuales no se diferenciaron entre sí. Esas diferencias se 

observaron  tanto para la tasa de mineralización total como para las tasas de 

nitrificación y amonificación (Figura 3.4) 
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Figura 3.4: Tasa de mineralización de NO3-, NH4+ y nitrógeno mineral total  
para las tres intensidades de pastoreo (clausura al pastoreo (CL), pastoreo 
moderado (PM), pastoreo intenso (PI)). Letras distintas indican diferencias 
significativas entre niveles de pastoreo para cada variable (p≤0.05).  
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3.2. Germinación de semillas: 

 

 El porcentaje de semillas germinadas aumentó significativamente desde 

enero de 2008 (13,6 %) hasta enero de 2009 (30,6 %). Esos porcentajes no se 

vieron afectados por la historia de pastoreo en ninguna de las dos fechas, ni por 

el riego o la fertilización en la primera (Tabla 3.3). 

 

Fuente de 

variación 

Enero 2008 Enero 2009 

Gl CM F P Gl CM F P 

Bloque 4 0,07 0,97 0,44 4 0,02 0,80 0,56 

Pastoreo 2 0,00 0,01 0,99 2 0,03 1,11 0,37 

Riego 1 0,00 0,04 0,84 - - - - 

Fertilización 1 0,08 1,11 0,30 - - - - 

Riego x fert 1 0,00 0,00 0,97 - - - - 

Riego x past 2 0,1 1,42 0,26 - - - - 

Fert x past 2 0,05 0,78 0,47 - - - - 

Riego x fert x 

past 

2 0,08 1,12 0,34 - - - - 

Tabla 3.3: gl, cuadrados medios de los tratamientos (CM), F de Snedecor y el valor p 
para cada uno de los factores del modelo y sus interacciones para los % de germinación 
acumulados a enero de 2008 y a enero de 2009. Previamente se realizó un análisis 
incluyendo los datos de ambas fechas, cuyos factores fueron la fecha (F=13.4, p<0.01), 
la historia de pastoreo (F= 0.50, p>0.10) y la interacción entre ambos (F= 0.73, p>0.10).  
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3.3. Variables morfogenéticas y estructurales 

 

 Las plántulas fertilizadas tuvieron mayor tasa de elongación foliar que las 

no fertilizadas (Figura 3.5 a).  Asimismo esta variable tendió a ser máxima en las 

parcelas regadas y fertilizadas del pastoreo intenso y minima en las parcelas 

control de los sitios clausurados (interacción fertilización*riego*pastoreo p<0,09). 

La tasa de senescencia foliar se redujo significativamente con el riego, y con la 

fertilización nitrogenada, aunque este último efecto sólo fue significativo en las 

parcelas sujetas a pastoreo moderado (interacción fertilización*pastoreo 

p<0,001) (Figura 3.5 b). El número de hojas vivas por plántula en el mes de 

noviembre resultó mayor en las parcelas regadas que en las control, sin que 

existiera efecto alguno de la fertilización ni de la historia previa del pastoreo 

(Figura 3.5 c). No se encontraron diferencias en el número de macollos por 

plántula para ninguno de los factores analizados ni sus interacciones; en todos 

los casos las plántulas contaban con un único macollo y no habían producido 

aún macollos nuevos (datos no mostrados) 
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Figura 3.5: Tasa de elongación foliar (a), tasa de senescencia foliar (b) y número 
de hojas vivas por plántula (c) en cada uno de los tratamientos surgidos de la 
combinación de riego y fertilización (CC control CR control regado FC fertilizado 
control FR fertilizado  regado). Las barras indican un error estándar hacia cada 
lado de la media. Letras en minúscula indican diferencias entre tratamientos con 
un p≤0.05. Letras entre paréntesis p≤0,1.  
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3.4. Supervivencia de plántulas: 

 

 La supervivencia disminuyó desde septiembre de 2007 hasta abril de 2008, 

resultando particularmente drástica la disminución entre enero y abril de 2008 

(supervivencia nula en los sitios clausurados al pastoreo, 1,5 % en los 

pastoreados moderadamente y 2,5 % en los pastoreados intensamente) lo cual 

impidió incluir la última fecha de medición en el análisis estadístico. Si bien en 

esta última fecha, tanto en áreas sujetas históricamente a pastoreo moderado 

como en las sujetas a pastoreo intenso, las parcelas fertilizadas tuvieron mayor 

supervivencia que las no fertilizadas (2 % vs 0,33 % respectivamente), la 

imposibilidad de realizar un análisis estadístico impide evaluar si dichas 

diferencias resultaron significativas. El análisis realizado para el resto de la 

fechas mostró que el efecto de la fertilización, el riego y el pastoreo fue diferente 

entre fechas (interacción significativa entre fecha y fertilización y entre fecha, 

fertilización, riego y pastoreo) (Tabla 3.4). En septiembre no hubo efecto de 

ninguno de los tres factores, en noviembre se observó una interacción 

significativa entre riego y pastoreo y en enero hubo interacciones complejas 

entre fertilización, riego y pastoreo. La interacción entre riego y pastoreo  hallada 

en noviembre mostró simplemente una supervivencia máxima en el tratamiento 

de pastoreo moderado  y regado (74 %) y una supervivencia mínina en el 

tratamiento de clausura sin riego (53 %), sin diferencias entre el resto de los 

tratamientos y estos dos últimos (Tabla 3.4). 
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64,80% 60,80% 15,30%

gl CM F p p  sept. p  nov. p  enero

Bloque 4,00 0,07 0,46 0,76 0,54 0,79 0,02

Patoreo 2,00 0,52 3,67 0,07 0,20 0,18 0,21

Riego 1,00 0,00 0,00 0,96 0,43 0,72 0,70

Fertilización 1,00 0,12 1,34 0,28 0,38 0,88 0,06

Fertilización*riego 1,00 0,22 2,49 0,15 0,13 0,19 0,50

Riego*pastoreo 2,00 0,25 2,86 0,12 0,12 0,09 0,31

Fertilización*pastoreo 2,00 0,20 2,27 0,17 0,40 0,34 0,04

Fertilización*riego*pastoreo 2,00 0,01 0,17 0,85 0,95 0,68 0,07

Fecha 2,00 7,90 434,34 0,00

Fecha*pastoreo 4,00 0,02 1,00 0,43

Fecha*riego 2,00 0,02 1,32 0,30

Fecha*fertilización 2,00 0,05 2,82 0,09

Fecha*fertilización*riego 2,00 0,01 0,67 0,52

Fecha*riego*pastoreo 4,00 0,03 1,42 0,27

Fecha*fertilización*pastoreo 4,00 0,04 1,95 0,15

Fecha*fertilización*riego*pastoreo 4,00 0,07 3,89 0,02  

Tabla 3.4: gl, Cuadrados medios de los tratamientos (CM), F de Snedecor y el valor p 
para cada uno de los factores del modelo y sus interacciones. También se muestra el 
valor p para cada uno de los factores, correspondiente al análisis de varianza realizado 
dentro de cada fecha de medición (debido a la existencia de interacciones que 
involucraban al factor fecha). Los números resaltados indican  valores p≤0.1. En la 
parte superior derecha de la tabla se indica el % de supervivencia en cada una de las 
fechas de medición. Los datos correspondientes a abril no se pudieron incluir en el 
análisis por la alta cantidad de 0 % de supervivencia registrado en esa fecha. Los 
números resaltados indican  aquellos valores p≤0.1.   

 

En enero de 2008 hubo una interacción entre fertilización y pastoreo y otra, 

menos significativa, entre fertilización, riego y pastoreo. La interacción entre 

pastoreo y fertilización obedeció a que en los sitios pastoreados intensamente se 

observó una mayor supervivencia  de plántulas en las parcelas  fertilizadas 

respecto a las parcelas control, a diferencia de los sitios menos pastoreados que 

no mostraron diferencias significativas entre tratamientos de fertilización. 

Asimismo no se observaron diferencias entre niveles de pastoreo en las parcelas 

no fertilizadas, mientras que en las parcelas fertilizadas, la supervivencia se 

incrementó desde los sitios clausurados a los pastoreados intensamente, 

mostrando los pastoreados moderadamente una respuesta intermedia (Figura 

3.6). La interacción más compleja que involucró a los tres factores, mostró 

tendencias similares a las mencionadas anteriormente, pero en los sitios 
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clausurados al pastoreo, se observó un efecto marginal de la fertilización en las 

parcelas regadas (p=0,076), y no en las no regadas. 
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Figura 3.6: % de supervivencia en las tres intensidades de pastoreo (clausura al 
pastoreo (CL), pastoreo moderado (PM), pastoreo intenso (PI))  para las parcelas 
fertilizadas (F) y las control (C), en  la medición de enero. Letras en mayúscula indican  
diferencias entre tratamientos de fertilización dentro de cada nivel de historia de 
pastoreo y letras en minúscula indican diferencias entre las 3 historias de pastoreo 
dentro de cada tratamiento de fertilización (p≤0.05).  

 

3.5. Establecimiento espontáneo de plántulas de Bromus sp. 

  

En noviembre de 2007 se encontraron plántulas espontáneas de Bromus 

en 10 de los 15 sitios evaluados (Clausuras al pastoreo: promedio 8,2 pl/m2, 

error estandar 4,24; pastoreo moderado: promedio 1,4 pl/m2, error estandar 0,75; 

pastoreo intenso: promedio 0,8 pl/m2, error estandar 0,49). En cambio,  en enero 

de 2008 no se encontró ninguna plántula espontánea en ninguno de los 15 sitios 

evaluados.  
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4. DISCUSIÓN  

 Los resultados presentados en este capítulo brindan información respecto 

a cómo la disponibilidad de nutrientes edáficos, variable afectada por el 

pastoreo, afecta el establecimiento de plántulas de pastos preferidas por los 

herbívoros, dificultando de este modo la recuperación de la vegetación. Mis 

resultados coinciden parcialmente  con las dos hipótesis planteadas. En efecto, 

la supervivencia de plántulas de Bromus pictus estuvo limitada por la 

disponibilidad de nitrógeno, y dicha limitación fue más marcada en las parcelas 

históricamente sometidas a alta presión de pastoreo que en las sometidas 

históricamente a menor presión de pastoreo. La menor tasa de mineralización 

del nitrógeno edáfico en los sitios pastoreados intensamente (Figura 3.4) junto 

con los cambios registrados por Golluscio y colaboradores (2009) sobre la 

dinámica de este elemento en el mismo sitio de estudio, explicarían la mayor 

respuesta hallada en dichos sitios. Cabe aclarar que si bien en este trabajo no se 

encontraron diferencias en la disponibilidad de nitrógeno mineral entre los sitios 

con diferente intensidad histórica de pastoreo, esta variable solo mide la 

cantidad de nitrogeno existente en un momento dado sin tener en cuenta otros 

componentes del sistema como la absorción vegetal. La tasa de mineralización 

por su parte pareciera ser una medida mas apropiada al determinar 

precisamente la cantidad de nitrógeno que pasa al estado mineral por unidad de 

tiempo quitando la influencia de la absorción vegetal.  En los sitios clausurados 

al pastoreo pareció existir una respuesta diferencial al agregado de nitrógeno de 

acuerdo al estado hídrico de las parcelas. Las diferencias encontradas en enero 

de 2008 no se confirmaron en las mediciones realizadas en el mes de abril del 

mismo año posiblemente debido a la gran sequía del 2007 y los 3 primeros 
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meses (verano) del 2008, periodo este último en el que las precipitaciones fueron 

un 50 % inferior al promedio.  

 Los resultados obtenidos en cuanto a la tasa de elongación foliar apoyaron 

la primera hipótesis ya que mostraron una respuesta positiva a la fertilización 

(Figura 3.5 a). Si bien la respuesta a la fertilización nitrogenada en la tasa de 

elongación foliar es muy común en la mayoría de las gramíneas invernales 

(Gastal y Lemaire 1988, Gastal y Belange 1992) debido a que este elemento 

afecta la producción de células (Mac Adam et al. 1989), no hay hasta el 

momento muchos antecedentes de este tipo en ambientes áridos, donde se 

asume que la principal limitante no es el nitrógeno sino el agua (Noy-Meir 1973). 

Estos resultados coincidieron parcialmente con los hallados por Bisigato y 

Bertiller (1999) en el Monte Rionegrino, quienes también observaron respuesta 

en biomasa de las plántulas de Stipa tenuis al agregado de nitrógeno, aunque no 

observaron una respuesta positiva en su supervivencia. Por su parte la tasa de 

senescencia foliar mostró una reducción asociada a la fertilización, aunque dicho 

efecto sólo fue observado en los sitios sometidos históricamente a pastoreo 

moderado. La menor TSF en las parcelas fertilizadas de los sitios pastoreados 

moderadamente es contraria a lo encontrado en la bibliografía, que muestra que 

la fertilización no tiene efecto sobre la TSF o bien la aumenta (Duru y Ducrocq  

2000). No obstante, dichos estudios en general no son realizados en ambientes 

tan estresantes en disponibilidad hídrica como el que estamos estudiando en 

este caso. El número de hojas por plántula, finalmente, no respondió al agregado 

de nitrógeno, lo cual concuerda con lo mencionado en la bibliografía que sugiere 

que la disponibilidad de N no afecta en forma directa a la Tasa de Aparición de 

Hojas (Gastal y Lemaire 1988, Nelson 2000, Cruz y Boval 2000). A diferencia de 

lo discutido respecto a la tasa de supervivencia, las variables morfogenéticas y 

estructurales analizadas no brindaron evidencias en favor ni en contra de la 
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segunda hipótesis, ya que la respuesta a la fertilización fue igual bajo las tres 

historias de pastoreo comparadas.  

 La concordancia de los resultados con la segunda hipótesis planteada es 

parcial. Por un lado es verdad que la supervivencia de plántulas en el mes de 

enero mostró mayor respuesta al agregado de nitrógeno en los sitios 

pastoreados intensamente que en los otros dos. Pero por otro lado, en ausencia 

de fertilización se hubiera esperado la máxima supervivencia en los sitios 

clausurados, más ricos en nitrógeno (García Martínez 2005, Golluscio et al. 

2009), en lugar de en los pastoreados moderadamente (Figura 3.6).  

Probablemente, la mayor cobertura vegetal en los sitios clausurados al pastoreo, 

determine una mayor competencia y con ello una menor disponibilidad de agua y 

nitrógeno para las plántulas, limitando la supervivencia. Aguiar y colaboradores 

(1992) encontraron que la competencia por agua efectuada por las plantas 

adultas, reducía notablemente la supervivencia de plántulas. La mayor 

supervivencia registrada, en ausencia de fertilización, en los sitos pastoreados 

moderadamente respecto a los otros dos (tendencia, ver figura 3.6) sugiere que 

la supervivencia estaría limitada por la competencia por agua en los sitios 

clausurados al pastoreo y por la disponibilidad de nitrógeno en los pastoreados 

intensamente. Los sitios pastoreados moderadamente estarían en una situación 

intermedia que implica una leve ventaja para el establecimiento de plántulas 

cuando no se realiza fertilización alguna. Cabe aclarar que los ensayos fueron 

realizados en micrositios de suelo desnudo, por ser este micrositio el que 

aumenta en proporción y el que disminuye su disponibilidad de nitrógeno con el 

pastoreo. Estos resultados son muy importantes en el contexto de la realización 

de intersiembra de semillas de Bromus pictus con el fin de incrementar la 

cobertura del suelo desnudo. En condiciones naturales de dispersión aumenta la 

importancia de otros micrositios en el reclutamiento de plantulas, razon por la 
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cual restaría hacer otros estudios con el fin de evaluar los efectos indirectos del 

pastoreo sobre el reclutamiento de plantulas en los mismos. 

El efecto de la competencia sobre la disponibilidad hídrica en los sitios 

clausurados al pastoreo estaría apoyado por la respuesta positiva al agregado 

de nitrógeno observada en las parcelas regadas pero no en las no regadas. En 

cambio en los sitios históricamente sometidos a pastoreo, el riego no afectó la 

respuesta a la fertilización. Esto estaría indicando que en estos sitios la 

respuesta a la fertilización nitrogenada sólo sería detectada cuando se remueve 

la limitante hídrica, la cual sería mayor que en los sitios pastoreados. Este 

modelo conceptual sugeriría que probablemente la respuesta a la fertilización 

nitrogenada sea mayor en años húmedos, cuando se satisface la limitante 

hídrica, dominante en estos sistemas. Esto estaría de acuerdo con la idea de 

que, en ambientes áridos y semiáridos, existiría una co-limitación entre el agua y 

el nitrógeno  (Hooper y Johnson 1999), o bien que el nitrógeno comienza a ser 

limitante a partir de cierto umbral de precipitaciones por encima de la media de 

zonal (Seagle y Mac Naughton 1993). 

  Entre mayo de 2007 y enero de 2008 el contenido hídrico del suelo se 

redujo (Figura 3.2) y el de nitrógeno mineral aumentó (Figura 3.3). La 

supervivencia de plántulas parece haber respondido más a la disponibilidad de 

agua que a la de nitrógeno, ya que disminuyó de septiembre de 2007 a abril de 

2008 (Tabla 3.4). Los valores de supervivencia encontrados en septiembre y la 

severa caída observada a partir de enero coinciden cualitativamente con los 

encontrados por Aguiar et al. (1992). No obstante dicha coincidencia cualitativa 

con trabajos previos, los porcentajes de supervivencia en enero y abril fueron 

muy inferiores a los de aquéllos, probablemente debido a la sequía 

experimentada durante la estación de crecimiento 2007-2008 (Figura 3.1). Una 

evidencia adicional de la severidad de la sequía ha sido la mortandad de 
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plántulas de Bromus sp en condiciones naturales, al punto de no encontrar 

ninguna en el mes de enero en ninguno de los sitios evaluados. Cabe aclarar 

que pierde valor la comparación del número de plántulas en el mes de 

noviembre entre sitios con diferente historia de pastoreo, si lo que se pretende 

evaluar es el efecto de la disponibilidad de nutrientes, puesto que la 

disponibilidad de propágulos en cada uno de ellos es muy diferente. En efecto, la 

disponibilidad de individuos de Bromus pictus, y con ello de semillas, es mucho 

mayor en los sitios clausurados (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009), 

donde se encontró también la mayor cantidad de plántulas espontáneas. 

 La escasa respuesta al riego observada en la supervivencia de plántulas 

cualquiera sea la historia de pastoreo (Tabla 3.4) contrasta con las evidencias 

acerca del papel que ejerce la disponibilidad de agua sobre dicho proceso en la 

estepa patagónica, en particular en años secos (Cipriotti y Aguiar 2005). Si bien 

se observaron respuestas al agregado de agua tanto en el número de hojas por 

plántula como en la tasa de senescencia foliar,  ello no se tradujo en una mayor 

supervivencia de plántulas en ninguna de las fechas analizadas. Probablemente 

eso se deba a que si bien el riego pudo haber compensado el muy bajo volumen 

de precipitaciones registrado durante el periodo experimental, no pudo 

compensar el bajísimo número de eventos, muy inferior al promedio histórico.  

De hecho, en este ensayo sólo se agregaron 4 riegos, mientras que durante el 

período en el que se llevó a cabo el experimento se produjeron  32 eventos de 

lluvia menos (-36 %).  Rotundo y Aguiar (2004) mostraron que en condiciones de 

campo, la longitud media de las raíces de las plántulas es de aproximadamente 

10 cm, mientras que en un individuo adulto las raíces profundizan más allá de los 

30 cm (Golluscio et al. 2005 a, Golluscio et al. 2005 b). El contenido hídrico a 10 

cm de profundidad disminuye rápidamente por evaporación superficial (Cipriotti 

et al. 2008), siendo por lo tanto de muy corto plazo el efecto del riego en el 
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estrato explorado por las plántulas (Figura 3.2, se pierde el efecto del riego de 

una fecha a la siguiente). Por esa razón, la variación en el monto total de 

precipitaciones sin cambios en el número de eventos de lluvia no produciría 

cambios en la supervivencia de plántulas. Esto podría explicar la falta de 

respuesta al riego observada en este experimento y la falta de respuesta a las 

variaciones en disponibilidad hídrica simuladas por Cipriotti y colaboradores 

(2008) utilizando un sistema de reducción del volumen de los eventos de lluvia 

sin modificar su número, creado por Yahdjian y Sala (2002). En el presente 

experimento la disminución de las precipitaciones de la estación de crecimiento 

2007-2008 produjo una caída en la supervivencia de plántulas excepcionalmente 

drástica, justamente porque la caída en el volumen de precipitaciones estuvo 

asociada con una drástica caída en el número total de eventos. No obstante es 

importante mencionar la necesidad de realizar nuevos ensayos específicos para 

poner a prueba esta hipótesis, surgida de los resultados del presente trabajo,  

respecto a la importancia de la frecuencia de eventos de lluvia sobre la 

supervivencia de plántulas.  

Estos resultados remarcan la importancia de la estructura de las 

precipitaciones sobre la dinámica de las poblaciones vegetales. En la estepa de 

pastos cortos de Colorado, Estados Unidos, Sala y Lauenroth (1982) 

encontraron respuestas de individuos adultos de una especie de pasto a lluvias 

de 5 mm e hipotetizaron sobre las posibles respuestas de la vegetación a 

eventos de menor tamaño. Es posible que dicha respuesta sea aún mayor en 

plántulas que en individuos adultos, ya que las primeras concentran sus raíces 

en los primeros 10 cm de suelo (Aguiar et al. 1992). Estas reflexiones se 

enmarcan en modelos conceptuales modernos que relativizan los efectos de los 

eventos de lluvia de acuerdo a otros factores del ambiente y de las plantas como 

son la humedad del suelo al momento de ocurrir el evento, el tipo de especies 
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vegetales presentes, la estructura de edades de sus poblaciones, el estado 

fisiológico o fenológico de las plantas, etc. (Golluscio et al. 1998, 2009, 

Fernández 2007, Reynolds et al. 2004, Swemmer et al. 2007, Heisler-White et al. 

2008). En ese marco, es posible que en un año promedio -o bajo riegos más 

frecuentes-, las diferencias encontradas en enero se hubiesen mantenido en 

abril, expresándose más nítidamente la limitación por nitrógeno.  
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CAPÍTULO IV: CONCLUSIONES 

 

En este capitulo se evaluará en qué medida fueron refutadas o apoyadas 

las hipótesis planteadas inicialmente. Asimismo se propondrá un modelo 

conceptual que explique los efectos del pastoreo sobre la población de Bromus 

pictus y sus consecuencias sobre la posible recuperación. Finalmente se 

discutirán eventuales líneas de investigación surgidas de esta tesis. 

 

1. EVALUACIÓN DE LAS HIPÓTESIS 

 

Nuestra primera hipótesis planteaba que Bromus pictus, especie muy 

preferida por los herbívoros, tendría mayor tasa de crecimiento relativa máxima, 

mayor consumo de agua y mayor habilidad competitiva  que Stipa speciosa, 

poco preferida por los herbívoros. En coincidencia con la hipótesis, Bromus 

pictus, especie preferida por los herbívoros, mostró mayor tasa de crecimiento 

relativa en condiciones de alta disponibilidad de recursos, consumo de agua y 

habilidad competitiva  que la especie no palatable. La comparación del 

crecimiento de estas dos especies permitió hipotetizar cual sería el efecto de la 

disminución en la disponibilidad de nutrientes causada por el  pastoreo sobre 

cada una de ellas. En este sentido una disminución en la disponibilidad de 

recursos edáficos (García Martínez 2005, Golluscio et al. 2009)  perjudicaría en 

mayor medida el establecimiento y posterior crecimiento de especies palatables 

como Bromus pictus, con mayor TCRmax que las no palatables (Grime 1977, 

Moretto y Distel 1997).  

La otra hipótesis de esta tesis proponía que existiría una limitación por 

nitrógeno en el establecimiento y crecimiento de plántulas de Bromus pictus, y 

que dicha limitación sería mayor en los sitios con una alta intensidad histórica de 
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pastoreo (hipótesis 2). Los resultados coincidieron parcialmente con la 

hipótesis. En primer lugar, la fertilización promovió la tasa de elongación de las 

hojas, confirmando el rol esencial del nitrógeno en la producción de células, 

proceso de gran importancia para la elongación foliar (Mac Adam et al. 1989). Si 

bien existen otros antecedentes que muestran que el nitrógeno afecta la 

elongación foliar de gramíneas (Gastal y Lemaire 1988, Gastal y Belanger 1992), 

raramente provienen de sitios tan áridos como el estudiado en esta tesis. Como 

contrapartida, las variables morfogénicas y estructurales estudiadas no 

permitieron validar la segunda parte de esta hipótesis  porque las respuestas a la 

fertilización no variaron entre sitios con distinta historia de pastoreo. 

En segundo lugar, en el mes de enero se encontró una respuesta al 

nitrógeno en el establecimiento de plántulas de Bromus pictus en los micrositios 

de suelo desnudo  y  dicha limitación sólo fue encontrada en los sitios pastoreado 

intensamente. Sin embargo,   debido a la muy baja supervivencia de plántulas al 

final de experimento las diferencias encontradas en enero no persistieron hasta 

abril. Las muy bajas precipitaciones registradas durante el experimento, en 

comparación con el promedio histórico para el mismo período de tiempo, 

impidieron que se exprese en mayor medida la limitación por nitrógeno. 

Asimismo, dos hallazgos no pueden ser explicados en el marco de las hipótesis 

propuestas: (1) se encontraron efectos de la fertilización en los sitios clausurados 

al pastoreo cuando éstos fueron regados y (2) en ausencia de fertilización los 

sitios clausurados al pastoreo, con mayor contenido de nitrógeno, mostraron 

menor supervivencia de B. pictus que los pastoreados moderadamente. Estos 

hallazgos intrigantes, obligan a desarrollar un nuevo modelo conceptual que 

permita integrarlos en un mismo marco junto con los que apoyaron nuestras 

hipótesis iniciales.  
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2. MODELO CONCEPTUAL 

 

El pastoreo ovino en la estepa del Distrito Occidental de la Provincia 

Fitogeográfica Patagónica, al remover en forma repetida la biomasa de 

determinadas especies de pastos, provoca una disminución de su densidad 

(Perelman et al.  1997). Este efecto que es directo, es decir que el pastoreo es la 

causa inmediata  del mismo, perjudica  a especies preferidas por los herbivoros 

como Bromus pictus. No obstante el pastoreo actúa modificando otras variables 

del sistema, de forma tal que los cambios que provoca actúan afectando la 

dinámica poblacional de las especies de pastos. Este efecto del pastoreo es el 

que denominamos  indirecto. En este sentido se ha encontrado  que el pastoreo 

provoca una disminución en la concentración de nitrógeno edáfico total (García 

Martínez 2005, Golluscio et al. 2009). Al ser el nitrógeno un elemento 

fundamental para el crecimiento y desarrollo vegetal, su disminución en los sitios 

pastoreados debería tener consecuencias importantes sobre la comunidad 

vegetal. Dado que no todas las especies se ven igualmente afectadas por los 

cambios en la disponibilidad de recursos (Grime 1987), los cambios provocados 

por el pastoreo afectarían diferencialmente a las especies preferidas y no 

preferidas por el pastoreo (Moretto y Distel 1997). Las especies con mayor tasa 

de crecimiento relativa máxima verían más perjudicado su crecimiento ante una 

disminución en la disponibilidad de recursos. Los resultados de esta tesis 

confirman que Bromus pictus, especie muy preferida por los herbívoros, posee 

mayor tasa de crecimiento relativa en condiciones de alta disponibilidad de 

recursos que Stipa speciosa, especie poco preferida. Por lo tanto se podría 

inferir que la primera vería más perjudicado su crecimiento y establecimiento 

como consecuencia de los cambios provocados por el sobrepastoreo sobre la 

concentración de nitrógeno edáfico.  
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 En este trabajo se demostró que el establecimiento de plántulas de 

Bromus pictus, en la estepa del sur del Distrito Occidental de la Provincia 

Fitogeográfica Patagónica, se encuentra limitado por la disponibilidad de 

nitrógeno. Dicha limitación es diferente de acuerdo a la intensidad de pastoreo 

histórica del sitio y fue analizada particularmente para los micrositios de suelo 

desnudo que son los que aumentan en proporción con el pastoreo y sobre los 

cuales es deseable lograr la instalación de plántulas. En los sitios pastoreados 

intensamente se encontró la mayor limitación por nitrógeno y dicha limitación se 

expresó indistintamente en condiciones de disponibilidad hídrica abundantes 

como escasas (efecto del nitrógeno tanto en las parcelas regadas como en las 

no regadas). En los sitios clausurados al pastoreo, por el contrario, dicha 

limitación sólo se observó en condiciones de disponibilidad hídrica abundantes 

(efecto de nitrógeno solo en las parcelas regadas). Finalmente los sitios 

pastoreados moderadamente no mostraron respuestas al agregado de 

nitrógeno. En los sitios pastoreados intensamente la respuesta al nitrógeno sería 

máxima y se expresaría tanto en condiciones de alta como de baja disponibilidad 

hídrica (Figura 4.1). Esto se debería a que (a) en ellos hay menor competencia 

por agua (Aguiar et al. 1992), como consecuencia a una menor cobertura vegetal 

y proporción de especies de alta tasa de crecimiento (Schlichter et al. 1978, 

Perelman et al.  1997, Golluscio et al. 2009), y (b) también hay menor 

concentración de nitrógeno edáfico respecto a los sitios clausurados al pastoreo. 

En los sitios clausurados al pastoreo, en cambio, la respuesta al nitrógeno sólo 

se expresa cuando la disponibilidad hídrica es adecuada (riego o lluvias 

abundantes); mientras tanto es el agua y no el nitrógeno el elemento limitante 

para el establecimiento de las plántulas de Bromus pictus.  
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Figura 4.1: N total en los espacios de suelo desnudo (X 1000), % de suelo desnudo y 
establecimiento de plántulas en tratamiento control y fertilizado del experimento 
realizado a campo, para las tres intensidades históricas de pastoreo CL (clausura al 
pastoreo), PM (pastoreo moderado), PI (pastoreo intenso). Letras distintas indican 

diferencias significativas con un p ≤ 0,05.  

 

Por lo tanto en los sitios pastoreados intensamente, el pastoreo no sólo 

tendría un efecto directo que trae como consecuencia una disminución en la 

densidad de plantas y disponibilidad de propágulos de las especies palatables, 

sino que también tendría un efecto indirecto mediado por la disminución en la 

disponibilidad de nitrógeno edáfico en los micrositios de suelo desnudo que  

aumenta la limitación por nitrógeno y dificulta el establecimiento de plántulas de 

pastos. Este doble efecto traería como consecuencia que para recuperar los 

sitios afectados por el sobrepastoreo, no bastaría con introducir propágulos de 

las especies afectadas (los cuales son muy escasos en sitios sobrepastoreados), 

sino que también sería menester satisfacer las necesidades de nitrógeno. 
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3. LINEAS DE INVESTIGACIÓN 

 

Si bien en la presente tesis se ha realizado un importante avance en tratar 

de entender en qué medida el nitrógeno resulta limitante para el establecimiento 

de plántulas de Bromus pictus, aún quedan por contestar otras preguntas 

relacionadas con esta problemática.  

(1) En primer lugar, resultaría muy esclarecedor entender si la disponibilidad 

de nitrógeno afecta efectivamente mucho más el establecimiento de la 

especie de alta TCRmax estudiada que el de otras especies menos 

palatables, con menor TCRmax, como por ejemplo Stipa speciosa.  

(2) Debido a las bajísimas precipitaciones del año en el que se realizó el 

estudio, la limitación por agua fue tan intensa que  la de nitrógeno sólo se 

hizo evidente en el mes de Enero. La repetición del experimento en un 

año con mayores precipitaciones, permitiría obtener información más 

extrapolable a las condiciones modales que se verifican en la estepa 

patagónica.  

(3) La contracara positiva de haber realizado el ensayo en un año 

extremadamente seco es que puso en evidencia la importancia del 

número de eventos de lluvia como determinante de las tasas de 

supervivencia de plántulas. En efecto, la gran diferencia en 

establecimiento de plántulas entre lo observado en la literatura para años 

normales y el presente experimento, realizado en un año 

extremadamente seco, contrasta con lo presentado por Cipriotti et al 

(2008), quien no encontró diferencias en el establecimiento de plántulas 

entre años secos y húmedos simulados a través de techos interceptores 

de precipitaciones (Yahdjian y Sala 2002). En este sentido sería muy 

importante la repetición del experimento manipulando 
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independientemente el tamaño y número de los eventos de lluvia, con el 

fin de poner a prueba la nueva hipótesis surgida de los resultados del 

presente trabajo.  

(4) Por último, un corolario aplicado de esta Tesis es que con el fin de 

recuperar los ambientes degradados por sobrepastoreo, resultaría 

importante encontrar tecnologías económicamente viables que permitan 

la implantación de las especies preferidas por el ganado. Dichas 

tecnología deben ser eficientes, y dado el tipo de producción asociado a 

estos ambientes (ganadería ovina extensiva), deben ser de bajos 

insumos de forma tal que resulte viable su aplicación. En este sentido es 

menester buscar una forma económicamente viable de remover la 

limitación por nitrógeno. 
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