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Esta Tesis se presenta como parte de los requisitos para optar al grado 

Académico de Doctora en Agronomía, de la Universidad Nacional del Sur y no ha sido 

presentada previamente para la obtención de otro título en esta Universidad u otra. La 

misma contiene los resultados obtenidos en investigaciones llevadas a cabo en el 

ámbito del Laboratorio de Ecología, perteneciente al Departamento de Agronomía de 

la Universidad Nacional del Sur, el Centro de Recursos Naturales Renovables de la 

Zona Semiárida (CERZOS-CONICET) y en la Chacra Experimental Patagones, 

dependiente del Ministerio de Agroindustria de la Provincia de Buenos Aires durante el 

período comprendido entre el 22 de noviembre de 2011 y el 17 de noviembre de 2016, 

bajo la dirección del Dr. Carlos Alberto Busso (CERZOS-CONICET y Departamento de 

Agronomía, Universidad Nacional del Sur) y la codirección de la Dra. Marcela Susana 

Montecchia (Instituto de Investigaciones en Biociencias Agrícolas y Ambientales 

CONICET y Facultad de  Agronomía, Universidad Nacional de Buenos Aires).  
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RESUMEN 

 

Los pastizales naturales, constituyen un recurso natural renovable importante 

para la producción ganadera. El pastoreo tiene efectos no solo en las especies 

consumidas, sino también en todas aquellas que forman parte de la comunidad 

vegetal. La descomposición de la broza es fundamental para mantener la 

productividad de los ecosistemas terrestres. La misma regula la disponibilidad de 

nutrientes necesarios para el crecimiento de las plantas. El proceso de 

descomposición, es producido por una combinación de factores bióticos y abióticos 

como la actividad de los microorganismos en el suelo, las características de la broza, 

la temperatura, la precipitación y la radiación ultravioleta. El impacto de un cambio 

florístico sobre el flujo de energía y el ciclo de nutrientes del ecosistema está 

relacionado con diferencias en rasgos funcionales importantes, como la calidad de los 

tejidos aéreos y de la broza, entre especies más competitivas que reemplazan a 

especies menos competitivas bajo condiciones apropiadas de manejo del pastoreo. 

Poa ligularis, Nassella tenuis y Amelichloa ambigua son gramíneas perennes otoño-

invierno-primaverales de distintas etapas sucesionales, abundantes en los pastizales 

del sudoeste bonaerense. Las dos primeras especies son preferidas por el ganado 

doméstico y de etapas sucesionales tardías e intermedias, respectivamente; por su 

parte, A. ambigua es una especie indeseable y perteneciente a etapas sucesionales 

más tempranas. Las especies serales tardías, producen broza de buena calidad con 

altos contenidos de N, baja relación C:N y lignina, dando lugar a una rápida 

descomposición y mineralización de nutrientes. 

En este estudio se determinaron los efectos de (1) especies de gramíneas 

perennes nativas de distintas etapas sucesionales (P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua) 

y (2) la defoliación de las mismas en: (1) la demografía y el crecimiento de macollas, 

(2) la producción y dinámica de descomposición de la broza, (3) las comunidades 

microbianas, (4) la mineralización de N, (5) la diversidad morfológica de los hongos 

formadores de micorrizas arbusculares (HFMA), (6) el porcentaje de colonización total 

y de estructuras (vesículas y arbúsculas) de micorrizas arbusculares, y  (7) la 

producción de forraje anual. Los estudios se efectuaron en una clausura de 16 años al 

acceso de herbívoros domésticos en la Chacra Experimental de Patagones (Bs. As.). 

Diferentes plantas marcadas de las tres especies en cada uno de tres años 

consecutivos (2012-2014) fueron o no (control) defoliadas dos veces durante la 

estación de crecimiento, en los estadios morfológicos de desarrollo vegetativo e 

inmediatamente luego de la diferenciación de los ápices vegetativos en reproductivos.  
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Las especies palatables (es decir, P. ligularis y N. tenuis) lograron recuperar la 

pérdida de material fotosintético en las macollas marcadas debido a la defoliación, y 

tuvieron una producción similar o mayor de forraje que la especie no palatable. Las 

tasas relativas de crecimiento de las plantas defoliadas de las tres especies fueron 

similares, y en ciertos períodos mayores a aquellas en las plantas control. Esto 

contribuye a explicar la sobrecompensación de biomasa aérea de las tres especies en 

2012, y la compensación y sobrecompensación de A. ambigua y P. ligularis en 2013, 

respectivamente, respecto de los controles sin defoliar por unidad de área basal. En 

general, las plantas de P. ligularis mostraron un mayor aporte de broza aérea respecto 

de las demás especies. La broza aérea de P. ligularis y N. tenuis se descompuso más 

fácilmente que la broza de A. ambigua; en el caso de las raíces ocurrió lo contrario, y 

los efectos microclimáticos de las especies, podrían influir en estadios más avanzados 

del proceso de descomposición. La identidad de las especies vegetales más que los 

tratamientos de defoliación, modularon la estructura de las comunidades bacterianas y 

la actividad microbiana. La mineralización neta potencial de N fue mayor bajo A. 

ambigua en 2013. Sin embargo, en las incubaciones aeróbicas no se registraron 

diferencias significativas entre especies. Poa ligularis presentó mayor densidad de 

hongos formadores de micorrizas arbusculares, y junto con A. ambigua presentaron 

mayor riqueza de los mismos que los sitios sin vegetación. En general, los 

tratamientos de defoliación afectaron la colonización total sólo en ciertos momentos de 

muestreo. Las plantas de Poa ligularis presentaron mayor porcentaje de vesículas 

durante 2012 y 2013, y A. ambigua de arbúsculas en el último muestreo. Esto último 

demuestra la mayor dependencia de esta especie a la asociación micorrízica.  

Este estudio determinó (1) un mayor aporte de broza aérea, que se 

descompone más fácilmente, (2) comunidades de micoorganismos más heterogéneas 

(es decir, más diversas), y (3) una mayor actividad microbiana, densidad total de 

esporas y presencia de vesículas en P. ligularis que en A. ambigua. Estos resultados 

sugieren un mejor funcionamiento en el ecosistema estudiado (vía un mayor ciclo de 

nutrientes) en pastizales naturales dominados por P. ligularis que en aquellos 

dominados por A. ambigua. 
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ABSTRACT 

 

Rangelands are an important renewable natural resource for livestock 

production. Grazing has effects not only on the grazed plants but also on all those 

which are part of the plant community. Litter decomposition is critical to maintain the 

productivity of terrestrial ecosystems. It regulates the availability of nutrients which are 

necessary for plant growth. The process of decomposition is produced by a 

combination of biotic and abiotic factors such as the activity of the microorganisms in 

the soil, litter characteristics, temperature, precipitation and ultraviolet radiation. The 

impact of a change in the plant species composition on the energy flow and nutrient 

cycling in the ecosystem is related with differences in important functional traits. These 

include, for example, the quality of the shoot tissues and litter between more 

competitive species which replace less competitive ones under appropriate livestock 

grazing. Poa ligularis, Nassella tenuis and Amelichloa ambigua are cool season 

perennial grasses of different successional stages, which are abundant on rangelands 

of southwestern Buenos Aires. Poa ligularis and N. tenuis are preferred by domestic 

livestock, and of late and intermediate successional stages, respectively.  Amelichloa 

ambigua is a not preferred plant species, and of earlier successional stages than P. 

ligularis and N. tenuis. Late-seral perennial grasses produce good quality litter with 

high N content and low C/N and lignin ratios, which leads to a fast decomposition and 

nutrient mineralization. 

In this study, the effects of (1) native perennial grasses of different successional 

stages (i.e., P. ligularis, N. tenuis and A. ambigua), and (2) defoliation of these grasses 

were determined on (1) tiller demography and growth, (2) litter production and 

decomposition dynamics, (3) microbial communities, (4) N mineralization, (5) 

morphological diversity of fungi forming mycorrhizal associations (FFMA), (6) the total 

percentage of mycorrhiza colonization and of those of mycorrhiza structures (vesicles 

and arbuscules), and (7) annual forage production. Studies were conducted within a 

16-year-old exclosure to domestic livestock in the Chacra Experimental de Patagones, 

Provincia de Buenos Aires. Different marked plants of the three species on each of 

three consecutive years were either defoliated or not (i.e., control plants) twice in the 

growing season in the vegetative and immediately after the differentiation of the shoot 

apex from vegetative to reproductive developmental morphology stages.  

Preferred species (i.e., P. ligularis and N. tenuis) achieved to recover 

photosynthetic material lost to defoliation in the marked tillers, and showed an either 

similar or greater forage production than undefoliated plants. Relative growth rates of 

the three species were either similar or greater than those on control plants. This 
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contributes to explain the overcompensation of aboveground biomass in the three 

species in 2012, and the either exact or overcompensation of that biomass on A. 

ambigua and P. ligularis in 2013, respectively, on a per unit basal area scale.  In 

general, plants of P. ligularis showed a greater aboveground litter production in 

comparison to the other species. Aboveground litter of P. ligularis and N. tenuis 

decomposed easier than that of A. ambigua. The reverse was true for belowground 

litter, and the microclimatic effects of the plant species could influence on more 

advanced stages of the decomposition process. Species identity more than the 

defoliation treatments modulated the structure of the bacterial communities and the 

microbial activity. Potential N mineralization was greater underneath A. ambigua in 

2013. However, there were not significant differences among species in the aerobic 

incubations. Poa ligularis showed a greater density of FFMA, and together with A. 

ambigua showed greater FFMA richness than uncovered, nude sites. In general, 

defoliation treatments affect total colonization by mycorrhizal fungi only at certain times 

of sampling. Plants of P. ligularis had a greater percentage of vesicles during two 

consecutive years, and those of A. ambigua of arbuscules at the last sampling date. 

This demonstrates the greater dependency of A. ambigua of the symbiosis with fungi in 

comparison to the other two plant species. 

This study determined (1) a greater contribution of aboveground litter, which 

decomposes easily, (2) more heterogeneous microorganism communities (i.e., more 

diverse), and (3) a greater microbial activity, total spore density and presence of 

vesicles, in P. ligularis than in A. ambigua. These results suggest a better functioning in 

the study ecosystem (via a greater nutrient cycling) if rangelands are dominated by P. 

ligularis than by A. ambigua. 
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CAPÍTULO 1 

INTRODUCCIÓN GENERAL 

 
1.1 Introducción 

 

Los pastizales naturales de todo el mundo constituyen un recurso renovable 

importante para la producción ganadera. En su mayoría, se ubican en zonas climáticas 

áridas y semiáridas (Brown, 1995). La defoliación puede definirse como cualquier 

remoción de material vegetal, fisiológicamente activo, ya sea por corte, pisoteo o 

alimentación por parte de organismos herbívoros que determina un cambio inmediato 

de altura y densidad en la cobertura vegetal (Heady y Child, 1994). Las gramíneas que 

componen los pastizales naturales deben ser capaces de reponer rápidamente la 

biomasa removida por una defoliación para asegurar su persistencia en el pastizal. La 

reposición de dicha biomasa puede ocurrir, por ejemplo, mediante (1) la producción de 

nuevas macollas por activación de meristemas (yemas) axilares, con aumentos 

subsiguientes en el área basal de las plantas (Flemmer et al., 2002); la producción de 

(2) hojas, y (3) láminas y vainas foliares a partir de meristemas apicales e intercalares 

remanentes (Briske, 1991; Busso y Richards, 1995), y la velocidad de crecimiento (ej. 

tasa relativa de crecimiento) a partir de dichos tejidos. Los tres tipos de meristemas (es 

decir, axilares, apicales, e intercalares) crecen simultáneamente durante el re-

establecimento de los tejidos aéreos; sin embargo, la velocidad de rebrote luego de la 

defoliación dependerá de la interacción entre los tipos de meristemas disponibles, 

variables ambientales y disponibilidad de recursos (Briske y Richards, 1995). La 

cantidad y calidad de la biomasa aérea producida también es muy importante a la hora 

de determinar a cantidad y calidad de las brozas aérea y subterránea (Fitter y Hay, 

1983). 

Los controles principales de la liberación de nutrientes desde las brozas aéreas 

y subterráneas al suelo son el clima, los organismos del suelo, y la constitución 

química de la broza (Swift et al., 1979; Austin y Vivanco, 2006). Altos niveles de N y P 

mejoran las tasas de descomposición microbiana de la broza y su mineralización 

(Enríquez et al., 1993). Debido a que la tasa de descomposición microbiana está 

relacionada con la relación C:N, es de esperar que la cantidad de N y C que llegan al 

suelo será proporcionalmente menor al indicado por las cantidades de N y C de la 

broza aérea. El contenido de lignina controla la partición de la broza en materiales 

estructurales y metabólicos. La mayoría del material estructural (70%) con un alto 

contenido de lignina se estabiliza en el suelo, al mismo tiempo que muy poco pasa a 

formar parte de la biomasa microbiana (Swift et al., 1979). En el caso de las raíces, un 
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63% de su C se degrada fácilmente, y el 37% restante forma parte de la materia 

orgánica resistente del suelo (Swift et al., 1979). 

El clima afecta la producción de broza, la calidad de la misma, y la actividad 

microbiana. En la mayoría de los ambientes áridos y semiáridos la precipitación y la 

temperatura son importantes en controlar los procesos de descomposición (Lambers 

et al., 1988). Los ciclos de los nutrientes se pueden alterar debido en parte a una 

menor descomposición de la materia orgánica, que determinará un menor nivel de 

nutrientes en las plantas vasculares asociadas (Belnap, 1995). Algunos sistemas de 

desierto frío pueden ser especialmente susceptibles a estas alteraciones debido 

parcialmente a que menores temperaturas del suelo disminuyen el ciclo de los 

nutrientes (Lambers et al., 1988). Otro factor del suelo que puede afectar su biota es el 

pH (Wakelin et al., 2008). Por ejemplo, la conversión de NH4
+ a NO3

- no ocurrirá (vía 

Nitrosomas o Nitrobacter) si el pH es menor que 5 (Fitter y Hay, 1983).  La 

disponibilidad de agua, puede influir en las tasas de descomposición de la broza y 

liberación de nutrientes, a través de sus efectos sobre las actividades de los 

descomponedores (Orchard y Cook, 1983; Berg, 1986). El suministro de agua en 

forma de precipitaciones afecta la descomposición, por facilitar la lixiviación y desglose 

de hojarasca (Swift et al., 1979). La descomposición de la broza debajo del suelo se ve 

influenciada tanto por la disponibilidad de agua como por la calidad del material (Austin 

et al., 2009). En el caso de la broza en superficie, otros factores además de las 

precipitaciones influyen en la liberación de nutrientes a través de la misma (Austin et 

al., 2009). En la estepa patagónica, Austin y Vivanco (2006) mostraron que el factor 

dominante de la descomposición de la broza aérea fue la fotodegradación, que es la 

mineralización fotoquímica de la materia orgánica; estos estudios demostraron que la 

biota pareció ser muy poco importante, mientras que las dosis y distribución espectral 

de la radiación solar fueron determinantes críticos del reciclado de carbono en el 

ecosistema estudiado (Austin y Vivanco, 2006).  

El material vegetal fresco incorporado en el suelo, representa un sustrato 

fácilmente disponible para los descomponedores. La actividad principal de la 

mineralización de nutrientes, se lleva a cabo por las comunidades microbianas del 

suelo, y la calidad específica de los residuos orgánicos controla la velocidad de 

descomposición y la liberación de los nutrientes (Neely et al., 1991; Zabed Hossain et 

al., 2009). La broza de buena calidad, posee altos contenidos de N y baja relación 

C:N. Esto le permite descomponerse más rápido en comparación con la broza de baja 

calidad (Sánchez, 2001). Microorganismos como bacterias y hongos, segregan 

enzimas que pueden descomponer las moléculas grandes, tales como celulosa y 

lignina, en compuestos más pequeños que pueden ser absorbidos por la biota (Smalla 
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et al., 1993).  Materia orgánica con alta relación C:N o lignina:N se descompone más 

lentamente, e induce bajas tasas de mineralización de N, alta inmovilización en la 

biomasa microbiana, y la prevalencia de amonificación (Adams y Attiwill, 1986). 

Compuestos de carbono complejos, como fenoles u otros metabolitos secundarios 

también podrían retardar la descomposición de la hojarasca y la mineralización de 

nutrientes en el suelo. Este retraso podría resultar del efecto del secuestro de N a 

través de la precipitación de proteínas, la inactivación de las enzimas microbianas y/o 

efectos tóxicos en los descomponedores (Lambers et al., 1998; Aerts y Chapin, 2000). 

Por otra parte, la calidad de la broza generalmente disminuye durante el curso de la 

descomposición, debido a la pérdida de C fácilmente disponible, y la acumulación de 

compuestos recalcitrantes (Heal et al., 1997). Simultáneamente, la biomasa 

microbiana del suelo disminuye, y la eficiencia del uso del C aumenta (Dilly et al., 

1996). Diferentes grupos de bacterias y los hongos tienen diferentes capacidades 

bioquímicas y fisiológicas, y estas diferencias pueden influir en la descomposición de 

la broza (Das et al., 2007). Además, la mayor biodiversidad dentro de una comunidad, 

reduce los efectos que condiciones ambientales variables y extremas, pueden tener 

sobre la funcionalidad de las comunidades microbianas, y por lo tanto se preservan los 

procesos ecológicos relacionados (Ekschmitt et al., 2001). 

En Argentina, gran parte de la industria de producción del ganado de carne se 

basa en el pastoreo de la vegetación nativa de pastizales áridos y semiáridos, que 

ocupan aproximadamente las tres cuartas partes del territorio nacional. (Fernández y 

Busso, 1999). La Provincia Fitogeográfica del Monte se extiende de norte a sur en el 

centro y el oeste de Argentina, constituyendo el pastizal más árido del país. La porción 

patagónica, en el sur del Monte tiene un clima más frío. Su temperatura promedio 

anual es de 12 a 14 °C y las lluvias son escasas, entre 200 y 300 mm anuales, 

concentradas en invierno y primavera (Fernández y Busso, 1999). La vegetación del 

Monte ha sido degradada por el pastoreo excesivo y como resultado, las gramíneas 

perennes deseables han desaparecido y ha aumentado la cobertura de especies 

indeseables como arbustos, hierbas anuales y malezas (Distel y Bóo, 1996; Guevara 

et al., 1997). 

El pastoreo constituye una fuerza modificadora y modeladora, no solo de las 

especies afectadas, sino también de toda la comunidad vegetal y en forma directa o 

indirecta del microclima en especial y del microambiente en general (Anderson, 1983; 

Orbea et al., 1985). La sucesión generada por el pastoreo selectivo puede ser positiva 

o negativa (Anderson, 1983). Poa ligularis Ness ex Steudel y Nassella tenuis (Phil.) 

Barkworth son especies preferidas por el ganado doméstico y de etapas serales 

tardías e intermedias, respectivamente (Distel y Bóo, 1996; Peláez et al., 2010). 
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Amelichloa ambigua (Speg.) Arriaga y Barkworth es una especie indeseable y 

perteneciente a etapas serales más tempranas (Saint Pierre et al., 2002). Las tres 

especies de gramíneas perennes C3 son nativas de la Provincia Fitogeográfica del 

Monte, y su dominancia en el pastizal natural está condicionada, al menos en parte, 

por la historia de pastoreo y la frecuencia e intensidad de fuegos (Distel y Bóo, 1996). 

El impacto de un cambio florístico sobre procesos del ecosistema está 

relacionado con las diferencias en rasgos funcionales importantes, como la calidad de 

la broza, entre especies más competitivas que reemplazan a especies menos 

competitivas bajo condiciones apropiadas de manejo del pastoreo y/o fuego (Distel y 

Bóo, 1996). Hay varios factores que hacen más competitivas a las especies 

palatables, como un sistema radical bien desarrollado, un sistema activo de macollaje 

o una estrategia de supervivencia a través de un ciclo reproductivo reforzado o 

múltiple (Anderson, 1983). Pelaez et al. (2010), demostraron en zonas de Monte en la 

Patagonia que sistemas de pastoreo rotativo luego de fuegos controlados favorecieron 

la persistencia de especies preferidas por el ganado doméstico (ej. P. ligularis) y 

redujeron aquella de especies menos preferidas (ej. A. ambigua). Trabajos previos, 

informaron que la cobertura de P. ligularis y N. tenuis se incrementó en detrimento de 

aquella de A. ambigua en áreas que habían sido severamente pastoreadas (Giorgetti 

et al., 1999). Por otra parte, cambios florísticos han determinado cambios en los ciclos 

biogeoquímicos como resultado del aporte de una broza de diferente calidad (Evans et 

al., 2001).   

Flemmer et al. (2003), demostraron que la reducción en la cobertura vegetal de 

especies de gramíneas perennes incrementaba la cantidad de radiación 

fotosintéticamente activa que alcanzaba la superficie del suelo. Además, la 

temperatura de suelo se incrementa cuando se reduce la cobertura de follaje (Busso et 

al., 2010). Los cambios en el microclima entre plantas defoliadas versus plantas no 

defoliadas afectarán muy probablemente la descomposición de la broza en superficie, 

y el tamaño y actividad de los microorganismos en el suelo (Bremer et al., 1998). 

El pastoreo, puede tener un impacto muy importante en las raíces, la broza, y 

las características del suelo. Carrera et al. (2008) informaron que la producción de 

raíces finas no varió entre sitios pastoreados y no pastoreados. La concentración de 

compuestos secundarios fue mayor en la broza foliar y radical de las plantas 

pastoreadas que no pastoreadas (Carrera et al., 2008). La broza radical (fina: < 2mm) 

y el C mostraron una menor descomposición que la broza aérea, atribuible a los 

compuestos secundarios predominantes. La broza foliar se descompuso más 

lentamente, pero liberó más N durante la descomposición en el sitio no pastoreado 

que en el pastoreado (Carrera et al., 2008). Estos autores hallaron que los cambios en 
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la estructura del follaje inducidos por la defoliación (desde especies preferidas a no 

preferidas) incrementaron la concentración de compuestos secundarios en las brozas 

aérea y subterránea conduciendo a una lenta liberación de N al suelo durante la 

descomposición. Además, estos autores encontraron que una disminución de la 

intensidad de pastoreo resultó en un incremento en el reservorio de C orgánico en el 

suelo en áreas dominadas por arbustos en el norte de la Patagonia. Mapfumo et al. 

(2002) informaron que (1) la provisión de C por las brozas aérea y radical de especies 

de gramíneas fue mayor en la medida que se redujo la intensidad de pastoreo, y (2) el 

C orgánico total del suelo no cambió significativamente en los primeros 30 cm de 

profundidad del suelo durante un período de 3 años.  

La tasa de descomposición de la broza es afectada por las comunidades 

microbianas (Hector et al., 2000). Para entender la ecología de los microorganismos 

del suelo, sus interacciones y las funciones que realizan, es importante estudiarlos en 

su hábitat natural (Sterflinger et al., 1998). Altos niveles de actividad microbiana en 

suelos de pastizales naturales, posiblemente se relacionen con una comunidad 

estructuralmente adaptada a la degradación de sustratos lábiles (Ferreras et al., 2009). 

Las raíces de las plantas, debido a la continua pérdida de nutrientes, crean un entorno 

en el que las poblaciones microbianas y sus actividades, son significativamente 

diferentes de los sitios sin vegetación. Los compuestos perdidos desde las raíces por 

“rizodeposición” incluyen secreciones y exudados de bajo peso molecular, mucílagos 

de polisacáridos y lisados (Whipps y Lynch, 1986), que se ven afectados tanto 

cualitativamente como cuantitativamente por una amplia gama de factores 

ambientales, incluyendo las especies de plantas (Klein et al., 1988) y la defoliación 

(Bokhari y Singh, 1974). Prácticas de manejo como el pastoreo, pueden cambiar las 

condiciones ambientes del suelo o la distribución de C hacia las raíces y los 

microorganismos asociados (Schlesinger y Andrews, 2000; Ma et al., 2004). Se ha 

informado que la respiración microbiana se incrementó al aumentar la temperatura 

(MacDonald et al., 1995) o el contenido de humedad (Liang et al., 2003). Además, 

otros estudios realizados en pastizales, han demostrado que el corte reduce la 

respiración edáfica (Bremer et al., 1998; Wan y Lu, 2003) o que bajas intensidades de 

pastoreo no tuvieron efecto sobre la misma (Zhou et al., 2006). Estos resultados 

sugieren que las especies vegetales de los pastizales pueden tener diferentes grados 

de interacción con los microorganismos. Caracterizar la diversidad funcional 

microbiana puede ayudar a entender los procesos ecosistémicos implicados 

(Gavrichkova et al., 2010), debido a que la capacidad de las plantas para resistir 

perturbaciones como la defoliación, dependerá en parte de las comunidades 

microbianas asociadas. 
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La mineralización de nitrógeno es afectada por factores ambientales físicos 

como la temperatura, humedad, pH y aireación, por el contenido de nitrógeno del 

sustrato, tipo de compuestos orgánicos y por los microorganismos del suelo (Binkley y 

Hart, 1989). En zonas áridas la actividad microbiana es frecuentemente limitada por la 

humedad (Austin et al., 2004), por lo que las tasas de mineralización e inmovilización 

de nitrógeno están ligadas a los pulsos de precipitación (Fisher et al., 1987). Las 

sequías periódicas resultan en biomasa muerta de microorganismos que sirve de 

reservorio (Whitford, 2002) y dejan nutrientes disponibles para las plantas u otros 

microorganismos, por lo que la inmovilización microbiana puede reducir pérdidas de 

nitrógeno del ecosistema. El pastoreo moderado, influye en el funcionamiento de los 

pastizales mediante la mejora de los procesos de reciclaje de nutrientes, 

especialmente la mineralización de nitrógeno (Bardgett et al., 1998). Este efecto, se ha 

atribuido en gran medida a la mayor eficiencia de recirculación de nutrientes a través 

de los excrementos de los animales (Reuss y McNaughton, 1987), mejoras en la 

calidad de la broza y la descomposición de las plantas pastoreadas (Bardgett et al., 

1998). Además, la biota del suelo tiene un rol fundamental en la mineralización de este 

nutriente (Austin et al., 2006). Se han sugerido aumentos en la mineralización de N en 

pastizales pastoreados, producto de una mayor rizodeposición de las plantas 

defoliadas que produjeron un incremento en el tamaño y la actividad de la biomasa 

microbiana del suelo (Mawdsley y Bardgett, 1997; Bardgett et al., 1998). 

Un mecanismo de tolerancia muy importante que poseen las gramíneas nativas 

a perturbaciones como la defoliación, son cambios en las relaciones simbióticas con 

los microorganismos de la rizósfera (Manske, 1996). Los hongos formadores de 

micorrizas arbusculares (HFMA) se asocian a las raíces de muchas especies nativas y 

afectan la estructura y dinámica de la comunidad vegetal, especialmente en lugares 

con suelos pobres en nutrientes (Van der Heijden et al., 1998; Hartnett y Wilson, 

1999). A su vez, la comunidad vegetal, es la que determina la distribución y 

composición de los HFMA en el suelo (Johnson et al., 1992). El simbionte fúngico, 

recibe carbohidratos desde las raíces (Harley y Smith, 1983). A su vez, el micelio 

externo de los hongos aumenta el área de exploración del hospedante, permitiendo el 

acceso a los nutrientes (tales como P, N, y C) dentro de los poros del suelo, que 

serían inaccesibles para las raíces por si solas (Miller et al., 2012), mejoran la 

tolerancia al estrés ambiental (por ejemplo, la sequía), y proveen mayor resistencia al 

ataque por agentes patógenos (Harley y Smith, 1983). Las micorrizas arbusculares, 

contribuyen a la mejora de la estructura del suelo a través de la formación de los 

agregados, que a su vez aumentan la capacidad de retención de agua (Andrade et al., 

1998; Auge et al., 2001).  Mendoza et al. (2002), mostraron que una mayor cantidad y 



7 

 

 

diversidad en la población de HFMA estuvo asociada con una mayor calidad forrajera 

del pastizal. Las micorrizas han demostrado estimular la descomposición de la materia 

orgánica (Atul-Nayyar et al., 2009; Cheng et al., 2012) y dinámica de nutrientes en el 

suelo (Nuccio et al., 2013). El pastoreo, al influir sobre la disponibilidad de nutrientes, 

puede afectar la composición de las comunidades de HFMA y la frecuencia de 

colonización de las micorrizas arbusculares (Smith y Read, 2008). Los efectos de la 

defoliación sobre la colonización por HFMA han demostrado ser muy variables. Se ha 

reportado que el pastoreo o la defoliación puede disminuir (Bethlenfalvay y Dakessian, 

1984; Grime et al., 1987; Eom et al., 2001; Saravesi et al., 2014) aumentar (Frank et 

al., 2003) o no tener influencia sobre la colonización por HFMA (Torres et al., 2011; 

Yang et al., 2013). La variación en la respuesta de las micorrizas a la pérdida de la 

biomasa aérea podría ser debida a la cantidad de tejido removido (Gehring y Whitman, 

2002; Gehring y Bennett, 2009) y la identidad del HFMA asociado (Zaller et al., 2011). 

Especies de los géneros Glomus y Rhizophagus, comunes en ambientes áridos y 

semiáridos, son capaces de tolerar bajos niveles de hidratos de carbono procedentes 

de la planta huésped. Como resultado, los HFMA no sólo pueden sobrevivir sino 

también aumentar su crecimiento y abundancia (Eom et al., 2001; Saito et al., 2004; 

Su y Guo, 2007), favoreciendo así la capacidad competitiva de las plantas y la 

tolerancia a defoliaciones moderadas (Cheng et al., 2012; Nuccio et al., 2013; Kojima 

et al., 2014). 

Con un buen manejo del pastoreo en la Provincia Fitogeográfica del Monte, los 

cambios en la composición de especies desde especies no preferidas (ej., A. ambigua) 

por el ganado doméstico a especies preferidas (ej., P. ligularis) podrían determinar una 

mayor productividad primaria neta (entrada de C al sistema). Esto es debido a que los 

tejidos foliares de P. ligularis tienen una concentración de N superior a los de A. 

ambigua (Cano, 1988.), y la concentración de N del tejido foliar guarda una relación 

directa con la tasa fotosintética (Lambers et al., 1998). Además, la morfología diferente 

de P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua podría resultar en diferencias en la insolación 

recibida a nivel de suelo (debido a diferencias en el sombreado), factor clave 

estimulador de la descomposición (liberación de C del sistema) en zonas áridas 

(Austin y Vivanco, 2006). Los efectos microclimáticos producidos por el reemplazo de 

A. ambigua por P. ligularis podrían interaccionar positivamente con la broza de mayor 

labilidad de P. ligularis, dando lugar a mayores aumentos en las tasas de 

descomposición y de mineralización del N. A largo plazo, los aumentos en el secuestro 

de C, y al mismo tiempo los aumentos en la liberación de C a la atmósfera por 

descomposición de la broza, podrían modificar las reservas de C contenidas en la 

materia orgánica del suelo. Al mismo tiempo, los aumentos en la mineralización del N, 
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provocarían incrementos en el N inorgánico del suelo. Ambos efectos afectarían la 

sustentabilidad ecológica y económica del sistema, y su función como sumidero global 

de C. 

Las gramíneas perennes producen hojas de una vida corta, con una baja 

protección a los factores abióticos y los herbívoros (Campanella y Bertiller, 2008). Por 

lo tanto, los cambios de especies inducidos por un adecuado manejo del pastoreo 

desde gramíneas perennes no preferidas a gramíneas perennes preferidas podrían (1) 

afectar la cantidad y constitución química (concentración de lignina, N, etc) de la broza 

foliar (2) las características de las raíces finas, y sus tasas de descomposición y (3) los 

ciclos de los nutrientes y del C (Fisher et al., 2006). Sin embargo, la tasa del ciclo de 

nutrientes está determinada no solo por la tasa de liberación de nutrientes sino 

también por la cantidad total de broza (aérea y subterránea) que es producida por 

unidad de área de suelo.  

Hay evidencias de una gran entrada de C y nutrientes al suelo desde raíces 

finas en descomposición (Whitford, 2002). Sin embargo, no hay estudios de la medida 

en que la defoliación puede (1) modificar el microclima debajo de plantas de 

gramíneas perennes preferidas y no preferidas, y de los efectos que esta modificación 

puede tener (2) en las tasas de descomposición de las brozas aérea y subterránea, (3) 

la liberación de C, N y otros nutrientes desde las mismas, (4) la estructura y actividad 

de las comunidades microbianas, (5) la mineralización de N y (6) la simbiosis con 

HFMA. 
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1.2 Hipótesis de trabajo y objetivos 

 

Objetivo general  

Medir el efecto de los cambios en la estructura del follaje inducido por la 

defoliación, sobre diferentes factores que inciden en el flujo de energía y el ciclo de 

nutrientes, asociados a tres especies de gramíneas perennes de diferente preferencia 

por el ganado y de distintas etapas sucesionales (P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua).  

 

La información obtenida contribuye al conocimiento de los efectos involucrados 

en el reemplazo de especies serales tempranas no preferidas por el ganado 

doméstico, por especies serales tardías, preferidas por dicho ganado, sobre el 

funcionamiento del ecosistema. 

 

Hipótesis general 

La identidad y defoliación de las gramíneas perennes, al afectar el microclima 

debajo de las mismas, inciden diferencialmente en (1) la descomposición de las brozas 

aérea y subterránea, (2) la estructura y actividad de las comunidades microbianas en 

el suelo, (3) la mineralización de N, (4) la diversidad de HFMA y (5) la colonización de 

micorrizas arbusculares.  

  

Objetivos específicos 

Determinar los efectos de las especies y de la defoliación (de P. ligularis, N. 

tenuis y A. ambigua) en: 

 

(1) diferentes componentes de crecimiento, 

(2) la producción de broza durante la estación de crecimiento, 

(3) la pérdida de materia orgánica y los contenidos de N desde la broza 

aérea y subterránea de dichas especies, 

(4) la estructura y la actividad microbiana en el suelo, 

(5) la diversidad morfológica HFMA y el porcentaje de colonización total y 

de estructuras (vesículas y arbúsculas) de micorrizas arbusculares, 

(6) la mineralización de N (potencial e in situ) y, 

(7) la producción de materia seca anual. 
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CAPÍTULO 2 

ÁREA DE ESTUDIO 

 
El estudio se efectuó desde enero de 2012 a abril de 2015 en una clausura 

(1,12 ha.) de 16 años al acceso de herbívoros domésticos, en la Chacra Experimental 

Patagones, ubicada en el sur de la Provincia de Buenos Aires (40º 39’S, 62º 54’O; 40 

m snm, Fig. 2.1 y 2.2), dentro de la Provincia Fitogeográfica del Monte (Cabrera, 

1976). Dicha Provincia constituye la región más árida del país (Fernandez y Busso, 

1999). En el Partido de Patagones, la combinación de factores ambientales (sequías, 

fuertes vientos, irregularidad en las precipitaciones) y antrópicos (desmontes y 

laboreos excesivos, sobrepastoreo) han conducido a la región a un estado de 

degradación coincidente con la aparición de procesos de desertificación, como son la 

pérdida de la cobertura vegetal, disminución en la fertilidad del suelo, compactación y 

salinización, entre otras (MEA, 2005; Pezzola y Winschel, 2007; Pezzola et al., 2009; 

SAyDS, 2011). Además, estos ecosistemas, cuentan con bajos niveles de resiliencia 

(Elisetch, 2012).    

 

 

 

1Figura 2.1. Ubicación geográfica del sitio de estudio: Chacra Experimental de 

Patagones, perteneciente al Ministerio de Agroindustria (MAI) de la Provincia de 

Buenos Aires. 
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2Figura 2.2. Ubicación de la clausura dentro de la Chacra Experimental Patagones 

donde se efectuaron los estudios a campo. 

 

2.1 Clima 

 
El clima es templado semiárido, con precipitaciones concentradas en verano y 

otoño. Las precipitaciones anuales promedio son de 421 mm (1981-2012) con un 

máximo de 877 mm (1984) y un mínimo de 196 mm (2009), respectivamente (Ing. 

Montenegro, Chacra Experimental Patagones, Ministerio de Agroindustria de la 

Provincia de Bs. As., comunicación personal). 

Los datos climáticos de temperaturas del aire y suelo, humedad relativa, 

precipitaciones y evapotranspiración, velocidad del viento e Irradiancia (Fig. 2.3), 

fueron provistos por una estación meteorológica automática ubicada a 1 km de la 

clausura. Los valores de precipitación anual para los años 2012, 2013 y 2014 fueron 

de 513, 422 y 597 mm, respectivamente. 
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3Figura 2.3. Datos climáticos mensuales en la Chacra Experimental Patagones: a) 

temperaturas medias del aire (°C), b) temperaturas medias del suelo en los primeros 

20 cm (°C) c) humedad relativa media (%), d) humedad media del suelo en los 

primeros 30 cm (cd), e) velocidad media del viento (km/h), f) irradiancia (w/m2) y g) 

precipitaciones y evapotranspiración (mm). 
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2.2 Suelo 

 

El paisaje de la región comprende vastas llanuras con ondulaciones bien 

marcadas y microdepresiones aisladas. Los materiales originarios de los suelos 

predominantes son arenas finas, transportadas por el viento y depositadas sobre 

tosca, y rodados líticos o materiales limo-arenosos más antiguos, débilmente 

consolidados (INTA-CIRN, 1989). El suelo fue clasificado como Haplocalcid típico 

(Giorgetti et al., 1997). Diversas determinaciones físico-químicas del suelo se 

realizaron en el sitio de estudio tomando cinco muestras compuestas de 0-20 cm de 

profundidad (Tabla 2.1). 

 

1 Tabla 2.1. Propiedades físico-químicas del suelo de la Chacra Experimental 

Patagones. Materia orgánica (MO), Nitrógeno total (Nt), Conductividad eléctrica (CE), 

Fósforo extractable (Pe), Capacidad de intercambio catiónico (CIC), Cationes 

Intercambiables (Na, Mg, K y Ca) y Textura. Cada dato es el promedio ± 1 error 

estándar (n= 5). 

Variable Sitio de estudio 

MO (%) 2,19 ± 0,03 

pH 8,26 ± 0,02 

Nt (%) 0,12 ± 0,0008 

CE (dS/m)     0,6 ±0,01 

Pe (ppm)   9,88 ± 0,06 

CIC (cmol/kg) 12,14 ± 0,18 

Na (cmol/kg) 4,27 ± 0,2 

Mg (cmol/kg) 1,49 ± 0,05 

K (cmol/kg)   1,34 ± 0,02 

Ca (cmol/kg) 4,85 ± 0,09 

Arena (%)     50,82 ± 0,1  

Limo (%)      23,56 ± 0,14 

Arcilla (%)  25,82 ± 0,19 

Textura Franco-arcillo-arenoso 

 

2.3 Vegetación 

 

La comunidad se caracteriza por un estrato arbustivo abierto que incluye 

especies herbáceas de diferente calidad para la producción de ganado (Giorgetti et al., 

1997). La dominancia de un grupo particular de gramíneas o arbustos en esta región 
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está condicionada, al menos en parte, por la historia de pastoreo y frecuencia e 

intensidad de fuegos (Distel y Bóo, 1996; Giorgetti et al., 1997). Nasella clarazii y Poa 

ligularis son especies de gramíneas C3 deseables y dominantes en la comunidad en 

áreas clausuradas al pastoreo por varios años. Con pastoreo moderado y continuo, 

estas especies son reemplazadas por otras gramíneas C3 deseables, como por 

ejemplo Nassella tenuis y Piptochaetium napostaense. Es común encontrar otras 

gramíneas perennes deseables como Bromus catharticus, Jarava neaei, J. plumosa, 

Pappophorum vaginatum, y Sporobolus cryptandrus. También se encuentran especies 

de palatabilidad intermedia como Pappostipa speciosa, Melica bonariensis, Aristida 

pallens, A. spegazzinii, A. subulata y A. trachyantha. Bajo pastoreo continuo y alta 

carga animal, las especies deseables son reemplazadas por especies no preferidas 

(indeseables) por el ganado vacuno, como por ejemplo Amelichloa ambigua, A. 

brachychaeta y Nassella trichotoma (Cano, 1988; Giorgetti et al., 1997). Asimismo, la 

baja frecuencia o falta de fuegos, conjuntamente con el pastoreo continuo y severo, 

contribuyen al reemplazo de las especies deseables por especies anuales como 

Bromus hordeaceus, Medicago minima y Erodium cicutarium, y especies arbustivas 

tales como Geofraea decorticans, Brachyclados lycioides, Condalia microphylla, 

Chuquiraga erinacea, Larrea divaricata, Schinus fasciculatus, Lycium chilense, 

Prosopidastrum globosum y Prosopis alpataco. En la clausura donde se realizaron los 

estudios, predominan las especies herbáceas, encontrándose algunas plantas leñosas 

aisladas (Fig. 2.4). Las especies en estudio, comienzan su crecimiento en marzo-abril, 

vegetan durante el invierno, florecen a mediados de octubre (P. ligularis) y noviembre 

(A. ambigua y N. tenuis), y fructifican y diseminan sus semillas a fines de primavera-

comienzos del verano (Cano 1988; Ihurrart, 2015). Existe cierto defasaje en su ciclo de 

crecimiento, siendo P. ligularis la especie más adelantada, luego N. tenuis y finalmente 

A. ambigua (Ihurrart, 2015). 
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4Figura 2.4. Fotografía de la clausura donde se realizaron los estudios a campo. 

 

2.4 Características de las especies en estudio 

 

Poa ligularis Nees ex Steudel (coirón poa):  

Especie de gramínea perenne C3, de etapas sucesionales tardías, cespitosa de 

15 a 45 cm de altura (Fig. 2.5). Hojas con vainas lisas dilatadas en la base; lígula muy 

larga, aguda, de 5 a 10 mm de longitud, generalmente desgarrada; lámina foliar 

conduplicada o convoluta, de 1 a 2 mm de ancho. Flores unisexuales en plantas 

dioicas (Correa, 1978). De ciclo otoño-inverno-primaveral: rebrota en marzo – abril, 

vegeta en invierno, florece a mediados de octubre, fructifica y disemina a fines de 

primavera y principio de verano. Crece en el centro, oeste y sur de la Argentina. Es 

una especie preferida por el ganado, que produce broza de buena calidad (altos 

contenidos de N, baja relación C:N y baja lignina; Moretto y Distel, 2003); se comporta 

como dominante en áreas donde el pastoreo es rotativo y de baja intensidad animal 

(Giorgetti et al., 2006). 

 

 

5Figura 2.5. Fotografía de una planta de Poa ligularis en el sitio de estudio. 
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Nassella tenuis (Phil.) Barkworth (flechilla fina): 

Especie de gramínea perenne C3, de etapas sucesionales intermedias, 

cespitosa con cañas de 30 a 70 cm de altura (Fig. 2.6). Hojas con las vainas lisas o 

escabrosas, glabras o espinosas, lígula membranácea obtusa o truncada, de 0.5 a 2 

mm de longitud, lóbulos pilosos. Láminas lineales semiconduplicadas o convolutadas, 

de 0,5 a 1,5 mm de ancho, variablemente pilosas (Cabrera,1970). Panoja laxa 

multiflora. De ciclo otoño-inverno-primaveral: rebrota en marzo – abril, vegeta en 

invierno, florece y fructifica en noviembre - diciembre. Se encuentra en Argentina, 

desde Córdoba y San Luis hasta Santa Cruz, y desde el oeste y sur de Buenos Aires 

hasta el pie de los Andes. Forrajera de buena calidad y alta productividad apetecida 

por los herbívoros durante el invierno y la primavera (Giorgetti et al., 1997). Produce 

broza de buena calidad (Carrera et al., 2005) 

 

 

6Figura 2.6. Fotografía de una planta de Nassella tenuis en el sitio de estudio. 

 

Amelichloa ambigua (Speg.) Arriaga y Barkworth (paja vizcachera): 

Especie de gramínea perenne C3, de etapas sucesionales tempranas, 

cespitosa de 40 a 100 cm de altura (Fig. 2.7). Hojas con vainas lisas, lígula 

membranáceo-pestañosa, emarginada o retusa. Láminas foliares lineales rectas, 

cilíndrico filiformes rígidas. Panoja linear y compacta de 20 a 25 cm. De ciclo otoño-

inverno-primaveral: rebrota en otoño, vegeta en invierno, florece y fructifica a principios 

de verano. En Argentina se extiende desde Santa Cruz, hasta Mendoza, San Luis, 

Córdoba, Santa Fe y Entre Ríos. Es una especie con alto contenido fibroso no 

preferida por el ganado vacuno, que produce broza de baja calidad (bajos contenidos 

de N, alta relación C:N y alta lignina; Saint Pierre et al., 2004a; Fernández et al., 2010). 
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Su abundancia indica sobrepastoreo, ya que es sólo despuntada por el ganado 

doméstico solamente cuando no hay un forraje mejor (Giorgetti et al., 1997). 

 

 

7Figura 2.7. Fotografía de una planta de Amelichloa ambigua en el sitio de estudio. 
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CAPÍTULO 3 

DISEÑO EXPERIMENTAL-TRATAMIENTOS 

 

3.1 Diseño experimental 

 

Se siguió un diseño completamente aleatorizado con réplicas balanceadas. Los 

procedimientos experimentales en cada estudio, se explican en detalle en el capítulo 

correspondiente.  

 

Demografía y crecimiento de macollas, producción de broza y biomasa 

aérea 

Dentro de la clausura se marcaron 20 plantas al azar de cada especie. La 

mitad (n= 10) de las plantas fueron defoliadas dos veces durante la estación de 

crecimiento, y la otra mitad permaneció sin defoliar (control). En las plantas control de 

las 3 especies, se midió la producción de broza anual utilizando trampas de broza 

aérea. Las mediciones se realizaron durante 2012, y se repitieron en un conjunto 

diferente de plantas, durante 2013. En el estudio de demografía y crecimiento de 

macollas, se analizaron como factores las especies, tratamientos de defoliación, 

fechas de muestreo y años. En el estudio correspondiente a la producción de broza, 

los factores analizados fueron las especies, las fechas de muestreo y los años; y para 

el caso de la producción de biomasa aérea, las variables analizadas fueron las 

especies, los tratamientos de defoliación y los años de estudio.  

 

Descomposición de broza aérea y subterránea  

 Dentro de la clausura se marcaron 40 plantas al azar por especie. La mitad de 

las plantas se defolió dos veces durante la estación de crecimiento y el resto 

permaneció sin defoliar. En cada fecha de muestreo, fueron eliminadas 10 plantas por 

especie (5 plantas x 2 tratamientos de defoliación, n= 5). Este estudio se realizó en el 

período 2012-2014 y se repitió con un conjunto diferentes de plantas durante el 

período 2013-2015. Los factores analizados fueron los estudios (2012-2014 y 2013-

2015), las especies, los tratamientos de defoliación, las fechas de muestreo y el 

material vegetal (láminas vs. raíces) perteneciente a cada una de las especies en 

estudio. 
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Estructura y actividad de las comunidades microbianas 

Dentro de la clausura se marcaron 12 plantas al azar por especie. La mitad de 

las plantas (n= 6) se defolió dos veces durante la estación de crecimiento y el resto 

permaneció sin defoliar. El estudio para caracterizar las comunidades bacterianas se 

realizó durante 2012 y se repitió en un conjunto diferente de plantas durante 2013. El 

estudio correspondiente a la actividad microbiana del suelo asociado a las especies en 

estudio, se realizó durante 2012 y repitió en un conjunto diferente de plantas durante 

2013 y 2014. Los factores analizados fueron las especies, los tratamientos de 

defoliación, las fechas de muestreo y los años. 

 

Mineralización de nitrógeno 

Para determinar la mineralización neta de N in situ, dentro de la clausura se 

marcaron 10 plantas al azar por especie (separadas al menos 1 m unas de otras). La 

mitad de las plantas (n= 5) se defolió dos veces durante la estación de crecimiento y el 

resto permaneció sin defoliar. Este estudio se realizó en 2013 y se repitió en 2014, 

donde nuevas plantas fueron seleccionadas. Los factores analizados fueron las 

especies, los tratamientos de defoliación, las fechas de muestreo y los años.  

En 2013, del suelo proveniente de 8 plantas por especie y 8 sitios sin 

vegetación, se estimó la mineralización neta potencial de N en laboratorio. Los 

factores analizados fueron las especies/sitios sin vegetación y los ciclos de incubación.  

 

Hongos formadores de micorrizas arbusculares (HFMA) 

Para caracterizar la comunidad de los HFMA, dentro de la clausura se 

marcaron 12 plantas al azar por especie y 12 sitios sin vegetación. La mitad de las 

plantas (n= 6) se defolió dos veces durante la estación de crecimiento y el resto 

permaneció sin defoliar. Este estudio se realizó durante 2012 y los factores analizados 

fueron las especies/sitios sin vegetación, los tratamientos de defoliación y las fechas 

de muestreo. 

Para estimar el porcentaje de colonización total y de estructuras (vesículas y 

arbúsculas) de micorrizas arbusculares, durante 2012 las mediciones se realizaron 

sobre las mismas plantas y momentos de muestreo que los realizados para 

caracterizar las comunidades de HFMA. Siguiendo el mismo diseño, este estudio se 

repitió en 2013 en un conjunto diferentes de plantas. Los factores analizados fueron 

las especies, los tratamientos de defoliación, las fechas de muestreo y los años de 

estudio. 
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3.2 Tratamientos 

 

Con el propósito de eliminar todo el material senescente acumulado en los 

años anteriores y uniformar las condiciones al inicio de la estación de crecimiento en 

cada año de estudio, se realizó un corte de limpieza. Para esto, se defolió la totalidad 

de las plantas marcadas cuando las mismas se encontraban en estado de dormición 

(8-02-2012, 22-01-2013 y 28-01-2014) a 5 cm desde el nivel del suelo. 

 

Tratamientos de defoliación 

Los tratamientos de defoliación se realizaron de manera manual, con tijera de 

tusar a 5 cm desde el nivel del suelo, en los estadios morfológicos de desarrollo 

vegetativo (7-08-2012, 18-07-2013 y 18-07-2014) e inmediatamente luego de la 

diferenciación del ápice vegetativo en reproductivo (14-09-2012, 17-09-2013 y 29-08-

2014). Para determinar el momento en que los ápices vegetativos de las macollas se 

transformaron en reproductivos, se extrajeron macollas periódicamente desde agosto 

en 2012, 2013 y 2014. Estas macollas (n= 10/ especie) fueron disectadas, y se 

determinó bajo la lupa (10 x) el estadio fenológico del ápice de crecimiento (es decir, 

vegetativo o reproductivo). De esta forma, los meristemas de crecimiento activo 

(intercalares, apicales) permanecieron en las plantas luego de la segunda defoliación y 

por lo tanto no afectaron su ciclo biológico de crecimiento (Briske y Richards, 1995; 

Giorgetti et al., 2000). 

 Con los tratamientos de corte, se intentó simular una intensidad de pastoreo 

moderado (Quiroga et al., 2004, 2005) y rotativo, característico de la zona de estudio 

(Giorgetti et al., 2006). Al finalizar cada ciclo de crecimiento (22-01-2013, 28-01-2014 y 

16-01-2015) las plantas fueron defoliadas nuevamente a 5 cm de altura para obtener 

la producción de biomasa total. Luego de las defoliaciones, el material vegetal fue 

secado en estufa a 72 ºC durante 72 h y pesado. 
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CAPÍTULO 4 

DEMOGRAFÍA Y CRECIMIENTO DE MACOLLAS 

 
4.1 Introducción 

 

Los productores primarios (es decir, las plantas) transforman la energía 

lumínica en energía química luego de la fijación de CO2 atmosférico y la disponibilidad 

de agua en el proceso de fotosíntesis (Larcher, 2003), participando así en el flujo de 

energía. Los tejidos vegetales más viejos pasarán eventualmente, del compartimiento 

biomasa al de broza (Brevedan et al., 1996). Esta broza será descompuesta por 

factores bióticos (ej. microorganismos) y abióticos (radiación UV, temperatura y 

humedad; Austin y Vivanco, 2006), aportando nutrientes al suelo y participando así en 

el ciclo de nutrientes, que serán absorbidos por las plantas. 

El pastoreo constituye una fuerza modificadora y modeladora de la comunidad 

vegetal (Anderson, 1983). La cantidad y el tipo de tejidos removidos, y el momento 

cuando ocurre dicho disturbio en relación al desarrollo de la planta y del ambiente 

imperante son muy importantes en la determinación del impacto de la defoliación 

sobre las plantas. La pérdida de hojas viejas usualmente tiene un efecto mucho menor 

que la pérdida de la misma cantidad de hojas jóvenes (Gold y Caldwell, 1989a). La 

pérdida de tejido meristemático usualmente tiene un efecto mucho mayor que la 

pérdida proporcional de biomasa, área foliar o recursos de la planta (C y N) (Branson, 

1953; Richards y Caldwell, 1985; Briske, 1991). Las condiciones abióticas que limitan 

la disponibilidad de luz, agua y nutrientes, antes y luego de la defoliación pueden tener 

efectos decisivos en la habilidad de la planta para recuperarse (McNaughton, 1983; 

Busso et al. 1989, 1990; Flemmer et al., 2003; Torres et al., 2011). Además, las 

especies vegetales que compiten con plantas no defoliadas o con vecinos más 

tolerantes a la herbivoría, pueden no recuperarse efectivamente de la defoliación, aun 

cuando pueden hacerlo completamente luego de una defoliación similar si se hayan 

aisladas (Cottam, 1986; Bryant, 1987). Debido a que gran parte de los estudios 

fisiológicos han examinado las respuestas de la defoliación en plantas creciendo 

aisladas (ej. Briske y Richards, 1995) y con alta disponibilidad de recursos, se debe 

tener precaución al hacer interpretaciones ecológicas de estudios de corte. 

Las gramíneas pueden resistir el pastoreo por medio de dos mecanismos: 

evitación y/o tolerancia (Briske y Richards, 1995). La primera, involucra mecanismos 

que reducen la probabilidad y severidad del pastoreo, mientras que la tolerancia 

consiste en mecanismos que promueven el crecimiento luego de la defoliación (Briske, 

1998). Los mecanismos de evitación están compuestos por atributos de la 
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arquitectura, disuasivos mecánicos y compuestos bioquímicos que reducen la 

accesibilidad y palatabilidad de los tejidos; los mecanismos de tolerancia los 

componen la disponibilidad y fuente de meristemas residuales y los procesos 

fisiológicos capaces de promover el crecimiento luego de la defoliación (Briske, 1998).  

El pastoreo es inevitablemente selectivo, las especies más preferidas se utilizan con 

mayor intensidad (Anderson, 1983). Esto resulta en cambios composicionales que 

frecuentemente involucran el reemplazo de las especies dominantes pertenecientes a 

etapas sucesionales tardías por especies de etapas sucesionales intermedias o 

tempranas (Ellison, 1960; Belsky, 1992). Si el reemplazo de las especies continúa, las 

comunidades de pastizales se pueden volver vulnerables al ingreso de especies 

ruderales, herbáceas y leñosas perennes, que mantienen un menor número de 

herbívoros domésticos y pueden eventualmente disminuir la producción potencial 

vegetal y ganadera del sitio, que se caracterizará por un incremento de espacios 

descubiertos de vegetación, en los que la energía lumínica será desperdiciada, con un 

impacto subsiguiente negativo en el ciclo de nutrientes (Ellison, 1960; Archer y 

Smeins, 1991; Milton et al., 1994; Busso y Fernández, 2016).  

Los cambios composicionales inducidos por el pastoreo sugieren que las 

especies dominantes tardías poseen estrategias de evitación menos desarrolladas y 

son, por lo tanto, las más palatables o preferidas dentro de la comunidad (Gómez Sal 

et al., 1986).  Aunque los mecanismos de tolerancia requieren recursos para 

reemplazar la biomasa removida por los herbívoros, los recursos invertidos 

contribuyen directamente al crecimiento, en lugar de ser desviados hacia el mismo, 

como es el caso de los mecanismos de evitación (Davidson, 1993). Se asume que los 

mecanismos de evitación representan un mayor costo de producción que los 

mecanismos de tolerancia (Briske, 1998). 

La macolla de una gramínea representa su unidad morfofisiológica. Cada 

macolla está formada por la repetición de unidades similares denominadas fitómeros, 

diferenciadas a partir del mismo meristema apical (Briske, 1991). El nudo, entrenudo, 

la vaina y lámina foliares, las raíces adventicias, y la inclusión o no de una yema axilar 

constituyen el fitómero (Busso et al., 2011). Hay varios fitómeros por macolla y varias 

macollas por planta (Briske, 1991). El número, la ubicación y la actividad de los 

meristemas son importantes para el rebrote luego del pastoreo. La tolerancia a la 

defoliación está relacionada con la habilidad para reponer el follaje luego de ocurrido 

dicho disturbio, en una situación competitiva, muchas veces con vecinos no defoliados 

y en condiciones de estrés hídrico (Heady y Child, 1994). El potencial para el 

reestablecimiento del follaje en las gramíneas está determinado por la disponibilidad y 

actividad de los meristemas intercalares, apicales y axilares (Heady y Child, 1994; 



23 

 

 

Briske y Richards, 1995).  La interacción entre el tipo de meristema, las variables 

ambientales y la disponibilidad de recursos determina la tasa de expansión del área 

foliar. Cuando los meristemas activos son removidos o cuando las condiciones 

ambientales son desfavorables y limitan el crecimiento, la recuperación de las plantas 

se retrasa o es muy lenta. En cambio, las plantas que tienen abundantes recursos 

como para sostener el crecimiento, y poseen un gran número de meristemas activos, 

se recuperan mucho más rápido de eventos previos de defoliación (Busso et al., 

1990). Desde que la velocidad y magnitud del restablecimiento del área fotosintética 

después de una defoliación depende del número, naturaleza y cantidad de meristemas 

removidos (Gold y Caldwell, 1989a; Briske, 1991; Korner, 1991), esto determinará que 

las plantas defoliadas tengan una producción de forraje menor (subcompensación: 

Trlica, 1977; Belsky, 1986; Mutikainen et al., 1993; Painter y Belsky, 1993), similar 

(compensación: McNaughton y Chapin, 1985; Maschinski y Whitham, 1989)  o mayor 

(sobrecompensación: McNaughton, 1979, 1983, 1986; Wolf y Parrish, 1982; Dyer et 

al., 1991; Jaindl et al., 1994) que las plantas no defoliadas. 

Hay varios componentes de crecimiento que pueden contribuir al 

restablecimiento de una superficie fotosintética: la producción y tamaño de las hojas; la 

altura de los macollos, el número de macollos por planta y las tasas relativas de 

crecimiento del tejido foliar (Anslow, 1966). Si la defoliación tiene un efecto negativo en 

uno o más de estos componentes de crecimiento, el rápido restablecimiento del follaje 

puede verse limitado luego de ocurrido dicho disturbio (Busso y Richards, 1995). 

La mayor longitud radical en P. ligularis que en N. tenuis y A. ambigua 

(Ithurrart, 2015) es posiblemente uno de los principales mecanismos que le confieren a 

P. ligularis una mayor capacidad competitiva con respecto a las otras dos especies 

(Distel y Boo, 1996). Otro factor que puede afectar la capacidad competitiva es la 

velocidad de rebrote. Poa ligularis muestra activo crecimiento produciendo grandes 

matas (Distel y Bóo, 1996), y gran capacidad competitiva, que luego de un disturbio y 

bajo condiciones adecuadas de humedad, permiten su rebrote y establecimiento frente 

a especies indeseables como A. ambigua (Distel et al., 2008). 

En este capítulo se evaluó el efecto de la defoliación en los estadios 

morfológicos de desarrollo vegetativo e inmediatamente luego de la diferenciación del 

ápice vegetativo en reproductivo sobre los componentes del crecimiento de plantas de 

P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua durante las estaciones de crecimiento de 2012 y 

2013. Plantas no defoliadas fueron utilizadas como control.  Las hipótesis de trabajo 

fueron que: (1) las plantas defoliadas dos veces durante la estación de crecimiento 

compensan al menos exactamente la pérdida de material fotosintético en relación a las 

plantas control, debido a que los meristemas apicales e intercalares permanecen en 



24 

 

 

las mismas luego de aplicar los tratamientos y (2) las plantas de P. ligularis (especie 

de etapas serales tardías y de mayor capacidad competitiva) poseen mayores valores 

para los componentes de crecimiento, y se recuperan más rápido de la defoliación que 

las plantas de N. tenuis y A. ambigua. 

 

4.2 Materiales y Métodos 

 
4.2.1 Muestreos y Mediciones 

El estudio se realizó en 2012 [fechas de muestreo: (1) 30-03, (2) 24-04, (3) 21-

05, (4) 02-07, (5) 06-08, (6) 06-09, (7) 04-10, (8) 06-11 y (9) 04-12] y se repitió en un 

conjunto diferente de plantas en 2013 [fechas de muestreo: (1) 11-04, (2) 09-05, (3) 

31-05, (4) 16-07, (5) 23-08, (6) 17-09, (7) 18-10, (8) 21-11 y (9) 20-12]. 

Dentro de la clausura se marcaron 20 plantas al azar de cada especie. 

Posteriormente, la mitad de las mismas fue defoliada dos veces (n=10) como se indicó 

en el Capítulo 3, y la otra mitad permaneció sin defoliar. En una posición intermedia 

(entre centro y periferia) de cada una de estas plantas se marcó permanentemente 

una macolla (Fig. 4.1) con un anillo de cable (3 especies x 2 tratamientos de 

defoliación x 10 réplicas/tratamiento= 60 macollas). 

 

 

8Figura 4.1. Fotografía de una planta de Amelichloa ambigua en el sito de estudio. En 

la parte inferior se muestra una macolla marcada con un anillo de cable para realizar 

las mediciones. 

 

 En cada una de las fechas de muestreo, se determinó la circunferencia de las 

plantas marcadas a fin de obtener el área basal y se cuantificaron a nivel de macolla: 

(1) el número total de hojas (verdes + secas), (2) la longitud total de hojas (láminas + 

vainas, verdes + secas) y (3) la altura. 
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Las tasas relativas de crecimiento (TRC) de la longitud total de hojas se 

calcularon siguiendo a Hilbert et al., (1981):  

 

TRC = (ln xt+1 - ln xt) / Δt, 

 

• ln: logaritmo natural 

• x: longitud total de hojas, t+1 representa la fecha inmediatamente 

posterior a t (días)  

• Δt: intervalo de tiempo entre dos mediciones consecutivas. 

 

4.2.2 Análisis estadísticos 

Los datos se analizaron con el software estadístico INFOSTAT (Di Rienzo et al, 

2013). Previo al análisis las variables fueron transformadas a fin de cumplir con los 

supuestos de normalidad y homocedasticidad (Sokal y Rohlf, 1984). Para el caso de 

las variables “área basal”, “longitud total de hojas (láminas + vainas, verdes + secas) 

por macolla progenitora” y “altura de la macolla” los datos se transformaron con ln(x). 

Para la variable “número de hojas (verdes + secas) por macolla progenitora” los datos 

fueron transformados con √(x+1). En las figuras y tablas se presentan los valores sin 

transformar. Las variables se analizaron con ANOVA multifactorial tomándose como 

factores las especies, los tratamientos de defoliación, las fechas de muestreo y los 

años. Debido a que los datos corresponden a medidas repetidas, se emplearon 

modelos lineales mixtos con diferentes estructuras de correlación según la variable 

considerada. Para el caso del área basal, número de hojas y longitud total de hojas por 

macolla progenitora se empleó un modelo de correlación residual autorregresiva de 

orden 1, varianzas residuales heteroscedásticas y efecto aleatorio de las plantas; para 

el caso de altura de la macolla y las TRC para longitud total de hojas se utilizó un 

modelo con una correlación residual sin estructura y varianzas residuales 

heterogéneas en el tiempo. La comparación de medias se realizó mediante el test de 

Fisher (LSD) protegido, con un nivel de significación del 0,05. A fin de simplificar la 

comprensión de los análisis, la descomposición de las interacciones de cada 

parámetro de crecimiento se realizó separando por año de estudio, y dentro de cada 

año, se realizó primeramente separando por fechas y comparando especies y 

tratamientos, y luego separando por especies y comparando fechas y tratamientos de 

defoliación. 

 

 



26 

 

 

4.3 Resultados 

 
4.3.1 Área basal 

Se encontró interacción significativa (p≤0,05) entre las especies, tratamientos y 

fechas; entre las especies, tratamientos y años; y entre las especies, fechas y años. 

En 2012, se obtuvo interacción significativa (p≤0,05) entre las especies, los 

tratamientos y las fechas de muestreo. En 2013, se obtuvo interacción significativa 

(p≤0,05) entre las especies y las fechas; y entre los tratamientos y las fechas de 

muestreo.  

En general, durante los dos años de estudio, N. tenuis presentó menor (p≤0,05) 

área basal que las otras dos especies; las plantas pertenecientes a P. ligularis 

mostraron los mayores valores (p≤0,05) de aérea basal diferenciándose o no de A. 

ambigua dependiendo del momento de muestreo en 2012 (año 2012: 154,62± 5,15 

cm2, 45,93± 1,54 cm2 y 86,19± 3,53 cm2; año 2013: 162,43± 5,24 cm2, 29,63± 1,18 cm2 

y 83,17± 2,31 cm2 para P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua respectivamente; Tabla A1).  

Durante 2013, el área basal fue siempre mayor (p≤0,05) en P. ligularis que en N. 

tenuis y A. ambigua y en promedio sobre las especies, las plantas control fueron 

superiores (p≤0,05) a las plantas defoliadas en las dos últimas fechas de muestreo 

(noviembre: 102,52± 13,21 cm2 y 78,52± 10,27 cm2; diciembre: 96,33± 12,98 cm2 y 

77,60± 10,05 cm2 para las plantas control y defoliadas, respectivamente; Tabla A1). 

Durante el primer año, las plantas de P. ligularis y A. ambigua no fueron 

afectadas por los tratamientos de defoliación (p>0,05) y en general presentaron los 

mayores (p≤0,05) valores de área basal en las primeras fechas de muestreo (Fig. 4.2, 

a y e). Respecto de las plantas de N. tenuis, se detectó interacción significativa 

(p≤0,05) entre los tratamientos y las fechas de muestreo; las plantas control fueron 

superiores a las plantas defoliadas a partir de agosto, aunque no se detectaron 

diferencias al final de la estación de crecimiento (Fig. 4.2, c). En 2013, las especies no 

fueron afectadas por los tratamientos de defoliación (P. ligularis: 162,43 ± 5,24 cm2, N. 

tenuis: 29,63 ± 1,18 cm2 y A. ambigua: 83,17 ± 2,31 cm2; p>0,05). En general, las 

especies palatables presentaron los mayores (p≤0,05) valores en abril (Fig. 4.2, b y d) 

y en particular P. ligularis los valores más bajos (p≤0,05) hacia el final de la estación 

de crecimiento (Fig. 4.2, b). En el caso de A. ambigua, no se registraron diferencias 

significativas (p>0,05) entre las fechas de muestreo (Fig. 4.2, f). 
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9Figura 4.2. Interacción tratamientos x fechas del área basal (cm2) de plantas pertenecientes a Poa ligularis (a, b), Nassella tenuis (c, d), 

y Amelichloa ambigua (e, f) en 2012 (a, c y e) y 2013 (b, d y f). Cada dato es el promedio ± 1 error estándar de n= 20 (a, b, d, e y f) y n= 

10 (c). Letras distintas en cada panel indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas (a, b, d, e y f); y letras distintas delante y 

detrás de la coma (c) entre fechas y tratamientos, respectivamente. Fechas de muestreo en 2012: (1) 30-03, (2) 24-04, (3) 21-05, (4) 02-

07, (5) 06-08, (6) 06-09, (7) 04-10, (8) 06-11 y (9) 04-12 y en 2013: (1) 11-04, (2) 09-05, (3) 31-05, (4) 16-07, (5) 23-08, (6) 17-09, (7) 18-

10, (8) 21-11 y (9) 20-12. Las flechas indican los momentos en los que se realizaron los cortes. 
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4.3.2 Número de hojas (verdes + secas)/macolla progenitora 

Se encontró interacción significativa (p≤0,05) entre especies, fechas de 

muestreo y años; y entre tratamientos, fechas y años. Tanto en 2012 como en 2013, 

se obtuvo interacción significativa (p≤0,05) entre las especies y las fechas de 

muestreo; y entre los tratamientos de defoliación y fechas de muestreo.  

En marzo de 2012, N. tenuis presentó el mayor (3,95± 0,25; p≤0,05) número de 

hojas en relación a las demás especies (2,8± 0,17 y 2,5± 0,17 para P. ligularis y A. 

ambigua, respectivamente; Tabla A2); en julio y agosto las especies palatables fueron 

superiores (p≤0,05) a la no palatable (julio: 4,3± 0,27, 3,8± 0,16 y 3,2± 0,17; agosto: 

4,1± 0,24, 4,05± 0,27 y 3,35± 0,25 para P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua, 

respectivamente; Tabla A2). Luego de la primera defoliación solo hubo diferencias 

(p>0,05) entre tratamientos, en promedio sobre las especies, las plantas control 

presentaron mayor (p≤0,05) número de hojas que las plantas defoliadas (3,77± 0,17 y 

2,80± 0,12, respectivamente; Tabla A2). Luego de dos cortes no hubo diferencias 

entre tratamientos (p>0,05) y en general A. ambigua presentó mayor (3,95± 0,12; 

p≤0,05) número de hojas en relación a las otras dos especies (2,52± 0,14, 2,75± 0,14 

para P. ligularis y N. tenuis, respectivamente; Tabla A2).  

En el año 2013, desde el muestreo de mayo hasta la primera defoliación, no se 

registraron diferencias significativas (p>0,05) entre especies y las macollas marcadas 

presentaron en promedio ± 1 error estándar de 3,05± 0,05 hojas. En el muestreo de 

agosto, A. ambigua presentó mayor (3,35± 0,13; p≤0,05) número de hojas por macolla, 

aunque sin diferenciarse de P. ligularis (3,05± 0,15), y en septiembre N. tenuis fue 

superior (3,8± 0,19; p≤0,05) aunque no se diferenció de la especie no palatable (3,45± 

0,22; Tabla A2). Por último, en diciembre, en promedio sobre las especies, las plantas 

defoliadas presentaron los mayores valores (3,40± 0,12; p≤0,05) respecto del control 

(2,97± 0,22) y las especies palatables menor (p≤0,05) número de hojas (Tabla A2). 

En el primer año, P. ligularis presentó mayor número de hojas en los muestreos 

de julio y agosto (Fig. 4.3, a) y los tratamientos de defoliación no la afectaron de 

manera significativa (p>0,05); en el caso de N. tenuis sólo en las fechas 6 y 7 que 

fueron posteriores a la primer y segunda defoliación, respectivamente, se observaron 

diferencias significativas (p≤0,05) entre los tratamientos: las plantas control 

presentaron mayor (p≤0,05) número de hojas que las plantas defoliadas (Fig. 4.3, c); lo 

mismo se observó en el caso A. ambigua (Fig. 4.3, e) aunque sólo en la fecha 6 (luego 

del primer corte). 

 En 2013, Poa ligularis presentó mayor (p≤0,05) número de hojas por macolla 

progenitora en las plantas que fueron defoliadas dos veces respecto de las plantas 



29 

 

 

control en el muestreo de diciembre (Fig. 4.3, b). Nassella tenuis y A. ambigua no 

fueron afectadas por los tratamientos de defoliación y se obtuvieron los mayores 

valores del número de hojas en las fechas 6 y 7 en N. tenuis (Fig. 4.3, d) y a partir de 

la fecha 7 para la especie no palatable (Fig. 4.3, f). 
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10Figura 4.3. Interacción tratamiento x fechas del número de hojas (verdes + secas)/macolla progenitora en plantas de Poa ligularis (a, 

b), Nassella tenuis (c, d), y Amelichloa ambigua (e, f) en 2012 (a, c y e) y 2013 (b,d y f). Cada dato es el promedio ± 1 error estándar de 

n=20 (a, d y f) y n=10 (b, c y e). Letras distintas en cada panel indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas (a, d y f), y letras 

distintas delante y detrás de la coma (b, c y e) entre fechas y tratamientos, respectivamente. Fechas de muestreo en 2012: (1) 30-03, (2) 

24-04, (3) 21-05, (4) 02-07, (5) 06-08, (6) 06-09, (7) 04-10, (8) 06-11 y (9) 04-12 y en 2013: (1) 11-04, (2) 09-05, (3) 31-05, (4) 16-07, (5) 

23-08, (6) 17-09, (7) 18-10, (8) 21-11 y (9) 20-12. Las flechas indican los momentos de defoliación. 
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4.3.3 Longitud total de hojas (láminas + vainas, verdes + secas)/macolla 

progenitora y tasas relativas de crecimiento 

Longitud total de hojas (láminas + vainas, verdes + secas)/macolla progenitora 

Se encontró interacción significativa (p≤0,05) entre especies, tratamientos y 

fechas; entre especies, fechas y años; y entre tratamientos, fechas y años. En 2012, 

se obtuvo interacción significativa (p≤0,05) entre las especies y las fechas de 

muestreo; y entre los tratamientos de defoliación y fechas de muestreo. En 2013, se 

obtuvo interacción significativa (p≤0,05) entre las especies, los tratamientos y las 

fechas de muestreo.  

Durante 2012, en los 5 primeros muestreos P. ligularis y/o A. ambigua 

presentaron mayor (54,85± 1,81 cm y 48,38± 1,75 cm, respectivamente; p≤0,05) 

longitud de hojas en relación a N. tenuis (33,95± 1,22 cm; Tabla A3). En promedio 

sobre las especies, luego de las defoliaciones, las plantas control fueron superiores 

(41,69± 2,47 cm; p≤0,05) a las plantas defoliadas (26,36± 1,13), y no hubo diferencias 

entre especies (p>0,05), excepto en el último muestreo donde A. ambigua fue superior 

(p≤0,05, Tabla A3).  

En 2013, al inicio de las mediciones, las plantas de A. ambigua y P. ligularis 

presentaron mayor (58,53± 1,63 cm y 40,69± 1,53 cm, respectivamente; p≤0,05) 

longitud de hojas que N. tenuis (23,73± 0,84 cm; Tabla A3). Luego de la primera 

defoliación en el muestreo de septiembre, no se registraron diferencias entre 

tratamientos (p>0,05) en las especies palatables (P. ligularis: 29,19± 2,77cm y N. 

tenuis: 23,63± 1,87; Tabla A3); por su parte, Amelichloa ambigua presentó mayor 

(p≤0,05) longitud dentro de las plantas control y no se registraron diferencias (p>0,05) 

entre especies en las plantas defoliadas (Tabla A3). Luego del segundo corte, durante 

octubre y noviembre, las plantas pertenecientes a P. ligularis presentaron menor 

(30,79± 2,78 cm; p≤0,05) longitud de hojas en relación a las demás especies en 

ambos tratamientos de defoliación (N. tenuis:40,24± 2,35 cm y A. ambigua: 59,59± 

5,03 cm; Tabla 4.3). En promedio sobre las especies, las plantas control tuvieron 

mayor (p≤0,05) longitud que las plantas defoliadas (52,13± 3,49 cm y 32,95± 2,06 cm 

respectivamente; Tabla A3).  En diciembre, no se registraron diferencias entre 

tratamientos de defoliación (p>0,05) en las plantas de las especies palatables; A. 

ambigua presentó mayor (p≤0,05) longitud que las otras especies en las plantas 

control, y no se registraron diferencias entre especies (p>0,05) en las plantas 

defoliadas (Tabla A3). 

En el caso de las plantas pertenecientes a P. ligularis, solo se registraron 

diferencias significativas (p≤0,05) entre los tratamientos de defoliación en los 
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muestreos más próximos a las defoliaciones aplicadas (septiembre y octubre de 2012, 

y agosto y octubre de 2013; Fig. 4.4, a y b): las plantas defoliadas presentaron menor 

longitud de hojas que las plantas control. Respecto de N. tenuis, al igual que P. 

ligularis en 2012, las plantas defoliadas presentaron menor longitud de hojas en los 

muestreos más próximos a la primer y segunda defoliación; en cambio en 2013, estas 

diferencias solo se registraron en el mes de noviembre (Fig. 4.4, c y d). En el caso de 

la especie no palatable, luego de la primera defoliación y hasta el final de la estación 

de crecimiento, las plantas control presentaron mayor (p≤0,05) longitud de hojas que 

las plantas defoliadas, tanto en 2012 como en 2013 (Fig. 4.4, e y f). 
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11Figura 4.4. Interacción tratamientos x fechas de la longitud total de hojas/macolla progenitora en plantas de Poa ligularis (a, b), 

Nassella tenuis (c, d), y Amelichloa ambigua (e, f) defoliadas o no en 2012 (a, c y e) y 2013 (b, d y f). Cada dato es el promedio ± 1 error 

estándar de n= 10. Letras distintas delante y detrás de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas y tratamientos, 

dentro de cada especie. Fechas de muestreo en 2012: (1) 30-03, (2) 24-04, (3) 21-05, (4) 02-07, (5) 06-08, (6) 06-09, (7) 04-10, (8) 06-

11 y (9) 04-12 y en 2013: (1) 11-04, (2) 09-05, (3) 31-05, (4) 16-07, (5) 23-08, (6) 17-09, (7) 18-10, (8) 21-11 y (9) 20-12. Las flechas 

indican los momentos en los que se realizaron los cortes. 
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Tasas Relativas de Crecimiento para longitud total de hojas 

Se detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las especies, tratamientos y 

fechas de muestreo; entre las especies, fechas y años; y entre los tratamientos, fechas 

y años de estudio. Tanto en 2012 como en 2013, se obtuvo interacción significativa 

(p≤0,05) entre las especies y tratamientos; entre las especies y fechas; y entre 

tratamientos y fechas de muestreo. 

Durante 2012, producto del primer corte, se detectó una reducción significativa 

(p≤0,05) de las TRC en las plantas defoliadas respecto de las plantas control en el 

período 06-08/06-09 (Fig. 4.5, e); no ocurrió lo mismo en el caso de la segunda 

defoliación, donde las plantas defoliadas lograron recuperarse rápidamente y no se 

registraron diferencias significativas (p>0,05) entre tratamientos (Fig. 4.5, f). En 

promedio sobre las especies, las plantas defoliadas presentaron mayores (p≤0,05) 

TRC que las plantas control en el período comprendido entre 04-10/06-11 (Fig., 4.5, 

g), aunque no se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre tratamientos al 

final de la estación de crecimiento (Fig. 4.5, h). En esta fecha, A. ambigua presento 

mayores (p≤0,05) TRC respecto de P. ligularis, aunque no se diferenció (p>0,05) de N. 

tenuis (Fig. 4.5, h). 

En 2013, debido a la aplicación de la primera defoliación, en el período 

comprendido entre 16-07/23-08 las plantas control presentaron mayores (p≤0,05) TRC 

que las plantas defoliadas (Fig. 4.6, d). Posteriormente, en promedio sobre las 

especies, las plantas defoliadas presentaron mayores (p≤0,05) TRC que el control y N. 

tenuis mostró mayores (p≤0,05) TRC respecto de P. ligularis y A. ambigua (Fig. 4.6, e). 

En el caso del segundo corte, no se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre 

tratamientos y N. tenuis presentó mayores TRC respecto de P. ligularis (Fig. 4.6, f). Al 

final de la estación de crecimiento, las plantas pertenecientes a P. ligularis presentaron 

mayores (p≤0,05) TRC para longitud total de hojas, respecto de las demás especies y 

no se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre los tratamientos de 

defoliación (Fig. 4.6, h). 
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12Figura 4.5. Tasas Relativas de Crecimiento para la longitud total de hoja en 2012. 

Cada dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 10). Letras distintas delante y detrás 

de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y tratamientos 

respectivamente, dentro de cada fecha de muestreo. Las plantas fueron defoliadas el 

7-08 y 14-09. 
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13Figura 4.6. Tasas Relativas de Crecimiento para la longitud total de hoja en 2013. 

Cada dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 10). Letras distintas delante y detrás 

de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y tratamientos 

respectivamente, dentro de cada fecha de muestreo. Las plantas fueron defoliadas el 

18-07 y 17-09. 
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4.3.4 Altura de macolla 

Se detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las especies, tratamientos, 

fechas de muestreo y años. Tanto en 2012 como en 2013, se obtuvo interacción 

significativa (p≤0,05) entre las especies, los tratamientos de defoliación y las fechas de 

muestreo.  

En 2012 antes de la primera defoliación, las plantas pertenecientes a P. 

ligularis y/o A. ambigua presentaron mayor altura (26,04± 0,86 cm y 24,97± 0,83 cm, 

respectivamente) que las plantas de N. tenuis (14,85± 0,44 cm; Tabla A4). Luego del 

primer corte, esta diferencia se mantuvo solo en las plantas control (Tabla A4). En 

octubre, las plantas defoliadas dos veces de las especies preferidas fueron superiores 

(p≤0,05) a la especie no palatable, aunque no se registraron diferencias significativas 

entre especies (p>0,05) en las plantas control (Tabla A4). En diciembre, N. tenuis 

presentó mayor (28,19± 2,66 cm; p≤0,05) altura respecto de P. ligularis y A. ambigua 

(15,53± 1,07 cm y 16,61± 1,14 cm) y no hubo diferencias significativas (p>0,05) entre 

tratamientos. De manera similar, en 2013, antes de la primera defoliación las plantas 

de A. ambigua presentaron mayor (29,44± 0,53 cm; p≤0,05) altura, seguidas por P. 

ligularis y N. tenuis (21,23± 0,5 cm y 11,22± 0,29 cm, respectivamente; Tabla A4). En 

septiembre, esta tendencia se mantuvo en las plantas control, y en las defoliadas, P. 

ligularis alcanzó los mayores valores (Tabla A4). En la última fecha, las plantas 

defoliadas pertenecientes a N. tenuis presentaron mayor (p≤0,05) altura respecto de P. 

ligularis y A. ambigua, aunque no hubo diferencias significativas entre especies 

(p>0,05) en las plantas control (Tabla A4). 

En el caso de las plantas pertenecientes a P. ligularis, solo se registraron 

diferencias significativas (p≤0,05) entre los tratamientos de defoliación, con valores 

superiores para las plantas control, en los muestreos más próximos a las defoliaciones 

aplicadas (septiembre de 2012, y agosto y octubre de 2013; Fig. 4.7, a y b). Respecto 

de N. tenuis, las plantas defoliadas lograron recuperar la altura de macolla 

rápidamente luego de ser defoliadas, debido a que no se registraron diferencias 

significativas (p>0,05) entre tratamientos en ninguna de las fechas de muestreo en los 

dos años de estudio (Fig. 4.7, c y d). No ocurrió lo mismo con A. ambigua: luego de la 

primera defoliación y hasta el final de la estación de crecimiento, las plantas control 

presentaron mayor (p≤0,05) altura que las defoliadas, tanto en 2012 como en 2013 

(Fig. 4.7, e y f). 
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14Figura 4.7 Interacción tratamientos x fechas de la altura de macolla perteneciente a plantas de Poa ligularis (a, b), Nassella tenuis (c, 

d), y Amelichloa ambigua (e, f) defoliadas o no en 2012 (a, c y e) y 2013 (b, d y f) Cada dato es el promedio ± 1 error estándar de n= 10. 

Letras distintas delante y detrás de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas y tratamientos, dentro de cada 

especie. Fechas de muestreo en 2012: (1) 30-03, (2) 24-04, (3) 21-05, (4) 02-07, (5) 06-08, (6) 06-09, (7) 04-10, (8) 06-11 y (9) 04-12 y 

en 2013: (1) 11-04, (2) 09-05, (3) 31-05, (4) 16-07, (5) 23-08, (6) 17-09, (7) 18-10, (8) 21-11 y (9) 20-12. Las flechas indican los 

momentos en los que se realizaron los cortes. 



39 

 

 

4.4 Discusión 

 

En general los tratamientos de defoliación afectaron inicialmente los 

componentes de crecimiento de las especies en estudio. Aunque las gramíneas 

palatables lograron compensar la pérdida de material fotosintético, no siempre ocurrió 

lo mismo en al caso de A. ambigua. Dentro de una comunidad vegetal, las especies 

preferidas poseen mecanismos de tolerancia que reducen los daños luego de la 

defoliación. Por ejemplo, (1) un marcado vigor basado en un sistema radical bien 

desarrollado, (2) un sistema activo de macollaje, o (3) una estrategia de supervivencia 

a través de un ciclo reproductivo reforzado o múltiple (Anderson, 1983). Además, la 

defoliación en la fase vegetativa incrementa la producción vegetal desde los 

meristemas (intercalares y/o apicales) en activo crecimiento remanentes (Briske y 

Richards, 1995). En este estudio se observó un incremento continuo en la longitud 

foliar total y en la altura luego de la defoliación en 2012 y 2013 en las tres especies. 

Las plantas de P. ligularis presentaron mayor área basal en los años de 

estudio, diferenciándose o no de A. ambigua en 2012. A excepción de N. tenuis en el 

primer año, los tratamientos de defoliación no afectaron el área basal de las especies. 

Esto puede deberse a que las precipitaciones registradas durante los períodos de 

estudio fueron superiores o iguales a la media (promedio: 1981-2012: 421 mm; 513 y 

422 mm para 2012 y 2013, respectivamente); al no haber limitaciones en la 

disponibilidad de agua, las plantas pudieron compensar los efectos negativos 

producidos por los cortes (Moretto y Distel, 1999). A su vez, la distribución de las 

lluvias puede jugar un rol importante en variación del área basal de las gramíneas 

perennes; cuando se concentran al principio y al final de la estación de crecimiento 

pueden producir una reducción del tamaño de las plantas (Moretto y Distel, 1999). 

Esto podría explicar, al menos en parte, la disminución en el área basal de las plantas 

de P. ligularis en 2012 y 2013 y en las plantas defoliadas de N. tenuis en 2012.  

En el primer año de estudio, las especies palatables presentaron mayor 

número de hojas por macolla progenitora hasta la primera defoliación. Tanto en 2012 

como 2013, se produjo una rápida elongación de los entrenudos (principalmente de las 

especies palatables) debido al pasaje del estado vegetativo al reproductivo. Cuando 

las macollas entran en estado reproductivo no producen nuevas hojas y los ápices 

crecen por encima de la altura mínima de pastoreo (Branson, 1953). Esto puede 

contribuir a explicar que, la especie no palatable presentó mayor número de hojas en 

relación a las especies preferidas luego de dos cortes. Estos resultados coinciden con 

otros estudios realizados en el mismo sitio y trabajando con las mismas especies, 

donde se informó que las macollas de P. ligularis que no fueron quemadas ni 
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defoliadas produjeron menos hojas que las macollas de la especie no deseable 

(Ithurrart, 2015); las plantas vegetaron durante el invierno y florecieron a mediados de 

octubre (P. ligularis) y noviembre (A. ambigua y N. tenuis). Se demostró la existencia 

de cierto desfasaje entre las tres especies, siendo el ciclo de P. ligularis el más 

adelantado, luego el de N. tenuis y finalmente el de A. ambigua (Ithurrart, 2015). 

Quizás el retraso ocurrido en la especie no palatable pudo ser debido a la mayor 

asignación de recursos a la producción de nuevas hojas en detrimento de la 

diferenciación floral (Ithurrart, 2015). Por otro lado, comparando entre las especies 

preferidas, en general, presentaron valores similares de esta variable en los dos años 

de estudio y tratamientos de defoliación. Estos resultados coinciden con los hallados 

por Becker et al. (1997b), quienes obtuvieron valores similares entre N. tenuis y 

Piptochaetium napostaense luego de aplicar los mismos tratamientos de defoliación. 

Ithurrart (2015) mostró que las macollas de P. ligularis exhibieron un mayor número de 

hojas que las de N. tenuis cuando fueron quemadas y defoliadas durante la elongación 

de los entrenudos en los dos años de estudio (Ithurrart, 2015). Esta diferencia puede 

deberse a que en nuestro trabajo las plantas se vieron expuestas a tratamientos 

menos rigurosos, y ambas especies pudieron recuperarse luego del disturbio. Tanto en 

2012 como en 2013, el número de hojas por macolla progenitora no pareció ser 

afectado por los tratamientos de defoliación en las especies estudiadas. Estos 

resultados coinciden con los obtenidos por Becker et al. (1997b) donde las plantas de 

las especies mencionadas anteriormente lograron recuperarse luego de las 

defoliaciones aplicadas y presentaron igual número de hojas verdes por macolla que 

las plantas control hacia el final de la estación de crecimiento. 

Amelichloa ambigua y P. ligularis presentaron los mayores valores de la 

longitud total de hojas por macolla progenitora antes de las defoliaciones en los dos 

años de estudio. Luego de las mismas, en 2012, la especie no palatable presentó 

mayores TRC para esta variable al final de la estación de crecimiento. Estos 

resultados concuerdan con los obtenidos por Ithurrart (2015), y se podrían deber, al 

menos en parte al menor esfuerzo reproductivo observado en las plantas de A. 

ambigua, respecto de las otras especies. Esto probablemente determinó una mayor 

asignación de carbohidratos a la reposición de tejido fotosintético luego de un disturbio 

en A. ambigua. Por otro lado, las especies palatables lograron recuperarse de las 

defoliaciones aplicadas y hacia el final de la estación de crecimiento no se observaron 

diferencias entre tratamientos; no ocurrió lo mismo con A. ambigua, donde las plantas 

defoliadas fueron inferiores a las plantas control en ambos años. Esto pudo deberse a 

una menor capacidad competitiva en A. ambigua que en las especies deseables luego 



41 

 

 

de un disturbio. Saint Pierre et al., (2004a) demostraron que la especie deseable 

Nassella clarazii tuvo una mayor capacidad competitiva que A. ambigua usando 15N. 

Incrementos en la TRC después de la defoliación permiten que las plantas 

puedan restablecer rápidamente el equilibrio de la raíz/tallo, obtener una mayor parte 

de los recursos disponibles en el suelo, y mantener sus relaciones de competencia con 

los vecinos (Busso y Richards, 1995; Becker et al., 1997b; Saint Pierre et al., 2004a). 

En este estudio, las TRC para longitud de hoja fueron inferiores al control luego de 

aplicar la primera defoliación en ambos años. Posteriormente, con menos follaje, las 

plantas defoliadas crecieron a una TRC similar y por momentos mayor que las plantas 

no defoliadas. Estos resultados coinciden parcialmente con Becker et al. (1997b) 

quienes demostraron que las TRC para la longitud total de hojas fueron mayores en 

los macollos defoliadas en vegetativo y antes de la elongación de los entrenudos que 

en los controles no defoliados en N. tenuis y P. napostaense. Por otro lado, Oesterheld 

y McNaughton (1991) mostraron que la TRC de plantas defoliadas se redujo o no se 

vio afectada en un período de 16-24 días post-defoliación; sin embargo, cuando el 

periodo de recuperación más largo (32-40 días), las TRC aumentaron. Esto les permite 

a las especies recuperarse, y al menos compensar la pérdida de tejido fotosintético 

como resultado de la defoliación.  

Las especies palatables presentaron mayor altura de macolla que A. ambigua 

luego de aplicar las defoliaciones. Esto puede deberse a rápida elongación de los 

entrenudos mencionada anteriormente producto de la diferenciación de los ápices a 

reproductivo. Por otro lado, a excepción de P. ligularis en 2013, las especies 

preferidas, logran recuperarse de los tratamientos aplicados; no ocurre lo mismo con 

A. ambigua, donde las plantas defoliadas no lograron reestablecer la altura de macolla 

en relación a las plantas control. Aplicar defoliaciones en los estadios vegetativos e 

inmediatamente luego de la diferenciación del ápice vegetativo en reproductivo permite 

recuperar la altura de las macollas de las especies preferidas (Becker et al., 1997b) sin 

afectar su desarrollo.  

Las respuestas de las plantas a la defoliación dependen de varios factores 

relacionados, por ejemplo, con la biología de la especie vegetal, la disponibilidad de 

nutrientes, y la frecuencia, intensidad y tiempo de recuperación después de dicho 

disturbio (Agrawal, 2000; Ferraro y Oesterheld, 2002). En este estudio los tratamientos 

de corte permitieron compensar las pérdidas de material fotosintéticos de las especies 

palatables y afectaron de manera negativa a A. ambigua en algunas de las variables 

estudiadas. El pastoreo por los animales es inevitablemente selectivo sea cual fuera el 

sistema aplicado al pastizal natural. Las especies preferidas se utilizan con mayor 

intensidad (Anderson, 1983). El resultado final depende primeramente del orden de 
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preferencia animal y segundo de la estación de pastoreo (Harlan, 1960). Por lo tanto, 

la utilización sustentable de las especies palatables llevadas a cabo por cargas 

animales moderadas y pastoreo intermitente, en reemplazo de un pastoreo de alta 

carga y continuo (Distel, 2016), son muy importantes para mantener la capacidad 

competitiva de las especies de etapas serales tardías (P. ligularis) e intermedias (N. 

tenuis). De esta forma, se conservará una buena calidad de forraje en los pastizales 

naturales del sudoeste bonaerense. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



43 

 

 

CAPÍTULO 5 

PRODUCCIÓN DE BROZA AÉREA 

 
5.1 Introducción 

 

La broza es un compartimento importante en el ciclo de nutrientes y el flujo de 

energía (Bormann y Likens, 1979). La cantidad de broza que se libera al suelo 

depende de las características de las hojas de las especies vegetales que conforman 

la comunidad, las condiciones climáticas y los factores edáficos, que varían entre los 

sitios y años (Bray y Gorham, 1964; Maya y Arriaga, 1996; Martínez-Yrízar et al., 1999; 

Bussotti et al., 2003). La producción de broza suele ser estacional (Lambers et al., 

2000), y las mayores tasas se producen con la entrada en un período de inactividad 

fisiológica al inicio de estación seca en la mayoría de los ecosistemas áridos 

(Martínez-Yrízar et al., 1999; Descheemaeker et al., 2006; Campanella y Bertiller, 

2008). Esta alta tasa de producción, se interpreta como una forma de evadir el estrés 

hídrico a través de la reducción del área foliar (Grace, 1998), y los mecanismos 

implicados podrían depender de interacciones complejas entre la humedad del suelo, 

la temperatura, y fenología de las especies (Martinez-Carretero y Dalmasso, 1992). 

Estudios realizados en diferentes ambientes, han encontrado un aumento en la 

producción de broza en años con precipitaciones superiores a la media (Strojan et al., 

1979; Münster-Swendsen, 1984; Bo Pedersen y BilleHansen, 1999; Pavón et al., 

2005).  

El efecto de las diferentes especies de plantas en la fertilidad del suelo está 

determinado por las tasas de liberación de nutrientes desde la broza, y la cantidad 

total que se produce por unidad de área (Chapin, 1991). Las especies vegetales 

dentro de una misma comunidad, pueden diferir en la composición química de la broza 

y en la cantidad y momento en el cual se produce en función de sus características 

intrínsecas, en particular las relacionadas con la fijación de carbono y estrategias de 

conservación de nutrientes (Lambers et al., 1998; Kikuzawa, 2004; Carrera et al., 

2005). Plantas de crecimiento lento, características de ecosistemas con baja 

disponibilidad de agua y N, tienden a producir hojas de vida larga con altas 

concentraciones de compuestos secundarios, baja concentración de N y bajas tasas 

de fotosíntesis (Coley, 1988; Poorter y Remkes, 1990; Reich et al., 1992). Los altos 

costos de producción de las hojas son a menudo compensados por hojas de vida 

larga, lo que permite un período de actividad con un uso más prologado de N en la 

planta (Aerts, 1995; Westoby et al., 2002; Wright et al., 2002; Escudero y Mediavilla, 

2003; Kikuzawa, 2004). Estructuras mecánicas y químicas que actúan como defensas 
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contra herbívoros y la escasez de agua, también pueden proteger a la broza del 

ataque de organismos del suelo que retrasan su descomposición, lo que afecta el 

ciclado de nutrientes y otros procesos ecosistémicos relacionados (Takeda et al., 

1987; Cornelissen y Thompson, 1997). 

Las gramíneas de etapas serales tardías, preferidas por el ganado doméstico, 

producen broza de buena calidad, dando lugar a una rápida descomposición y 

mineralización de nutrientes (Milton et al., 1994). Lo contrario ocurre en gramíneas de 

etapas serales tempranas no preferidas por los animales a pastoreo (Moretto et al., 

2001). Debido a que los metabolitos secundarios protegen las plantas contra los 

herbívoros, patógenos, la radiación UV-B y estrés hídrico (Whitford, 2002), plantas con 

hojas de vida larga tienden a invertir mucho más C en compuestos secundarios. El 

pastoreo selectivo, por lo general, resulta en la reducción de la cobertura vegetal y 

sustitución de especies dentro de la comunidad en los ecosistemas áridos y 

semiáridos (Bertiller y Bisigato, 1998). En condiciones de sobrepastoreo, se produce la 

invasión por gramíneas de baja calidad (Pisani et al., 2000) que tienen baja 

productividad potencial y de recambio de tejidos (Aerts y Chapin, 2000). Por lo tanto, 

estas formas de vida vegetal pueden diferir fuertemente en la cantidad y calidad de la 

broza afectando la descomposición de la materia orgánica, las tasas de mineralización 

de N y la fertilidad del suelo (Aerts y Chapin, 2000; Carrera et al., 2000, 2003, 2005; 

Campanella y Bertiller, 2008). 

El objetivo de este capítulo, fue determinar la producción de broza aérea de las 

gramíneas perennes en estudio, durante la estación de crecimiento de los años 2012 y 

2013. La hipótesis de trabajo fue que la producción de broza de P. ligularis y N. tenuis 

(de etapas serales tardías e intermedias, respectivamente) es mayor que la de A. 

ambigua (de etapas serales tempranas) debido a que producen hojas de vida corta y 

poseen alta reposición de tejidos fotosintéticos. 

 

5.2 Materiales y Métodos 

 

5.2.1 Muestreos y Mediciones 

El estudio se realizó durante la estación de crecimiento de las especies en 

2012 [fechas de muestreo: (1) 23-04, (2) 22-05, (3) 3-07, (4) 7-08, (5) 6-09, (6) 5-10, 

(7) 6-11 y (8) 4-12] y se repitió en un conjunto diferente de plantas durante 2013 

[fechas de muestreo: (1) 9-05, (2) 31-05, (3) 16-07, (4) 23-08, (5) 17-09, (6) 18-10, (7) 

21-11 y (8) 27-12]. 

Dentro de la clausura se marcaron 10 plantas al azar de cada especie (n=10) y 

se colocaron trampas de broza (Fig. 5.1) de 0,80 m de altura, 0,40 m de diámetro y 
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con una apertura de malla de 0,01 m (Carrera et al., 2008). Mensualmente, se colectó 

la broza aérea producida por las mismas. 

 

a) b)

  

15Figura 5.1. Trampas de broza colocadas a campo, sobre a) una planta de Poa 

ligularis y b) sobre una planta de Amelichloa ambigua.  

 

 La broza se secó en estufa a 70 ºC hasta peso constante, y posteriormente se 

transfirió a una mufla a 550 ºC durante 6 h. Se obtuvo así el peso seco (g/planta) de la 

broza libre de cenizas (McNaughton et al., 1998) durante la estación de crecimiento y 

sumando la broza obtenida en cada fecha de muestreo, se obtuvo la producción total 

de broza aérea libre de cenizas (g/planta) de cada año en estudio. 

 

5.2.2 Análisis estadísticos 

Los datos fueron analizados utilizando el software INFOSTAT (Di Rienzo et al., 

2013). Previo al análisis, los datos fueron transformados con ln (x+1) a fin de cumplir 

con los supuestos de normalidad y homocedasticidad (Sokal y Rohlf, 1984). En las 

figuras se presentan los valores sin transformar. Para el caso de la producción de 

broza durante la estación de crecimiento las variables se analizaron con ANOVA 

multifactorial, tomándose como factores las especies, las fechas de muestreo y los 

años. Debido a que los datos corresponden a medidas repetidas, para el análisis, se 

emplearon modelos lineales mixtos con una correlación residual sin estructura y 

varianzas residuales heterogéneas en el tiempo. Los datos correspondientes al total 

de broza aérea, se analizaron mediante ANOVA doble utilizando las especies y los 

años como factores. La comparación de medias se realizó mediante el test de Fisher 

(LSD) protegido, con un nivel de significación del 0,05. 
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5.3 Resultados 

 
5.3.1 Producción de broza aérea durante la estación de crecimiento 

(g/planta) 

Se obtuvo interacción significativa (p≤0,05) entre las especies, las fechas de 

muestreo y los años. En los dos años de estudio, se detectó interacción significativa 

(p≤0,05) entre las especies y las fechas de muestreo.  

En abril de 2012, P. ligularis y A. ambigua presentaron mayor (p≤0,05) 

producción de broza que N. tenuis, y en agosto P. ligularis produjo mayor (p≤0,05) 

broza que N. tenuis y A. ambigua (Tabla 5.1). En el resto de los momentos de 

muestreo, si bien se mantuvo esta tendencia (mayor producción para P. ligularis), no 

se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre especies (Tabla 5.1). En 2013, 

P. ligularis y A. ambigua tuvieron una producción similar (p>0,05) de broza en mayo, 

septiembre y noviembre, y esta producción fue mayor que aquella en N. tenuis. En los 

muestreos restantes, P. ligularis mostró la mayor (p≤0,05) producción de broza, y la 

menor (p≤0,05) producción correspondió a N. tenuis (Tabla 5.1).   

Durante los dos años de estudio, las plantas de P. ligularis presentaron menor 

(p≤0,05) producción en mayo, julio, agosto y septiembre respecto de las últimas fechas 

de muestreo donde se realizó el mayor aporte (Fig. 5.2, a). A excepción de abril y 

noviembre donde no se registraron diferencias (p>0,05), la producción de esta especie 

fue mayor (p≤0,05) en el año 2013 que en 2012 (Fig. 5.2, a).  Las plantas de N. tenuis, 

en general presentaron un patrón similar a P. ligularis a lo largo de la estación de 

crecimiento (Fig. 5.2, b), aunque en los muestreos 2, 5 y 7 el aporte fue mayor 

(p≤0,05) en 2012 que 2013 y en las demás fechas no se observaron diferencias 

significativas entre años (Fig. 5.2, b). 

En el caso de A. ambigua la producción fue mayor (p≤0,05) hacia el final de la 

estación de crecimiento en los dos años de estudio, aunque las diferencias fueron 

menos evidentes que en el caso de las especies palatables (Fig. 5.2, c). Al igual que 

P. ligularis presentó mayor (p≤0,05) aporte de broza en el año 2013, a excepción de 

los muestreos 1, 5, 6 y 7 donde no se registraron diferencias significativas (p>0,05; 

Fig. 5.2, c). 
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2Tabla 5.1. Producción de broza aérea durante la estación de crecimiento (g/planta) de las tres especies en estudio. Cada dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 10). 

Letras distintas indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies en cada fecha de muestreo, dentro de cada año de estudio. 

(1) 23-04 (2) 22-05 (3) 03-07 (4) 07-08 (5) 06-09 (6) 05-10 (7) 06-11 (8) 04-12 (1) 09-05 (2) 31-05 (3) 16-07 (4) 23-08 (5) 17-09 (6) 18-10 (7) 21-11 (8) 27-12

P. ligularis 0,38±0,04 b 0,19±0,03 a 0,23±0,05 a 0,19±0,03 b 0,17±0,05 a 0,43±0,08 a 0,58±0,12 a 0,53±0,13 a 0,83±0,24 b 0,53±0,1 b 0,83±0,16 c 0,59±0,07 c 0,8±0,13 b 1,31±0,17 c 0,69±0,13 b 2,03±0,44 c

N. tenuis 0,19±0,03 a 0,14±0,02 a 0,12±0,01 a 0,1±0,02 a 0,11±0,01 a 0,35±0,06 a 0,34±0,07 a 0,34±0,08 a 0,13±0,03 a 0,07±0,02 a 0,13±0,01 a 0,07±0,02 a 0,05±0,01 a 0,24±0,05 a 0,17±0,03 a 0,38±0,07 a

A. ambigua 0,58±0,13 b 0,17±0,02 a 0,22±0,04 a 0,08±0,02 a 0,15±0,03 a 0,35±0,08 a 0,35±0,06 a 0,33±0,03 a 0,48±0,09 b 0,39±0,09 b 0,44±0,07 b 0,35±0,07 b 0,67±0,35 b 0,49±0,04 b 0,62±0,2 b 1,01±0,18 b 
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16Figura 5. 2. Producción de broza aérea durante la estación de crecimiento (g/planta) de plantas pertenecientes a P.  ligularis (a), N. tenuis (b) y A. ambigua (c). Cada dato 

es el promedio ± 1 error estándar de n= 10. Letras distintas delante y detrás de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas y años, dentro de cada especie. 

Fechas de muestreo en 2012: (1) 23-04, (2) 22-05, (3) 03-07, (4) 07-08, (5) 06-09, (6) 05-10, (7) 06-11 y (8) 04-12, y en 2013: (1) 09-05, (2) 31-05, (3) 16-07, (4) 23-08, (5) 17-

09, (6) 18-10, (7) 21-11 y (8) 27-12. 
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5.3.2 Producción total de broza aérea (g/planta) 

Se detectó interacción significativa entre las especies y los años de muestreo.  

Las plantas pertenecientes a P. ligularis y A. ambigua produjeron más (p≤0,05) 

broza en 2013 que en 2012 y lo contrario ocurrió en el caso de N. tenuis (Fig. 5.3). En 

ambos años, la producción total de broza de las especies palatables, fue mayor 

(p≤0,05) en P. ligularis que en N. tenuis (Fig. 5.3). 
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17Figura 5.3. Producción total de broza aérea (g/planta) de las especies en estudio. 

Cada dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 10). Letras distintas delante y detrás 

de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y años, 

respectivamente. 

 

5.4 Discusión 

 

El aporte de broza por las especies vegetales es la entrada principal de 

carbono al suelo y la descomposición de restos vegetales afecta el balance entre el 

carbono que retorna la atmósfera y el carbono secuestrado en las plantas y suelos 

(Whitford, 2002). La producción de broza en los ecosistemas desérticos es 

generalmente baja; sin embargo, varía en las distintas regiones, los diferentes sitios de 

una misma región y entre los años en un mismo lugar (Noy-Meir, 1973, 1985).  

Las gramíneas perennes palatables producen hojas de una vida corta, con una 

baja protección frente a los herbívoros y de rápida descomposición (Moretto y Distel, 

2000; Campanella y Bertiller, 2008). Las especies que producen broza de baja calidad 

poseen baja productividad potencial y recambio de tejidos (Aerts y Chapin, 2000). 
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Las plantas de P. ligularis aportaron mayor cantidad de broza que las otras dos 

especies en 4 de las 8 fechas de muestreo durante el año 2013. Estudios realizados 

en el mismo sitio en 2011 y 2012 demostraron un desfasaje en el ciclo biológico de las 

especies siendo el ciclo de P. ligularis el más adelantado, luego el de N. tenuis y 

finalmente el de A. ambigua (Ithurrart, 2015). Lo mismo fue observado por Campanella 

y Bertiller (2008) donde; las plantas pertenecientes a P. ligularis florecieron a principios 

de primavera y fructificaron a finales de la misma estación, las plantas pertenecientes 

a N. tenuis y Stipa speciosa (especie no palatable) florecieron a mediados de 

primavera y fructificaron desde finales de primavera hasta principios de verano. Esta 

característica fenológica puede contribuir a explicar el mayor aporte de broza de P. 

ligularis respecto de las otras especies. Esto es debido a que al entrar en el estadio 

reproductivo la tasa de aparición de follaje se acelera, y de esta forma la de 

producción de broza (Colabelli et al., 1998). 

Dentro de cada una de las especies, el aporte de material vegetal fue mayor 

hacia el final de la estación de crecimiento. Durante diciembre, se diseminan las 

semillas, y el follaje está formado por hojas secas y restos de cañas (Llorens, 2013), 

las plantas entran en dormancia y aportan broza al suelo. En las especies palatables 

las tasas de senescencia y aparición de hojas son similares en el estadio vegetativo, y 

las plantas se mantienen mayormente verdes durante la estación fría (Moore et al., 

1991; Llorens, 2013). Esto contribuye a explicar el menor aporte de broza durante el 

otoño e invierno (Jobbagy y Sala, 2000; Campanella y Bertiller, 2008). En el caso de A. 

ambigua, si bien la producción de broza fue aumentando hacia los meses de 

septiembre, octubre y noviembre, las diferencias fueron más leves. Esto podría 

deberse al menor esfuerzo reproductivo de esta especie en relación a las especies 

preferidas (Ithurrart, 2015).  

Analizando la producción total de broza en 2012 y 2013, observamos que en el 

caso de P. ligularis y A. ambigua el mayor aporte fue realizado en el segundo año de 

estudio, lo contrario ocurrió en N. tenuis. En estos años las precipitaciones fueron 

superiores o similares a la media (2012: 513 mm y 2013: 422 mm), con los mayores 

valores durante marzo y noviembre para 2012, y los meses de otoño y primavera para 

2013. Esta diferencia en la distribución de las precipitaciones, podría contribuir a 

explicar las diferencias encontradas entre años. Existen evidencias de cierta 

dependencia en cuanto a la de producción de broza, la cantidad de lluvia y el uso de 

nutrientes durante el período de crecimiento de las especies vegetales (Pavón et al., 

2005; Milla et al., 2005). Sin embargo, las respuestas suelen ser muy variadas y 

contradictorias. En un estudio realizado en el desierto de Mojave se encontró que la 

producción total de broza y la contribución relativa de broza con baja relación C:N fue 
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mayor en un año húmedo que en uno seco (Weatherly et al., 2003). Por otro lado, 

Campanella y Bertiller (2010), demostraron que N. tenuis registró mayor aporte de 

broza en un año seco, aunque intraaunualmente P. ligularis respondió con mayor 

producción luego de períodos de lluvias. Por lo tanto, las respuestas a eventos de 

precipitación surgen de la acción combinada de características propias de las especies 

en estudio y del patrón temporal de dinámica del agua en el suelo (Golluscio y Sala 

1993; Myers et al., 1998). Por último, la menor producción de broza en N. tenuis en 

comparación con las otras especies en ambos años, probablemente se debe a su 

menor tamaño de área basal (ver Capítulo 4). Es decir, a plantas inherentemente más 

chicas en estado adulto, en comparación con las otras dos especies. Peri y Lasagno 

(2010), mostraron que el carbono y la asignación de nutrientes varían de acuerdo al 

tamaño de la planta. En general, plantas más grandes asignan más carbono y 

nutrientes en las hojas verdes y seniles que las plantas más pequeñas. 
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CAPÍTULO 6 

DESCOMPOSICIÓN DE BROZA AÉREAY SUBTERRÁNEA 

 
6.1. Introducción 

 

La descomposición de la broza, es fundamental para mantener la productividad 

de los ecosistemas terrestres (Bormann y Likens, 1979). Esto se debe a que la misma 

regula la disponibilidad de nutrientes necesarios para el crecimiento de las plantas 

(Lambers et al., 1998; Koukoura et al., 2003). El proceso de descomposición, es 

producido por una combinación de factores bióticos y abióticos como la actividad de 

los microorganismos en el suelo, la calidad de la broza, la temperatura, la precipitación 

y la radiación ultravioleta (Moretto et al., 2001; Austin y Vivanco, 2006). A escala local, 

la calidad del material vegetal juega un rol determinante en la tasa de descomposición 

considerando que las condiciones ambientales permanecen relativamente constantes 

(Lavelle et al., 1993; Aerts, 1997; Cornwell et al., 2008; Kazakou et al., 2009).  

La disponibilidad de agua puede influir en las tasas de descomposición y la 

liberación de nutrientes desde la broza, al afectar las actividades de las comunidades 

de descomponedores (Orchard y Cook, 1983; Berg, 1986; Clein y Schimel, 1994). En 

la mayoría de zonas áridas y semiáridas, la precipitación es el principal factor climático 

que controla estos procesos (Noy Meir, 1973) en particular en los ecosistemas de alta 

variabilidad inter e intra-anual de precipitaciones (Giese et al., 2009). 

La calidad de la broza suele ser el mejor predictor de las tasas de 

descomposición dentro de una región climática particular (Parton et al., 2007; Silver y 

Miya, 2001). Los procesos de descomposición que ocurren por encima y por debajo 

del suelo se ven afectados por diferentes parámetros ambientales, con consecuencias 

considerables para el ciclo de los nutrientes. Estudios realizados en ambientes 

semiáridos, arrojan resultados contradictorios al respecto. En algunos, la 

descomposición de las raíces fue más rápida (Seastedt et al., 1992; Moretto et al., 

2001) o más lenta (Biondini et al., 1998) que la descomposición de la broza aérea en 

plantas herbáceas. Por otro lado, las plantas pueden diferir en la pérdida de materia 

orgánica desde sus raíces, debido a diferencias morfológicas dadas por la presencia 

de células corticales (Jefferies, 1916), el área específica (Hobbie et al., 2010; Smith et 

al., 2014) y su composición química. Una mayor área puede dar lugar a una lenta 

descomposición, aunque esta relación puede invertirse en los estadios más avanzados 

del proceso (Hobbie et al., 2010), como así también, mayores contenidos de N 

favorecen el ciclado de nutrientes (Wardle et al., 1997). 
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El clima incide sobre la descomposición de la materia orgánica a través de sus 

efectos sobre la producción de broza, calidad de la misma, y la actividad microbiana. 

Los pastizales son sistemas dinámicos en los cuales la producción y la pérdida de 

forraje ocurren en forma simultánea (Hodgson et al., 1981). En los pastizales de climas 

áridos y semiáridos bien manejados por el hombre, es común encontrar gramíneas 

perennes, preferidas por el ganado, que producen hojas de vida corta (Campanella y 

Bertiller, 2008) y que aportan broza aérea con altos contenidos de N, baja relación C:N 

y lignina. Los compuestos lábiles, como el N, suelen controlar la pérdida de peso seco 

durante la primera fase de la descomposición, mientras que los compuestos 

recalcitrantes, como lignina o carbohidratos lignificados, controlan la segunda fase 

(Berg, 1986; Palm y Rowland, 1997). En numerosos trabajos ha sido corroborado que 

tanto el contenido de nitrógeno y de lignina, como la relación entre ambos, son buenos 

predictores de la descomposición de la broza (Melillo et al., 1982; Taylor et al., 1989; 

Milton et al., 1994; Aerts, 1997; Cornwell et al., 2008; Zhang et al., 2008; Poca et al., 

2014). En general, las especies con mayor contenido inicial de nitrógeno, menor 

contenido de lignina, o baja relación lignina: nitrógeno presentan mayores tasas de 

descomposición en relación a especies que tengan los atributos opuestos (Poca et al., 

2014). 

La riqueza de especies vegetales, estimula la descomposición de la materia 

orgánica debido a aumentos en la diversidad de las comunidades microbianas 

(Stephan et al., 2000). Se ha demostrado, que la broza se descompone más rápido en 

suelos de un área dominada por plantas de varias especies de las que proviene el 

material, en comparación con el suelo dominado por solo una especie; esto muestra 

una especialización de los microorganismos en descomponer con mayor eficacia la 

broza a la que están más expuestos (Wardle et al., 2002; Strickland et al., 2009; Ayres 

et al., 2009). De esta forma, se produce un aumento en la disponibilidad de nutrientes 

para la planta y mejora su competitividad dentro de la comunidad (Ayres et al., 2006). 

Disturbios en el ecosistema, como el pastoreo selectivo producen cambios en 

la composición florística y en los microorganismos asociados, que pueden afectar la 

calidad y la tasa de descomposición de las brozas aérea y subterránea (Holland et al., 

1992; Milchunas y Lauenroth, 1993). Grime et al. (1996) encontraron una relación 

directa entre la palatabilidad de las hojas de las especies vegetales y la tasa de 

descomposición de la hojarasca. Además, el pastoreo aumenta la penetración de la 

luz (Ritchie et al., 1998) y decrece el contenido de agua del suelo (Naeth et al., 1991).  

Busso et al. (2010) informaron que la temperatura de la superficie se incrementó al 

reducirse la cobertura de follaje sobre la misma. Es de esperar entonces que la 
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defoliación incremente la cantidad de radiación incidente sobre dicha superficie, 

reduciendo el contenido de humedad y aumentando la temperatura del suelo.  

El objetivo de este capítulo fue evaluar la pérdida de materia orgánica y el 

contenido de N de las brozas aérea y subterránea, debajo de plantas defoliadas y sin 

defoliar de las especies en estudio. Las hipótesis planteadas fueron: (1) diferencias en 

la calidad del material vegetal, produce distinta pérdida de materia orgánica y N desde 

la broza aérea y subterránea, y (2) la identidad de las especies y la defoliación inciden 

sobre el microclima debajo de cada planta afectando diferencialmente la pérdida de 

materia orgánica y N a partir de las brozas aérea y subterránea. 

 

6.2 Materiales y métodos 

 

6.2.1 Muestreos y Mediciones 

El diseño experimental fue completamente aleatorizado, con réplicas 

balanceadas (n= 5). En noviembre de 2011, se recolectaron plantas de las tres 

especies estudiadas, con la finalidad de obtener sus raíces y láminas recientemente 

senescentes, aún ligadas a las macollas. Para poder obtener gran parte del sistema 

radical de las plantas extraídas, el suelo fue removido por lavado (suavemente) 

utilizando agua corriente. Ambas porciones (láminas y raíces) se secaron a 

temperatura ambiente hasta peso constante. Posteriormente, se cortaron en trozos de 

4 cm y se colocaron en bolsas confeccionadas con tela de gasa (Moretto y Distel, 

2003) de 10 x 10 cm (1 g por bolsa); con una apertura de malla de 0,35 mm (Fig. 6.1; 

Carrera et al., 2008). La inclusión de una mezcla de raíces vivas y muertas en las 

bolsas de broza podría conducir a una sobreestimación en las tasas de 

descomposición de las raíces finas. Sin embargo, las tasas de descomposición de la 

mezcla de raíces se podrían asemejar a aquellas de las raíces en senescencia debido 

a la alta renovación de raíces finas y la re-movilización despreciable de N durante la 

senescencia de las raíces finas (Gill y Jackson, 2000). Si bien la apertura de malla de 

las bolsas, no permite el paso de invertebrados, se considera que el aporte de éstos al 

proceso de descomposición es pequeño en comparación a la actividad de protozoos, 

bacterias y hongos (Cornelissen, 1996; Perez-Harguindeguy et al., 2000; Vaieretti et 

al., 2010). 

El 22 de marzo de 2012, se colocó una bolsa de láminas y otra de raíces de 

cada una de las tres especies estudiadas debajo de cada planta (5 plantas/especie x 3 

especies); 6 bolsas/planta= 3 bolsas de láminas (1 de cada especie) y 3 bolsas de 

raíces. Esto se efectuó en cada uno de los tratamientos de defoliación (defoliado y no 

defoliado) y de las cuatro fechas de muestreo, totalizando 720 bolsas (6 bolsas/planta 
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x 5 plantas/especie x 3 especies x 2 tratamientos de defoliación x 4 fechas de 

muestreo). 

 

a) b)

 

18Figura 6.1 Bolsas de descomposición conteniendo láminas colocadas en el campo 

al inicio del estudio (22-03-2012), y (b) luego de 24 meses (20-03-2014). 

 

Las bolsas conteniendo láminas se colocaron horizontalmente debajo del follaje 

de las plantas, sobre la superficie del suelo y se fijaron mediante clavos; y las que 

contenían raíces, de igual forma, pero a 10 cm de profundidad. 

De las 40 plantas/especie marcadas (5 plantas/especie x 2 tratamientos de 

defoliación x 4 fechas de muestreo), la mitad se defolió dos veces durante la estación 

de crecimiento tal como se explicó en el Capítulo 3 y el resto permaneció sin defoliar. 

En cada fecha de muestreo, luego de 2 (21-05-12), 7 (13-10-12), 13 (25-04-13) y 24 

(20-03-14) meses de iniciado el estudio, se retiraron 180 bolsas (3 especies x 6 

bolsas/réplica x 5 réplicas/tratamiento de defoliación x 2 tratamientos de defoliación). 

En el laboratorio, el material vegetal fue limpiado de residuos extraños y se pesó luego 

de haberlo secado en estufa a 60 ºC durante 72 h. La corrección por contaminantes 

inorgánicos en las muestras vegetales se hizo colocándolas en mufla a 550 ºC durante 

6 h (McNaughton et al., 1998). Con estos datos se calculó la pérdida de materia 

orgánica (%) a los 2, 7, 13 y 24 meses desde el inicio y se estimaron las tasas de 

descomposición (k) de cada tipo de material vegetal. Este estudio se repitió en un 

conjunto diferente de plantas durante el período 2013-2015 [fecha de inicio: 18-04-13, 

fechas de muestreos (1) 15-06-13, (2) 21-11-13, (3) 22-04-14 y (4) 18-04-15] pero 

colocando 1440 bolsas (12 bolsas debajo de cada planta marcada). Seis bolsas se 

utilizaron para evaluar la pérdida de materia orgánica, y las otras para determinar, el 

contenido de N (mg) del material remanente en cada fecha de muestreo.  
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6.2.2 Análisis estadístico 

Los datos fueron analizados utilizando el software INFOSTAT (Di Rienzo et al., 

2013). La pérdida de materia orgánica desde la broza aérea y subterránea, se analizó 

de forma independiente con ANOVA multifactorial en un diseño de parcelas divididas 

[Parcela principal: estudio (1= 2012-2014 y 2= 2013-2015), especie, tratamiento y 

fecha de muestreo; Subparcela: material vegetal (láminas o raíces, según el análisis) 

de cada una de las especies].  

Para estimar las tasas de pérdida de materia orgánica se utilizaron los 

promedios de materia orgánica remanente en el material colocado debajo de cada 

especie. Los datos fueron ajustados a un modelo de regresión exponencial negativa 

(Swift et al., 1979) de la forma: 

y= a x e –(kt) 

Donde y es la materia orgánica remanente libre de cenizas (g) en el tiempo t 

(meses), a es la cantidad de material puesto a descomponer al inicio (1 g) y k es la 

tasa de pérdida de materia orgánica libre de cenizas (g mes-1).  

En el caso del contenido de N, previo al análisis los datos fueron transformados 

con √(x+0,05) a fin de cumplir con los supuestos de normalidad y homocedasticidad 

(Sokal y Rohlf, 1984). Se realizó un análisis inicial del material colocado en las bolsas 

de descomposición mediante un ANOVA simple. Respecto del contenido de N del 

material remanente, los datos se analizaron con ANOVA multifactorial en un diseño de 

parcelas divididas [Parcela principal: especie, tratamiento y fecha de muestreo; 

Subparcela: material vegetal (láminas o raíces, según el análisis) de cada una de las 

especies]. Solo se consideraron en el análisis las tres primeras fechas de muestreo y 

el material proveniente de 8 plantas por especie debido a inconvenientes de 

laboratorio (falla en el equipo para hacer las determinaciones). 

En todos los casos, la comparación de medias se realizó mediante el test de 

Fisher (LSD), con un nivel de significación del 0,05. 

 

6.3 Resultados 

 
6.3.1 Pérdida de materia orgánica (%) 

Durante el análisis exploratorio de los datos, no se obtuvo efecto (p>0,05) de 

los tratamientos de defoliación en ninguna de las fechas de muestreo. Por lo tanto, se 

trabajó sin considerar este factor. En ambas porciones, se detectó interacción 

significativa (p≤0,05) entre el material vegetal, estudio, fechas de muestreo y especie.  

En el estudio 2012-2014, el análisis de la broza aérea (láminas) no detectó 

(p>0,05) efecto de especie durante las dos primeras fechas; las láminas de N. tenuis 
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perdieron mayor (p≤0,05) porcentaje de materia orgánica libre de cenizas, seguidas 

por P. ligularis, y A. ambigua, fue la que presentó los valores más bajos (Fig. 6.2, a; 

p≤0,05). A los 13 meses desde el inicio, debajo de P. ligularis y N. tenuis, las especies 

palatables mostraron mayor (p≤0,05) pérdida de material vegetal en relación a la 

especie no palatable y debajo de A. ambigua, la broza perteneciente a P. ligularis fue 

superior (p≤0,05) a las demás especies (Fig. 6.2, a). Las láminas de P. ligularis y A. 

ambigua, no registraron diferencias (p>0,05) en la pérdida de materia orgánica en 

relación a los sitios donde fueron colocadas a descomponer. En cambio, la broza de N. 

tenuis se descompuso más (p≤0,05) debajo de las especies palatables que debajo de 

A. ambigua (Fig. 6.2, a). En el último muestreo, nuevamente no se detectó (p>0,05) 

efecto de especies, y al igual que al inicio, y las láminas de N. tenuis presentaron los 

mayores (p≤0,05) porcentajes de pérdida y la especie no palatable presentó los 

valores más bajos (p≤0,05). Las tasas estimadas de pérdida de materia orgánica 

fueron de 0,0629 y 0,0693 g mes-1 para P. ligularis y N. tenuis respectivamente y de 

0,0304 g mes-1 para la especie no palatable (Fig. 6.3, a).  

Respecto de la broza subterránea (raíces), en los dos primeros muestreos en 

2012-2014, el material vegetal de A. ambigua presentó un mayor (p≤0,05) porcentaje 

de pérdida de materia orgánica, respecto del material proveniente de las gramíneas 

palatables (Fig. 6.2, b) y N. tenuis mostró el menor (p≤0,05) porcentaje de pérdida en 

comparación a las otras dos especies (Fig. 6.2, b) A los 13 meses, debajo de P. 

ligularis y de N. tenuis la broza perteneciente a la especie no palatable presentó los 

mayores (p≤0,05) porcentajes de pérdida de materia orgánica, aunque debajo de las 

plantas pertenecientes a su misma especie, los porcentajes no se diferenciaron de las 

otras especies (Fig. 6.2, b). Sólo la broza de N. tenuis presentó mayor pérdida debajo 

de A. ambigua que debajo de las especies palatables; en los otros tipos de material 

vegetal no hubo diferencias entre especies (Fig. 6.2, b; p>0,05). A los dos años, 

nuevamente la broza subterránea de A. ambigua presentó los mayores (p≤0,05) 

porcentajes de pérdida de materia orgánica (Fig. 6.2, b) en relación a las raíces de las 

demás especies. Las tasas estimadas de descomposición fueron de 0,0418 y 0,0398 g 

mes-1 para las raíces de P. ligularis y N. tenuis, respectivamente, y de 0,0610 g mes-1 

para el material de A. ambigua (Fig. 6.3, a). 

En el estudio 2013-2015, en el caso de la broza aérea, las dos primeras fechas 

arrojaron los mismos resultados que en 2012-2014. En el tercer muestreo, las láminas 

de N. tenuis perdieron mayor (p≤0,05) porcentaje que la broza aérea de las otras 

especies, y A. ambigua presentó los valores más bajos (p≤0,05); Las láminas de P. 

ligularis perdieron mayor (p≤0,05) materia orgánica debajo de las especies palatables, 

y A. ambigua presentó los menores (p≤0,05) valores debajo de las plantas de su 
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misma especie, aunque no difirió (p>0,05) de la perdida registrada bajo P. ligularis. A 

los 24 meses nuevamente las láminas de N. tenuis presentaron los mayores valores 

(p≤0,05) en relación a las demás especies. Las tasas estimadas de descomposición 

fueron de 0,0855 y 0,1450 g mes-1 para las láminas de P. ligularis y N. tenuis 

respectivamente y de 0,0513 g mes-1 para la especie no palatable (Fig. 6.3, b). 

Respecto de las raíces, no se registró (p>0,05) efecto de especies en ninguna de las 

cuatro fechas de muestro. Amelichloa ambigua, presentó mayor (p≤0,05) pérdida en 

los dos años de estudio, seguida por P. ligularis, aunque la misma no se diferenció 

(p>0,05) de la broza de N. tenuis luego de 13 y 24 meses. En este caso, las tasas 

estimadas de pérdida de materia orgánica fueron de 0,0734, 0,0655 y 0,1362 g mes-1 

para la broza subterránea de P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua respectivamente (Fig. 

6.3, b). 

 

 



58 

 

 

Pl (1) Nt (1) Aa (1) Pl (2) Nt (2) Aa (2) Pl (3) Nt (3) Aa (3) Pl (4) Nt (4) Aa (4)
0

25

50

75

100

c,a

b,a
b,a

a,a

c,a

c,a c,a

b,a b,a

b,a

a,aa,a
a,a

b,a b,a ab,a

a,a

a,a

a,a
a,a

b,b

a,a

a,a

a,a
a,a

b,a

b,a

b,a

c,a
c,a

c,a

c,a
c,a

b,a

a,a
a,a

Estudio 2012-2014

Pl (1) Nt (1) Aa (1) Pl (2) Nt (2) Aa (2) Pl (3) Nt (3) Aa (3) Pl (4) Nt (4) Aa (4)
0

25

50

75

100

a,a

b,ac,a

a,aa,a
b,a

b,a a,a a,aa,a

b,a
b,a

b,a

c,a
c,a

c,a

a,a a,a

a,a

b,b b,b

b,a

b,a
b,a

c,a

c,a

b,a

a,a

a,a

b,a

c,a

a,a

b,a

c,a

c,a c,a

Estudio 2012-2014

2 meses (1) 7 meses (2) 13 meses (3) 24 meses (4)

Pl (1) Nt (1) Aa (1) Pl (2) Nt (2) Aa (2) Pl (3) Nt (3) Aa (3) Pl (4) Nt (4) Aa (4)
0

25

50

75

100

c,a

b,a

c,a

a,a

c,a

b,a

b,a

a,a
b,a

c,a

a,a

b,a
a,a

b,a

c,a

a,a

b,a

c,a

a,a
a,a

b,a

a,a

a,a

b,a

a,a

a,a

a,a

a,a

a,a

b,a

b,a

a,a
a,a

a,a

b,a

P
é
rd

id
a
 d

e
 M

O
 l
ib

re
 d

e
 c

e
n
iz

a
s
 (

%
)

Estudio 2013-2015

a,a

Pl (1) Nt (1) Aa (1) Pl (2) Nt (2) Aa (2) Pl (3) Nt (3) Aa (3) Pl (4) Nt (4) Aa (4)
0

25

50

75

100

P
é
rd

id
a
 d

e
 M

O
 l
ib

re
 d

e
 c

e
n
iz

a
s
 (

%
)

2 meses (1) 7 meses (2) 13 meses (3) 24 meses (4)

a,a

c,a

b,a
b,a

a,a

c,a

b,a

c,a

a,a

c,a

b,a

c,a

b,a

a,a

c,a

b,a

a,a
a,a

c,a

b,a

a,a

c,a

b,b

a,b

c,a

b,b

a,ab

a,a

b,a

c,a

a,a

b,a

c,a

a,a

b,a

c,a

Estudio 2013-2015

Estudio 2013-2015Estudio 2012-2014
P

é
rd

id
a
 d

e
 m

a
te

ri
a
 o

rg
á
n
ic

a
 l

ib
re

 d
e
 c

e
n
iz

a
s
 (

%
)

d)b)

a) c)

2 meses (1) 7 meses (2) 13 meses (3) 24 meses (4)

Pl (1) Nt (1) Aa (1) Pl (2) Nt (2) Aa (2) Pl (3) Nt (3) Aa (3) Pl (4) Nt (4) Aa (4)
0

25

50

75

100

c,a

b,a

c,a

a,a

c,a

b,a

b,a

a,a
b,a

c,a

a,a

b,a
a,a

b,a

c,a

a,a

b,a

c,a

a,a
a,a

b,a

a,a

a,a

b,a

a,a

a,a

a,a

a,a

a,a

b,a

b,a

a,a
a,a

a,a

b,a

P
é
rd

id
a
 d

e
 M

O
 l
ib

re
 d

e
 c

e
n
iz

a
s
 (

%
)

Estudio 2013-2015

a,a

Tipos de material vegetal Tipos de material vegetal

Tipos de material vegetal

Tipos de material vegetal

P. ligularis N. tenuis A. ambigua     P. ligularis N. tenuis A. ambigua     P. ligularis N. tenuis A. ambigua     P. ligularis N. tenuis A. ambigua

100

75

50

25

0

100

75

50

25

0

100

75

50

25

0

100

75

50

25

0

P. ligularis N. tenuis A. ambigua     P. ligularis N. tenuis A. ambigua     P. ligularis N. tenuis A. ambigua     P. ligularis N. tenuis A. ambigua

21-05-12 13-10-12 25-04-13 20-03-14 21-11-1315-06-13 18-04-1522-04-14

 

19Figura 6.2. Pérdida de materia orgánica libre de cenizas (%) en los estudios 2012-2014 (a y b) y 2013-2015 (c y d) desde la broza aérea (láminas, a y c) y 

subterránea (raíces, b y d), debajo de las especies en estudio en cada fecha de muestreo. Cada dato es el promedio ± 1 error estándar de n= 10. Dentro de 

cada muestreo, letras distintas delante y detrás de la coma indican diferencias significativas entre los tipos de material vegetal y entre especies, 

respectivamente.  
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20Figura 6.3. Ajuste al modelo exponencial negativo (y= a*e –(kt)) del promedio de la 

materia orgánica remanente (g) de cada tipo de material vegetal de las especies 

estudiadas, en el estudio 2012-2014 (a) y en el estudio 2013-2015 (b). 

 

6.3.2 Contenido de N (mg) 

En el caso de las láminas, el contenido de N del material puesto a 

descomponer fue superior (p≤0,05) en N. tenuis (23,16 ± 0,80 mg), seguido por P. 
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ligularis (16,96 ± 0,28 mg) y A. ambigua presentó los valores más bajos (7,90 ± 0,45 

mg). Lo contrario ocurrió en el caso de las raíces, donde la especie no palatable fue 

superior (8,81 ± 0,19 mg; p≤0,05), seguida por N. tenuis (7,73 ± 0,11 mg) y por último 

P. ligularis (6,98 ± 0,20 mg). 

 En cuanto al contenido N del material remanente, no se obtuvo efecto (p>0,05) 

de los tratamientos de defoliación en ninguna de las fechas de muestreo. Por lo tanto, 

se trabajó sin considerar este factor en los análisis. En ambas porciones se detectó 

interacción significativa (p≤0,05) entre el material vegetal, fechas muestreos y especie. 

Respecto del contenido de N en las láminas, en el primer muestreo debajo de 

las tres especies, el material vegetal perteneciente a N. tenuis presentó los mayores 

(p≤0,05) valores, seguido por el de P. ligularis y por último A. ambigua (p≤0,05; Fig. 

6.4, a). Nassella tenuis presentó menor contenido (p≤0,05) en el material puesto 

debajo de las plantas de su misma especie que debajo de A. ambigua (Fig. 6.4, a); en 

los demás tipos de material no se registraron diferencias (p>0,05) entre especies (Fig. 

6.4, a). En la segunda fecha de muestreo, continuó la misma tendencia con los valores 

más bajos (p≤0,05) para la especie no palatable, aunque no hubo diferencias (p>0,05) 

entre las láminas de N. tenuis y P. ligularis (Fig. 6.4, a). El 22 de abril de 2014, las 

láminas de A. ambigua y P. ligularis tuvieron un contenido de N similar (p>0,05), y 

superior (p≤0,05) a aquel en las láminas de N. tenuis (Fig. 6.4, a). 

En el caso de la broza subterránea, en los dos primeros muestreos, las raíces 

de N. tenuis, presentaron el mayor (p≤0,05) contenido de N, seguido por el de P. 

ligularis, y las raíces de A. ambigua presentaron los valores más bajos (p≤0,05; Fig. 

6.4, b). En el último muestreo, las especies palatables tuvieron un contenido de N 

similar en las raíces (p>0,05) pero mayor (p≤0,05) a aquel en A. ambigua debajo de 

las plantas de P. ligularis (Fig. 6.4, b). El contenido de N de las raíces fue similar 

(p>0,05) en las tres especies debajo de las plantas de N. tenuis (Fig. 6.4, b). 

Finalmente, debajo de las plantas de A. ambigua, se obtuvo el mismo modelo 

observado en las dos primeras fechas, es decir el contenido de N de las raíces de N. 

tenuis fue superior a P. ligularis y A. ambigua presentó los valores más bajos. Las 

raíces pertenecientes a P. ligularis presentaron menor contenido de N debajo de las 

plantas de N. tenuis y la broza de esta especie debajo de las especies preferidas (Fig. 

6.4, b). En el caso de la especie no palatable, se registró menor contenido (p≤0,05) 

debajo de las plantas de su misma especie, aunque sin diferenciarse del valor 

registrado cuando fueron colocadas bajo P. ligularis (Fig. 6.4, b). 
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21Figura 6.4. Contenido de N (mg) del material vegetal remanente en el estudio 2013-

2014 perteneciente a la broza aérea (láminas, a) o subterránea (raíces, b) colocada 

debajo de las especies en estudio en cada fecha de muestreo. Cada dato es el 

promedio ± 1 error estándar (n= 8). Dentro de cada muestreo, letras distintas delante y 

detrás de la coma indican diferencias significativas entre los tipos de material vegetal y 

entre especies, respectivamente. 

 

6.4 Discusión 

 

Las gramíneas perennes palatables producen hojas de vida corta, con baja 

protección frente a los herbívoros y de rápida descomposición (Campanela y Bertiller, 

2008). Se ha demostrado que el pastoreo incrementa la penetración de la luz (Ritchie 

et al., 1998) y en los pastizales naturales de las zonas áridas, la fotodegradación juega 

un papel importante en la descomposición de la broza aérea (Giese et al., 2009). El 
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incremento en la presión de pastoreo ha mostrado aumentar la descomposición de las 

raíces (Shariff et al., 1994) o no tener efectos sobre la misma (Smith et al., 2014). Por 

otro lado, su incidencia sobre todo en la broza aérea, puede depender del tiempo. 

Estudios realizados por Giese et al. (2009) mostraron que diferentes intensidades de 

pastoreo no provocaron diferencias significativas en la descomposición de broza aérea 

y subterránea durante el primer año de estudio; luego de este tiempo, la broza aérea si 

se vio afectada y se descompuso más rápido en el sitio con mayor presión de ganado. 

Estos resultados coinciden parcialmente con los encontrados en nuestro estudio. La 

rápida reposición del tejido fotosintético demostrada en el Capítulo 4 principalmente en 

las especies palatables, pudo ser la causa de que no hayamos detectado efecto 

significativo de los tratamientos de defoliación en la pérdida de materia orgánica y en 

el contenido de N de las brozas aérea y subterránea. 

Se ha indicado que la broza de un grupo dado de especies se descompone 

más rápido en el suelo donde dichas especies son dominantes, de las cuales 

mayormente proviene la broza, que en áreas de suelo dominado por otras especies. 

Esto se ha llamado “ventaja del local” (Ayres et al., 2006, 2009; Strickland et al., 2009; 

Wallenstein et al., 2010; Keiser et al., 2011, 2013), y es el resultado de la 

especialización de las comunidades microbianas del suelo en descomponer con mayor 

eficacia la broza a la que normalmente están más expuestas (Hunt et al., 1988; Gholz 

et al., 2000; Strickland et al., 2009; Ayres et al., 2009). Por el contrario, en otros 

trabajos realizados en pastizales no se ha podido detectar este efecto (Hunt et al., 

1988; Strickland et al., 2009; Osanai et al., 2012). Respecto de la pérdida de materia 

orgánica desde la broza, pudimos observar efecto de sitio en el tercer muestreo para 

las láminas en ambos estudios, y para las raíces sólo en el estudio 2012-2014. En el 

mismo, se observó principalmente que las láminas de N. tenuis registraron mayores 

valores de pérdida debajo de las especies palatables en 2012-2014 y lo mismo ocurrió 

con las láminas de P. ligularis en el estudio 2013-2015. En el caso de las raíces, 

debajo de P. liguaris y de N. tenuis, la broza de A. ambigua se descompuso más 

rápido, y debajo de su misma especie no se diferenció del resto de los tipos de 

material vegetal. Cuando se evaluaron los contenidos de N en el material remanente, 

se observó efecto de sitio en el primer muestreo para el caso de las láminas y en el 

tercero para el caso de las raíces. Las láminas de N. tenuis presentaron menor 

contenido cuando fueron colocadas debajo de las plantas de su misma especie, 

respecto de las bolsas colocadas bajo A. ambigua. Por su parte, las raíces de N. 

tenuis perdieron mayor N debajo de las especies preferidas y el material radical de P. 

ligularis debajo de las plantas de N. tenuis. Moretto y Distel (2003) demostraron, 

comparando especies de gramíneas de diferente palatabilidad, que la descomposición 
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de la broza aérea quedo determinada tanto por la calidad del material como las 

características del sitio donde fue puesto a descomponer. La descomposición de las 

raíces solo fue determinada por su composición química. Los efectos de las especies 

de plantas individuales sobre la degradación microbiana de la materia orgánica, sobre 

todo en el caso de broza subterránea, puede variar dependiendo de la liberación de 

compuestos lábiles carbonados a partir de las raíces vivas (Van der Krift et al., 2001, 

2002), el suministro de oxígeno en el suelo (Weiss et al., 2005; Neubauer et al., 2007) 

y la desecación del mismo como resultado del uso de agua por la planta (Jenkinson, 

1977).  

En general, las láminas pertenecientes a las especies palatables presentaron 

mayor pérdida de materia orgánica desde la broza aérea en relación a A. ambigua 

durante los dos estudios realizados. Estos resultados coinciden con los hallados por 

Moretto et al. (2001), Kokoura et al. (2003), Moretto y Distel (2003), Fisher et al. (2006) 

y Poca et al. (2014). Estos autores analizaron la composición de la broza de varias 

especies y encontraron que las especies palatables de broza de mejor calidad se 

descomponen más fácilmente que las de baja calidad. Las láminas de P. ligularis y N. 

tenuis presentaron mayor contenido de N que las láminas A. ambigua. Esto 

contribuiría a explicar que la rápida descomposición de las especies palatables está 

asociada a los mayores contenidos de N iniciales de su broza (Moretto et al., 2001; 

Moretto y Distel, 2003), principalmente en las primeras etapas del proceso (Poca et al., 

2014). 

En el caso de la broza subterránea, ocurrió lo contario. En general, A. ambigua 

fue la que perdió mayor porcentaje de materia orgánica en relación a P. ligularis y N. 

tenuis. Moretto et al. (2001) no encontraron diferencias claras en la tasa de 

descomposición de las raíces entre especies palatables o no palatables, trabajando 

con Nassella clarazii (ex. Stipa clarazii), P. ligularis y Nassella tenuíssima (ex. Stipa 

tenuíssima). Los resultados hallados, podrían deberse a que las raíces de A. ambigua 

poseen un mayor diámetro en relación a las de P. ligularis (Ithurrat, 2015); raíces más 

gruesas pueden contener células corticales de almacenamiento más grandes que las 

raíces finas lo que provoca que sean más fácilmente visitadas por descomponedores 

(Jefferies, 1916; Robinson, 1990; Smith et al., 2014), principalmente durante los 

primeros meses desde el inicio del proceso de descomposición (Hobbie et al., 2010). 

Además, los contenidos iniciales de N en las raíces de esta especie fueron superiores 

a los de las especies palatables, pero fueron inferiores a los de las mismas desde los 

primeros muestreos. Esto demuestra una relación positiva entre los contenidos 

iniciales de N y su perdida a lo largo del estudio (Smith et al., 2014). Si bien en el caso 

de las especies palatables los contenidos iniciales de N fueron superiores en N. tenuis 
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respecto de P. ligularis en el tercer muestreo no se registraron diferencias entre sí, 

cuando fueron colocadas a descomponer debajo de las plantas de su misma especie. 

Por último, las tasas estimadas de pérdida de materia orgánica desde las 

brozas aérea y subterránea están dentro del rango de variación reportado para varias 

especies de plantas de otros ecosistemas áridos y semiáridos (Koukoura et al., 2003; 

Arriaga y Maya, 2007; Brandt et al., 2007; Scheffer y Aerts, 2000; Silver y Miya, 2001; 

Carrera et al., 2008). El aumento registrado (principalmente en el caso de las raíces de 

A. ambigua y ambas porciones de N. tenuis) en el estudio 2013-2015 respecto del 

estudio 2012-2014 puede deberse a las variaciones en la distribución de las 

precipitaciones mostradas en el Capítulo 2. Las tasas de pérdida de materia orgánica 

desde las brozas aérea y subtarránea han demostrado estar fuertemente 

correlacionadas con las precipitaciones en los ambientes áridos y semiáridos (Strojan 

et al., 1987; Giese et al., 2009). Este factor puede facilitar la lixiviación y ruptura de la 

broza aérea (Swift et al., 1979) e incrementar la biomasa y actividad de los 

descomponedores (Orchard y Cook, 1983; Berg, 1986; Clein y Schimel, 1994). 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 



65 

 

 

CAPÍTULO 7 

ESTRUCTURA Y ACTIVIDAD DE LAS COMUNIDADES MICROBIANAS DEL 

SUELO 

 
7.1 Introducción 

 

El suelo es un recurso natural cuya calidad depende de un gran número de 

propiedades químicas, físicas y biológicas (Jenny, 1980). La fertilidad de los suelos, 

está determinada por una red de complejas interacciones bióticas entre los 

microorganismos que lo componen y otros miembros del ecosistema, como plantas y 

animales (Buscot y Varma, 2005). La microbiota del suelo, juega un rol central en los 

procesos que permiten aumentar la disponibilidad de nutrientes, como la humificación, 

ciclado y mineralización de la materia orgánica (Emmerling, et al., 2002). A su vez, los 

microrganismos favorecen la formación de agregados en el suelo que promueven el 

crecimiento vegetal y la resistencia a los procesos de erosión (Buscot y Varma, 2005). 

Las propiedades edáficas, pueden ser afectadas por procesos de degradación 

provocados por fenómenos naturales o por las actividades antrópicas (Jenny, 1980; 

Sylvia et al., 2005). 

Los pastizales naturales pueden verse expuestos a la acción de los herbívoros 

domésticos (Whitford, 2002). A largo plazo, un pastoreo intensivo, induce, directa o 

indirectamente, cambios en la estructura de la vegetación, tales como la reducción de 

la cobertura de las especies preferidas por el ganado y el aumento de las especies 

indeseables. Las mismas, difieren en gran medida en la calidad de su broza 

(Cornelissen, 1996; Grime et al., 1996; Cornwell et al., 2008), la cual está influenciada 

por su composición química (Wardle et al., 2003; Bardgett, 2005). 

La defoliación de las plantas puede influir sustancialmente en el ciclo de 

nutrientes (Mikola et al., 2001; Bardgett et al., 1998) y la biodiversidad del suelo 

(Collins et al., 1998). Esto se debe a cambios en la cantidad y calidad de materia 

orgánica que es incorporada; la mineralización y tasa de descomposición microbiana 

son más altas en brozas con altos niveles de nitrógeno y fósforo (Enríquez et al., 

1993), mientras que la presencia de sustancias de defensa contra herbívoros, por ej. 

compuestos fenólicos y taninos, llevan a procesos de descomposición más lentos 

consecuencia de una menor actividad microbiana (Hattenschwiler y Gasser, 2005). Por 

otro lado, la defoliación produce alteraciones en los patrones de distribución de 

carbono y de exudación radical, y a largo plazo, cambios en la biomasa y morfología 

de las raíces de las especies afectadas (Bardgett et al., 1998). Los suelos bajo 

pastoreo intensivo, tienden a perder materia orgánica y reducir la disponibilidad de 
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carbono (Lal, 2002; Stark y Kytoviita, 2006). Sin embargo, Uhlírová et al. (2005), Zhou 

et al. (2007) y Hamilton et al. (2008) demostraron que defoliaciones controladas 

mejoran la calidad de los pastizales debido a que estimulan la rizodeposición, 

aumentando la biomasa microbiana del suelo, y en consecuencia de carbono lábil 

disponible.  

Sumado a los efectos de la defoliación, la identidad de las especies vegetales, 

es otro factor que afecta a los procesos del ecosistema (Vitousek et al., 1987; Hobbie, 

1992; Vinton y Burke, 1997), como el ciclo de nutrientes (Wedin y Tilman, 1990), la 

composición y biomasa microbiana (Bardgett et al., 1999), y la actividad enzimática del 

suelo (Kourtev, et al., 2002). Mawdsley y Bardgett (1997) demostraron que la 

defoliación continua de Trifolium repens y Lolium perenne aumenta la biomasa 

microbiana de la rizosfera, en ambas especies, pero el grado y tiempo de respuesta 

depende de la especie vegetal. Esta respuesta diferencial podría ser consecuencia de 

diferencias en la calidad y cantidad de los exudados radicales de cada especie, o en la 

composición de las comunidades bacterianas asociadas, las cuales responden 

diferencialmente a los cambios inducidos por la defoliación (Mawdsley y Bardgett, 

1997).  

La diversidad de las comunidades bacterianas en el suelo, está influenciada 

por la intensidad de pastoreo y la composición de la comunidad vegetal (Qu et al., 

2016). Su estudio, en un sistema tan complejo como el suelo requiere de la utilización 

de distintas técnicas que provean información complementaria y permitan un análisis 

integral. Debido a que se estima que más del 99% de los microorganismos presentes 

en el suelo no son fácilmente cultivables (Amann et al., 1995), se han desarrollado en 

el área de la ecología microbiana molecular varios métodos independientes del cultivo 

para superar las dificultades y limitaciones asociadas con las técnicas dependientes 

del cultivo de microorganismos. En general son métodos basados en el análisis de la 

secuencia de los genes ribosomales, ya que su análisis comparativo es una de las 

herramientas más poderosas para evaluar la biodiversidad. Una de las técnicas 

actualmente muy utilizada para estos fines, es la electroforesis en geles de 

poliacrilamida con gradiente desnaturalizante o DGGE (Denaturing gradient gel 

electrophoresis; Muyzer et al., 1993). Este método se basa en la extracción de ADN de 

la comunidad microbiana del suelo, la amplificación por PCR (Polymerase Chain 

Reaction) de los genes ribosomales y su separación por secuencia en geles con 

gradiente químico desnaturalizante. El análisis del perfil de bandas que se obtiene 

permite evaluar la diversidad presente en comunidades de distintos ambientes, o los 

cambios en una comunidad a través del tiempo o luego de alguna perturbación (Heuer 

et al., 1997; MacCaig et al., 2001; Griffiths et al., 2003; Das et al., 2007). Si bien la 
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metodología de PCR-DGGE provee información de la estructura de la comunidad 

microbiana, da poca información sobre aspectos funcionales de esa comunidad. En 

consecuencia, es conveniente que sea complementada con metodologías que 

contemplen aspectos funcionales de las comunidades microbianas, los cuales 

comúnmente son estudiados a través de técnicas clásicas.  

Una metodología muy utilizada para estimar la actividad microbiana global es la 

respiración del suelo, que representa la actividad heterotrófica, y es también un 

indicador del flujo potencial de CO2 a la atmósfera. La evolución del CO2 es un 

parámetro ligado a la utilización de materiales orgánicos (Abril, 2003), y puede ser 

utilizada para estimar así la capacidad del suelo para el ciclado de nutrientes. Con esta 

metodología se ha demostrado que la reducción de la cobertura de especies de 

gramíneas perennes debido a una gran intensidad de pastoreo afecta las actividades 

microbianas relacionadas con el ciclo del carbono en los ecosistemas áridos de monte 

patagónico (Prieto et al., 2011). Algunos estudios en pastizales han demostrado 

también que la defoliación reduce la respiración del suelo (Bremer et al., 1998; Craine 

et al., 1999; Wan y Luo, 2003). Sin embargo, se ha encontrado que bajas frecuencias 

de defoliación no tuvieron un efecto significativo sobre esta variable en pastizales del 

centro de Estados Unidos (Zhou et al., 2006).  

Peri et al. (2015) encontraron diferencias significativas en las tasas de 

respiración del suelo entre pastizales naturales contrastantes, dominados por distintas 

especies vegetales de la Patagonia Austral argentina. Esto sugiere que el tipo de 

vegetación influye en la actividad de los microorganismos del suelo. Otros estudios 

han demostrado que la presencia de plantas vivas, combinadas con su broza, tiene un 

efecto neutral o negativo sobre la respiración basal (Dornbush, 2007). Esto puede 

deberse a que, bajo ciertas condiciones, existe una competencia entre las plantas y los 

microorganismos del suelo por la captación de nutrientes necesarios para su 

crecimiento y desarrollo (Fontaine et al., 2003; Dornbush, 2007). 

El presente capítulo tuvo como objetivos evaluar los efectos de la identidad de 

las especies vegetales y de la defoliación sobre: (1) la estructura de las comunidades 

bacterianas mediante el análisis por DGGE de los genes ribosomales 16S (PCR-

DGGE) y (2) la actividad microbiana global, estimada a partir de la respiración basal de 

los suelos asociados a P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua. Las hipótesis planteadas 

fueron que (1) las comunidades bacterianas del suelo asociado a las especies 

preferidas que aportan broza de mejor calidad, presentarán mayor diversidad y 

actividad microbiana global en relación a A. ambigua, y (2) la defoliación de las 

gramíneas perennes, afecta la estructura de las comunidades bacterianas y la 

actividad microbiana del suelo. 
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7.2 Materiales y Métodos 

 
7.2.1 Muestreos  

El estudio correspondiente al análisis de la estructura de las comunidades 

bacterianas se realizó en 2012 y 2013. Dentro de la clausura se marcaron 12 plantas 

al azar de cada especie. Durante 2012, en el estadio morfológico de desarrollo 

vegetativo (6-08), se realizó el muestreo inicial. Para esto, se tomaron muestras de 

suelo (0-10 cm) en sitios debajo del follaje de las plantas marcadas (12 

plantas/especie x 3 especies= 36 muestras de suelo). Posteriormente, la mitad fue 

defoliada (n= 6) como se indicó en el Capítulo 3 y el resto permaneció sin defoliar. A 

fin de evaluar el efecto de la defoliación, se tomaron nuevas muestras de suelo en los 

mismos sitios del muestreo inicial, en dos fechas posteriores; 14-09 luego de la 

primera defoliación y 19-10 luego de la segunda defoliación (6 plantas/especie x 2 

tratamientos de defoliación x 3 especies= 36 muestras de suelo/muestreo). En 2013 

las fechas de muestreo fueron: 18-07 (inicial), 23-08 (efecto de la primera defoliación) 

y 18-10 (efecto de la segunda defoliación). Todas las muestras de suelo fueron 

tamizadas (2 mm) y se conservaron a -80ºC hasta su procesamiento. 

Los muestreos correspondientes al estudio de la actividad microbiana se 

realizaron durante tres años. En 2012 y 2013 se utilizaron las mismas plantas y 

momentos de muestreo mencionados anteriormente. En 2014, siguiendo el mismo 

diseño se marcó un conjunto diferente de plantas, y las muestras se tomaron el 18-07 

(inicial), 21-08 (efecto de la primera defoliación) y 25-09 (efecto de la segunda 

defoliación). En el laboratorio, las muestras fueron tamizadas (2 mm) y conservadas a 

4°C hasta su análisis. 

 

7.2.2 Mediciones 

Preparación de ADN y análisis de la estructura de las comunidades 

bacterianas por PCR-DGGE 

 Se extrajo DNA total de 0,25 g de suelo utilizando un kit comercial (PowerSoil 

DNA isolation kit de MO BIO) según las instrucciones provistas e incluyendo el paso 

de lisis alternativo (70°C, 10 min). El ADN extraído se cuantificó por fluorometría (Qubit 

dsDNA BR Assay Kit, Invitrogen) y se ajustó a 10 ng/µl. Se amplificaron las regiones 

V6-V8 de los genes 16S rRNA utilizando los cebadores universales para bacterias 

F984GC y R1378 (Heuer et al., 1997), siguiendo las condiciones descriptas por 

Montecchia et al. (2011). El tamaño de los productos de PCR se verificó por 

electroforesis en gel de agarosa 1 % en buffer TBE 1x revelados con SYBR Safe DNA 
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Gel Stain. Los fragmentos amplificados se separaron en geles de poliacrilamida 6% 

con gradiente desnaturalizante de urea y formamida (45-65%). Los geles se corrieron 

a 1700 V/h en buffer TAE 1x a 60°C, utilizando el equipo DGGEK-2001-220 (CBS 

Scientific) y se revelaron con SYBR Green I (Molecular probes). Las imágenes de los 

geles se obtuvieron bajo iluminación UV con el sistema de documentación InGenius 

LHR2 (Syngene).  

 

 Actividad microbiana: Respiración basal del suelo 

La respiración basal del suelo se determinó por el método estático de 

“respiración por titulación” desarrollado por Isermeyer (Alef y Nannipieri, 1995). Cada 

muestra de suelo (25 g), se incubó en frascos herméticos durante 7 días, en 

condiciones de oscuridad y a 25°C, junto con una trampa de NaOH. El NaOH captura 

el CO2 y su remanente se determina por titulación con HCl. Para esto último, 

transcurrido el tiempo de incubación, se retiró cada vial del frasco y se le agregó 

inmediatamente 2 ml de BaCl2 0,5 M para precipitar el CO2 absorbido como BaCO3, y 

3-4 gotas de fenolftaleína como indicador para la titulación del NaOH remanente con 

HCl 0,2 M. 

La diferencia entre los tratamientos y los blancos (frascos sin suelo) permite 

calcular el CO2 proveniente de la actividad respiratoria en la muestra de suelo a través 

de la siguiente fórmula (Isermeyer, 1952): 

 

 

• blanco (ml): ml de HCl empleados en titular el blanco 

• muestra (ml): ml de HCl empleados en titular la muestra 

• 4,4: factor de conversión entre el HCl y el CO2. 

 

Las determinaciones se realizaron por triplicado. Para la determinación del 

peso seco, los frascos conteniendo la muestra de suelo se secaron en estufa a 70⁰C 

durante 2 días.  
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7.2.3 Análisis estadísticos 

PCR-DGGE 

El análisis de los perfiles genéticos y la construcción de dendrogramas se 

efectuó con el programa GelCompar II v. 6.5 (Applied Maths NV) utilizando el 

coeficiente de correlación de Pearson y el método de agrupamiento jerárquico UPGMA 

(Rademaker et al., 1999).  

 

Respiración basal de suelo 

Los datos fueron analizados utilizando el software INFOSTAT (Di Rienzo et al., 

2013). Se analizaron los datos obtenidos de 4 plantas por especie y tratamientos de 

defoliación (n= 4) a fin de disminuir la gran variabilidad entre muestras encontrada en 

el análisis exploratorio de los datos. Las variables se analizaron con ANOVA 

multifactorial, tomándose como factores las especies, los tratamientos de defoliación, 

las fechas de muestreo y los años de estudio. Debido a que los datos corresponden a 

medidas repetidas, para el análisis se emplearon modelos lineales mixtos con un 

modelo de correlación residual autorregresiva de orden 1 y varianzas residuales 

heteroscedásticas. La comparación de medias se realizó mediante el test de Fisher 

(LSD) protegido, con un nivel de significación del 0,05.  

 

7.3 Resultados 

 

7.3.1 Estructura de las comunidades bacterianas 

Para facilitar su visualización, se muestran los resultados de cuatro réplicas (n= 

4) por especie del muestreo inicial, y tres réplicas por especie y tratamiento cuando se 

realizaron los cortes (n= 3). En el muestreo inicial durante 2012 el análisis de 

agrupamiento de los perfiles de PCR-DGGE, evidenció diferencias en la estructura de 

las comunidades bacterianas del suelo asociado a las tres especies (Fig. 7.1, a). A un 

nivel de similitud del 65 % pueden definirse dos grupos; el I conformado por P. ligularis 

y N. tenuis, y en el II se encuentra A. ambigua (Fig. 7.1, a). A su vez, los perfiles 

genéticos de las comunidades bacterianas del suelo de la especie no palatable, 

resultaron más homogéneos que los de las especies preferidas (Fig. 7.1, a). El análisis 

de agrupamiento de los perfiles genéticos luego de un mes del tratamiento de 

defoliación se muestra en la Fig. 7.1, b. A un nivel de similitud del 75 %, pueden 

definirse 4 grupos. En el caso de A. ambigua, las plantas defoliadas (excepto una) 

formaron parte del grupo I y las plantas control del grupo III (Fig. 7.1, b). En los casos 

de P. ligularis y N. tenuis no se observó un agrupamiento claro entre tratamientos, sin 

embargo, esta última especie, conforma grupos separados del resto (grupos II y IV; 
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Fig. 7.1, b). Al momento del muestreo luego de dos defoliaciones, no se observaron 

agrupamientos entre especies o tratamientos; los perfiles genéticos de las 

comunidades bacterianas del suelo asociados a las distintas especies, defoliadas o no, 

fueron homogéneos, con una similitud mayor al 87 % (Fig. 7.1, c) 
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22Figura 7.1. Estudio 2012. Dendrogramas de los perfiles de PCR-DGGE de las 

comunidades bacterianas presentes en suelos debajo del follaje de Poa ligularis (Pl), 

Nassella tenuis (Nt) y Amelichloa ambigua (Aa) en el muestreo inicial (a), luego de una 

(b) y dos (c) defoliaciones, D: plantas defoliadas, ND: plantas no defoliadas (control). 

 

Durante 2013, en el muestreo inicial, a un nivel de similitud del 70 % pueden 

definirse dos grupos; el I conformado por P. ligularis y A. ambigua, y en el II se 

encuentra N. tenuis (Fig. 7.2, a). Los perfiles genéticos de las comunidades 

bacterianas encontradas debajo del follaje de la especie no palatable fueron algo más 

heterogéneos que los de las especies preferidas (Fig. 7.2, a). Luego de un mes del 

tratamiento de defoliación, a un nivel de similitud del 85 % pueden definirse dos grupos 

(Fig. 7.2, b). Las plantas no defoliadas de A. ambigua se separan del resto, 

agrupándose en el grupo II, que incluye también a una de las plantas defoliadas (Fig. 

7.2, b). En las demás especies, no se observó efecto de tratamiento (Fig. 7.2, b). En la 

última fecha de muestreo, luego de dos defoliaciones, pueden definirse dos grupos 

principales en al análisis de agrupamiento a un nivel de similitud del 75 %; el grupo I 

conformado por las muestras pertenecientes a N. tenuis defoliadas o no, y el grupo II 

por el resto de las especies y tratamientos (Fig. 7.2, c). 
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23Figura 7.2 Estudio 2013. Dendrogramas de los perfiles de PCR-DGGE de las 

comunidades bacterianas presentes en suelos debajo del follaje de Poa ligularis (Pl), 

Nassella tenuis (Nt) y Amelichloa ambigua (Aa) en el muestreo inicial (a), luego de una 

(b) y dos (c) defoliaciones, D: plantas defoliadas, ND: plantas no defoliadas (control). 

 

7.3.2 Respiración basal del suelo como estimador de la actividad 

microbiana 

Se detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las especies y los años; entre 

los tratamientos de defoliación y los años; y entre las fechas de muestreo y los años 

de estudio. Tanto en 2012 como en 2013, el análisis de los datos detectó interacción 

significativa (p≤0,05) entre las especies y los tratamientos de defoliación. 

En 2012, A ambigua no presentó diferencias significativas (p>0,05) entre 

fechas de muestreo ni entre tratamientos de defoliación (Tabla 7.1). En cambio, debajo 

de las especies palatables los mayores valores de actividad microbiana se detectaron 

en octubre (p≤0,05), aunque no se diferenciaron del muestreo de agosto (Tabla 7.1). 

Sólo debajo de N. tenuis se registraron diferencias entre tratamientos (p≤0,05), las 

muestras extraídas debajo de las plantas defoliadas presentaron valores superiores 

(p≤0,05) al control (Tabla 7.1). Dentro de los tratamientos, solo se registraron 

diferencias significativas (p≤0,05) entre especies en las plantas control, donde el suelo 

proveniente de la rizósfera de P. ligularis presentó mayor actividad (0,89± 0,06 mg de 

CO2/g de suelo) respecto de las demás especies (N. tenuis= 0,45± 0,06 mg de CO2/g 

de suelo y A. ambigua= 0,60± 0,05 mg de CO2/g de suelo). 

En 2013, debajo de las especies palatables, la actividad microbiana fue mayor 

(p≤0,05) en el muestreo de octubre y las plantas control presentaron mayor respiración 
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basal (p≤0,05) que las plantas defoliadas (Tabla 7.1). En caso de la especie no 

palatable, no hubo efecto (p>0,05) de los tratamientos de defoliación y la actividad fue 

mayor en agosto y octubre (p≤0,05; Tabla 7.1). Las plantas defoliadas de P. ligularis y 

A. ambigua presentaron mayor actividad (0,44± 0,04 y 0,47± 0,05 mg de CO2/g de 

suelo, respectivamente) respecto de N. tenuis (0,35± 0,03 mg de CO2/g de suelo). Sin 

embargo, en el caso de las plantas control, la especie no palatable registró valores 

más bajos (0,39± 0,04 mg de CO2/g de suelo; p≤0,05) en relación a aquellos en las 

especies preferidas (P. ligularis= 0,59± 0,05 mg de CO2/g de suelo y N. tenuis= 0,52± 

0,04 mg de CO2/g de suelo). 

En 2014, se detectaron diferencias significativas (p≤0,05) entre tratamientos y 

fechas de muestreo. Las plantas control de las tres especies presentaron mayor 

(p≤0,05) respiración basal en relación (0,61± 0,04 CO2/g de suelo) a las plantas 

defoliadas (0,51± 0,03 mg de CO2/g de suelo). Los mayores valores de actividad 

microbiana se registraron en el mes de agosto (0,60± 0,03 mg de CO2/g de suelo), 

aunque no se diferenciaron del muestreo realizado a fines de septiembre (0,58± 0,06 

mg de CO2/g de suelo). 

 

3Tabla 7.1. Respiración basal de suelo (mg de CO2/g de suelo) durante 2012 y 2013 

debajo del follaje de Poa ligularis (Pl), Nassella tenuis (Nt) y Amelichloa ambigua (Aa), 

en el muestreo inicial (1,) luego del primer (2) y segundo corte (3). D: plantas 

defoliadas, ND: plantas no defoliadas (control). Cada dato es el promedio ± 1 error 

estándar (n= 4). En cada año, dentro de cada especie, letras distintas delante y detrás 

de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas y tratamientos 

respectivamente.  

 

  

Fechas de muestreo 2012 Fechas de muestreo 2013 

  
(1) 6-08 (2) 14-09 (3) 19-10 (1) 18-07 (2) 23-08 (3) 18-10 

Pl   0,91± 0,08 ab,a 0,7± 0,07 a,a 1,06± 0,09 b,a 0,45± 0,02 a,b 0,52± 0,03 b,b 0,78± 0,04 c,b 

Nt ND 0,52± 0,16 ab,a 0,39± 0,05 a,a 0,44± 0,06 b,a 0,38± 0,02 a,b 0,55± 0,06 b,b 0,64± 0,07 c,b 

Aa   0,51± 0,1 a,a 0,56± 0,03 a,a 0,74± 0,07 a,a 0,24± 0,01 a,a 0,38± 0,02 b,a 0,55± 0,06 b,a 

Pl   0,67± 0,14 ab,a 0,68± 0,06 a,a 0,91± 0,18 b,a 0,3± 0,02 a,a 0,43± 0,04 b,a 0,6± 0,06 c,a 

Nt D 0,65± 0,12 ab,b 0,5± 0,05 a,b 0,74± 0,07 b,b 0,28± 0,04 a,a 0,32± 0,05 b,a 0,47± 0,03 c,a 

Aa   0,85±0,05 a,a 0,7± 0,08 a,a 0,86± 0,24 a,a 0,3± 0,04 a,a 0,51± 0,06 b,a 0,59± 0,09 b,a 

 

7.4 Discusión 

 

La composición química de la broza tiene una gran influencia en la interacción 

biológica entre las comunidades bacterianas y las comunidades de hongos durante la 
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descomposición, y los cambios resultantes de esta interacción pueden alterar el 

proceso de descomposición de la hojarasca (Hossain et al., 2010).  

En este trabajo, la relación existente entre las comunidades bacterianas del 

suelo asociadas a las gramíneas perennes, fue variando a lo largo de la estación de 

crecimiento de las especies vegetales, los tratamientos de defoliación y los años de 

muestreo. Durante 2012, en el muestreo inicial, la estructura de las comunidades 

bacterianas dominantes asociadas a P. ligularis y N. tenuis mostró ser más 

heterogénea que la de A. ambigua; el aporte de broza aérea de mayor labilidad (altas 

concentraciones de N y P, baja concentración de lignina y bajas relaciones C:N; 

Moretto y Distel, 2003) de las especies preferidas podría contribuir a determinar un 

mayor número de nichos ecológicos diferentes en el suelo, debido a una mejora 

nutricional para la biota. Carrera et al. (2008) informaron que en el Monte Patagónico 

la defoliación de las plantas pudo haber incrementado la concentración de compuestos 

secundarios en la broza, conduciendo a una lenta liberación de N al suelo durante su 

descomposición. De ser así en nuestro estudio, esto podría haber contribuido a 

modular la estructura de las comunidades bacterianas del suelo, en particular las de A. 

ambigua.  

La disponibilidad de carbono es uno de los principales factores que determinan 

la proliferación bacteriana en el suelo (Wardle, 1992), y que afecta los patrones 

genéticos de DGGE (Yang y Crowley, 2000). La mortalidad y descomposición de las 

raíces en especies herbáceas puede comenzar dentro de las 24 a 48 horas luego de la 

defoliación (Whitehead, 1983; Richards y Caldwell, 1985). Esto podría explicar el 

mayor efecto de la defoliación observado en las plantas pertenecientes a A. ambigua. 

Sus raíces poseen rápida descomposición (ver Capítulo 6) y podría ser la causa de los 

cambios inducidos en los perfiles genéticos de las comunidades bacterianas. Sin 

embargo, este efecto no que se mantuvo luego de la segunda defoliación aplicada en 

septiembre.  

En 2013, la concentración de las lluvias durante los meses de otoño y 

primavera pudo haber contribuido a determinar que algunos efectos registrados en 

2012 no se detectaron nuevamente. Las variaciones interanuales de las 

precipitaciones pueden aumentar la producción de broza, principalmente de P. ligularis 

y A. ambigua, y facilitar la lixiviación y ruptura de la misma (ver Capítulo 5; Swift et al., 

1979), así como incrementar la biomasa y actividad de los microorganismos (Orchard 

y Cook, 1983; Berg, 1986; Clein y Schimel, 1994). En general, la identidad de la 

especie vegetal parece tener una mayor influencia sobre la estructura de las 

comunidades bacterianas del suelo que los tratamientos de defoliación. 
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Durante la descomposición, una parte del carbono es devuelto a la atmósfera 

en forma de CO2 (proceso de respiración), mientras que otra se transforma en otros 

compuestos más sencillos o se almacena en las propias estructuras microbianas 

(Pérez-Batallón et al., 1998). De esta manera, la respiración heterotrófica contribuye a 

la descomposición, junto a otros procesos como la humificación y la fragmentación del 

detritus (Carmona et al., 2006). 

El pastoreo puede afectar negativamente el porcentaje de cobertura de las 

gramíneas perennes (Prieto et al., 2011); este cambio se asocia a una disminución del 

carbono orgánico que influye en la descomposición potencial de la materia orgánica y 

en el ciclo de nutrientes del suelo (Prieto et al., 2011). En nuestro estudio, los efectos 

de las defoliaciones sobre la actividad microbiana del suelo variaron en relación a las 

especies consideradas y los años de estudio. Tal como fue mencionado inicialmente, 

se ha encontrado que bajas frecuencias de cortes no tuvieron efecto significativo sobre 

esta variable en pastizales del centro de Estados Unidos (Zhou et al., 2006). Por otro 

lado, estudios realizados por Gavrikova et al. (2010) demostraron una disminución 

significativa de la respiración basal de los microorganismos del suelo asociados a 

plantas defoliadas. Las especies palatables, que muestran una alta capacidad 

competitiva (Saint Pierre et al., 2004a; Saint Pierre y Busso, 2006) podrían producir 

cambios en los patrones de exudación radical, como aumentos en la liberación de 

ácidos orgánicos desde las raíces de las plantas defoliadas (Dyer y Bokhari, 1976) e 

inducir una mayor eficiencia en el uso del carbono por parte de los microorganismos 

del suelo (Mawdsley y Bardgett, 1997; Guitian y Bardgett, 2000). Esto podría explicar 

en parte, que los mayores efectos de la defoliación sobre la actividad microbiana 

global, fueron hallados en los suelos asociados a P. ligularis y N. tenuis. 

El mayor tamaño registrado en las plantas pertenecientes a P. ligularis (ver 

Capítulo 4) y la mayor producción total de broza aérea (ver Capítulo 5) de buena 

calidad (Moretto y Distel, 2003), contribuyen a explicar la mayor actividad registrada 

debajo de esta especie en relación a las demás, en los años 2012 y 2013. Sin 

embargo, estas diferencias no fueron consistentes en todas las fechas de muestreo y 

años de estudio. Fontaine et al. (2003) sugieren que los cambios en la mineralización 

de la materia orgánica, dependen principalmente de cambios en la actividad y 

composición microbiana resultante de la entrada de materia orgánica fresca. Es 

probable que los microorganismos degraden tanto la materia orgánica que ingresa 

como la que se encuentra en el suelo (Fontaine et al., 2003), produciendo de esta 

forma un aumento en la mineralización de la misma. Sin embargo, la exudación 

regular y lenta de compuestos orgánicos por las raíces de las plantas, podría ser un 

medio por el cual se estimula la mineralización, mientras que al mismo tiempo se 
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minimiza el costo de energía, y la actividad microbiana se mantiene sin cambios o 

incluso disminuye (Fontaine et al., 2003).   

Los factores ambientales también influyen en la actividad de los 

microorganismos del suelo. En la mayoría de los ambientes áridos y semiáridos la 

precipitación y la temperatura son factores importantes en controlar los procesos de 

descomposición (Lambers et al., 1998). Aumentos en la humedad del suelo, pueden 

determinar un mayor crecimiento de las plantas, e incrementos en la disponibilidad de 

sustratos carbonados para la respiración microbiana (Saiz et al., 2006; Liu et al., 

2007). Esto puede contribuir a explicar que en general durante los tres años de 

estudio, los mayores valores de actividad microbiana global se incrementaron hacia el 

segundo y el tercer muestreo para las tres especies, coincidente con eventos de 

precipitaciones y aumentos en la temperatura edáfica (ver Capítulo 2). 
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CAPÍTULO 8 

MINERALIZACIÓN DE NITRÓGENO 

 
8.1 Introducción 

 

La materia orgánica (MO) le confiere al suelo características muy particulares 

por el efecto que ejerce sobre sus propiedades químicas y físicas. Constituye una 

importante fuente de nutrientes para las plantas, proporcionando casi todo el nitrogeno 

y una gran parte del fosforo y del azufre. El ciclo global del N describe las principales 

fuentes y formas de N, como así también los procesos en cuales el N es transformado 

en los agroecosistemas (St. Luce et al., 2011). Este reviste gran complejidad por la 

gran cantidad de interacciones entre los factores del suelo y planta. Las mayores 

transformaciones en este ciclo biogeoquímico, son la mineralización, inmovilización y 

las pérdidas por las diferentes vías. Por su parte, la mineralización convierte fracciones 

de N orgánico a formas inorgánicas disponibles para las plantas (Binkley y Hart, 1989; 

Celaya-Michel y Castellanos-Villegas, 2011). El N inorgánico está constituido por las 

formas solubles como nitrito (NO2
-), nitrato (NO3

-) y amonio (NH4
+) intercambiable y 

fijado en las arcillas (Rutherford et al., 2007). La cantidad total de N liberada de la 

materia orgánica es llamada mineralización gruesa o potencial, mientras que la 

cantidad resultante después de eliminar la inmovilización microbiana se denomina 

mineralización neta (Binkley y Vitousek, 1989) y se expresa como la tasa de cambio en 

un periodo de tiempo. La mineralización neta se ha utilizado para estimar el N 

disponible para la planta (Hart et al., 1994; Neill et al., 1999).  

En los ecosistemas áridos, la disponibilidad de N para las especies vegetales y 

los microorganismos es dinámica, y variable anualmente en relación con la 

disponibilidad de agua. La mineralización y la inmovilización son procesos sensibles a 

la humedad, sin embargo, en algunos ecosistemas áridos la mineralización de N 

disminuye a medida que aumenta la disponibilidad de agua (Reichmann et al., 2013; 

Yahdjian et al., 2006). Estudios realizados por Yahdjian y Sala (2008), han demostrado 

que la ocurrencia de precipitaciones no afectó los contenidos de N inorgánico. Esto fue 

atribuido a que los microorganismos responsables de los procesos de nitrificación y 

amonificación, poseen diferente sensibilidad a la disponibilidad de agua.  

La calidad de la broza ejerce un control importante en la dinámica de N en el 

suelo (Hobbie, 1992). Parton et al. (2007) demostraron que el N liberado inicialmente 

desde la broza, está mayormente asociado a la concentración inicial de este nutriente 

en el tejido, más allá del clima, las condiciones edáficas, o la biota del suelo. La 

producción de broza de buena calidad (baja relación C:N y lignina) conduce a una 
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rápida descomposición y mineralización neta de N; mientras que cuando la broza 

posee una alta relación C:N y lignina da lugar a procesos de descomposición más 

lentos e inmovilización de N. (Vitousek, 1982; Pastor et al., 1984; Aber y Melillo, 1991; 

Aerts y Chapin, 2000). Por ejemplo, Moretto y Distel (2002) demostraron que la 

mineralización neta potencial de N fue mayor en el suelo debajo de P. ligularis que el 

suelo de Stipa tenuissima especie no palatable y que produce broza de menor calidad. 

Disturbios que afecten a las características de la broza y del suelo podrían influir en las 

comunidades de microorganismos, en el ciclo de nutrientes, y afectar los procesos 

biológicos de las plantas (Wardle, 2002). En pastizales áridos y semiáridos existen 

especies preferidas por el ganado de etapas serales tardías que producen broza de 

buena calidad dando lugar a altas tasas de mineralización neta de N (Wedin, 1995). 

El pastoreo afecta el flujo de nutrientes de diferentes formas (pisoteo, consumo, 

la deposición de excretas, redistribución; Bauer et al., 1987) modificando la calidad de 

la broza y, en consecuencia, el aporte de N hacia el ecosistema (Sirotnak y Huntly, 

2000). El pastoreo selectivo reduce la cobertura vegetal de las especies preferidas, e 

induce su sustitución por plantas de hojas de vida más larga y bajas tasas de 

crecimiento y reposición de tejidos (Distel y Bóo, 1996). Se ha demostrado que los 

contenidos de N inorgánico del suelo fueron altos en áreas excluidas al ganado 

doméstico (Lavado et al., 1995).  Por su parte, Sahariff et al. (1994) reportaron que las 

tasas de descomposición y la mineralización de N fueron mayores bajo pastoreo 

moderado que en sitos con altas intensidades o sin carga animal. Esto fue atribuido a 

una mayor retención de N en la materia orgánica (humus y raíces muertas), que lo 

hace al N menos susceptible a pérdidas por lixiviación y erosión. 

Los objetivos de este capítulo fueron evaluar los efectos de diferentes especies 

vegetales y de la defoliación sobre la mineralización neta de N que ocurre debajo del 

follaje, de P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua. Las hipótesis de este trabajo fueron: (1) 

El contenido de N disponible y la mineralización neta de N son mayores en el suelo 

obtenido debajo del follaje de las especies palatables que debajo de aquel de la 

especie no palatable y (2) los contenidos de N disponible del suelo son mayores 

debajo de las plantas defoliadas en los distintos estadios fenológicos de las tres 

especies. 
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8.2 Materiales y Métodos 

 
8.2.1 Muestreos y Mediciones 

Mineralización neta de nitrógeno in situ 

Dentro de la clausura, se marcaron 10 plantas por especie y se determinó la 

mineralización neta de N in situ durante la estación de crecimiento, utilizando la 

técnica de incubación de tubos (Raison et al., 1987). Durante 2013, en el estadio 

vegetativo (18-07), se realizó un muestreo inicial de suelo (0-15 cm) debajo del follaje 

de las plantas marcadas; luego, la mitad de las mismas fueron defoliadas como se 

indicó en el Capítulo 3. Posteriormente, nuevas muestras de suelo fueron tomadas y 

colocadas a incubar por un mes en tubos de PVC (15 cm longitud, 3,5 cm diámetro; 

Fig. 8.1) cubiertos con una malla de 2 mm de diámetro en ambos extremos (fueron 

retirados el 23-08). El 17-09 (momento de la diferenciación de ápices desde 

vegetativos a estado reproductivo; ver Capítulo 3) las plantas fueron nuevamente 

defoliadas y se repitió el muestreo de suelo e incubación en tubos para evaluar el 

efecto del segundo corte (fueron retirados el 18-10). 

 

 

24Figura 8.1 Vista superior de los tubos PVC (15 cm longitud, 3,5 cm diámetro), 

puestos a incubar in situ. 

 

Este estudio se repitió durante 2014 en un conjunto diferente de plantas. La 

fecha del muestreo inicial y primer corte fue el 18-07 mientras que la fecha del 

segundo corte fue el 29-08. Los tubos se retiraron el 21-08 y el 25-09 para medir los 

efectos de la primera y segunda defoliación, respectivamente. 

Las muestras de suelo obtenidas en cada muestreo, fueron inmediatamente 

colocadas en contenedores con hielo luego de su extracción y transportadas al 
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laboratorio. Posteriormente, fueron tamizadas (2 mm) y conservadas a 4 °C hasta su 

análisis. 

 

Mineralización neta potencial de nitrógeno 

En julio de 2013, de las mismas plantas utilizadas a campo para determinar la 

mineralización de N in situ se tomaron muestras adicionales de suelo (0-15 cm) en 8 

plantas de cada especie y en 8 sitios sin vegetación. Se procesaron las muestras de 

suelo y se realizó una incubación aeróbica de largo plazo de acuerdo al protocolo de 

Honeycutt et al. (2005) y Griffin et al. (2008). El procedimiento consistió en pesar 250 g 

de suelo seco al aire que fueron colocados en frascos de vidrio de 1 L. Se utilizó un 

tratamiento control para realizar el seguimiento de la humedad. Se estimó la porosidad 

total (PT; Klute, 1986) de los suelos muestreados y secos al aire y por porcentaje en 

masa de suelo se determinó el 60% de la porosidad total que sería un valor 

aproximado a la capacidad de campo. Se ajustó la humedad gravimétrica actual de los 

suelos en los frascos a 60% de la porosidad total y se incubó durante 7 ciclos (t) de 

humedecimiento y secado con una temperatura de 25 °C (Fig. 8.2). 

  

 

25Figura 8.2. Frascos conteniendo 250 g de suelo para determinación de 

mineralización neta potencial de N por incubación aeróbica. 

 
Diariamente, se realizó el pesaje de las muestras hasta el momento en que la 

humedad gravimétrica llegaba al 30% de la PT, estimada por diferencias de masa. 

Luego, se rehidrataban las muestras distribuyendo el riego en forma homogénea hasta 

el 60% calculado por masa de suelo, se dejaba estabilizar unas horas, y se procedía a 

muestrear con un sacabocados de 1 cm de diámetro para realizar los análisis. 

 

Las determinaciones de N inorgánico (N-NH4
+ + N-NO3

-) se realizaron mediante 

micro destilación por arrastre de vapor (Mulvaney, 1996). La mineralización neta de N 
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in situ se calculó restando las concentraciones finales de N-NH4
+ y N-NO3

- a la 

obtenida inicialmente en el muestreo de julio. Por su parte, la mineralización neta 

potencial de N se calculó restando las concentraciones finales de N-NH4
+ y N-NO3

- en 

cada ciclo, a la obtenida en el análisis del suelo seco al aire antes del comienzo de la 

preincubación. 

 

8.2.2 Análisis estadísticos 

Los datos fueron analizados utilizando el software INFOSTAT (Di Rienzo et al., 

2013). 

Previo al análisis las variables fueron transformados con √(x+0,5) a fin de 

cumplir con los supuestos de normalidad y homocedasticidad (Sokal y Rohlf, 1984). 

En el estudio correspondiente a la mineralización neta de N in situ, los datos 

correspondientes al análisis inicial de las concentraciones de N inorgánico en cada 

año de estudio, se analizaron mediante ANOVA simple, tomándose como factores las 

especies. Posteriormente, las variables se analizaron con ANOVA multifactorial 

utilizando como factores fijos las especies, los tratamientos de defoliación, las fechas 

de muestreo y los años. Debido a que los datos corresponden a medidas repetidas, se 

emplearon modelos lineales mixtos de correlación residual auto regresiva de orden 1 y 

varianzas residuales homocedásticas. 

 En el estudio correspondiente a mineralización neta potencial de N, las 

variables se analizaron con ANOVA multifactorial tomándose como factores las 

especies/sitios sin vegetación, y los ciclos de incubación. Debido a que los datos 

corresponden a medidas repetidas, se emplearon modelos lineales mixtos de 

correlación residual auto regresiva de orden 1, varianzas residuales homocedásticas y 

efecto aleatorio de planta/sitio sin vegetación. La comparación de medias se realizó 

mediante el test de Fisher (LSD) protegido, con un nivel de significación del 0,05. 

8.3 Resultados 

 
8.3.1 Mineralización neta de nitrógeno in situ 

Hubo interacción significativa (p≤0,05) entre las especies, tratamientos de 

defoliación y años de estudio.  

Los contenidos iniciales de N inorgánico en el estudio 2013, fueron mayores en 

los suelos debajo del follaje de las especies palatables (P. ligularis= 53,55± 6,6 mg kg-

1, N. tenuis= 54,18± 3,87 mg kg-1) con respecto a A. ambigua (35,36± 3,82 mg kg-1). El 

análisis detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las especies y las fechas de 

muestreo. No se obtuvo efecto (p>0,05) de los tratamientos de defoliación, y el suelo 

perteneciente a A. ambigua presentó mayores (p≤0,05) valores de N inorgánico 
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respecto de las especies palatables (Fig. 8.3) en las dos incubaciones realizadas. El 

suelo tomado debajo del follaje de P. ligularis mostró (p≤0,05) una mayor 

mineralización en la segunda que en la primera incubación a campo (Fig. 8.3), sin 

embargo, en las otras dos especies no se detectaron diferencias (p>0,05) entre 

muestreos (Fig. 8.3).  
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26Figura 8.3. Estudio in situ 2013. N inorgánico (mg kg-1) luego de la primera (1; 18 de 

julio- 23 de agosto) y de la segunda (2; 17 de septiembre- 18 de octubre) incubación 

debajo de las especies en estudio. Letras distintas delante y detrás de la coma indican 

diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y muestreos respectivamente. Cada 

dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 10). 

Los contenidos iniciales de N inorgánico en el estudio 2014, fueron mayores en 

los suelos debajo de P. ligularis (96,85± 5,31 mg kg-1) respecto de A. ambigua (73,49± 

4,8 mg kg-1) mientras que los suelos de N. tenuis presentaron valores intermedios a 

ambas especies (83,43± 5,51 mg kg-1). El análisis detectó interacción significativa 

(p≤0,05) entre las especies y los tratamientos de defoliación. Dentro de cada especie, 

no se detectaron diferencias significativas (p>0,05) en el N mineralizado entre fechas 

de muestreo, ni entre tratamientos de defoliación. Los valores promedio± 1 error 

estándar fueron para P. ligularis= 2,64 ± 1,61 mg kg-1, para N. tenuis= 8,89 ± 2,89 mg 

kg-1 y para A. ambigua= 8,73 ± 2,72 mg kg-1. En promedio sobre las especies, las 

plantas defoliadas, presentaron mayor (p≤0,05) mineralización en la primera 

incubación (11,51 ± 3,73 mg kg-1) que en la segunda (4,61 ± 2,65 mg kg-1). Dentro de 
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las plantas control, no se registraron diferencias signficativas (p>0,05) entre fechas ni 

entre especies y presentaron en promedio ± 1 error estándar 5,44 ± 1,74 mg kg-1. 

 

8.3.2 Mineralización neta potencial de nitrógeno 

Cada ciclo de incubación duró en promedio 40 días. Hubo interacción 

significativa (p≤0,05) entre los diferentes suelos obtenidos debajo de cada una de las 

especies/sitios sin vegetación, y los períodos de incubación.  

Durante los tres primeros muestreos, no se registraron diferencias significativas 

(p>0,05) entre las especies/sitios sin vegetación (Tabla 8.1). En los ciclos restantes de 

incubación, los suelos pertenecientes a los sitios desnudos presentaron los valores 

más bajos (p≤0,05) de mineralización de N, respecto de los suelos de las gramíneas 

perennes, aunque no se diferenciaron (p>0,05) de A. ambigua y P. ligularis en t= 4 y t= 

6 respectivamente (Tabla 8.1). Posteriormente, con la excepción en el quinto ciclo de 

incubación, donde A. ambigua tuvo una mayor mineralización neta potencial de N que 

P. ligularis, no hubo diferencias significativas (p>0,05) en el resto de los ciclos de 

incubación (Tabla 8.1). 

En los suelos debajo de las tres especies, y en los sitios sin vegetación, hubo 

en general un incremento (p≤0,05) progresivo en el N inorgánico mineralizado desde el 

primero (t= 1) hasta el último (t= 7) ciclo de incubación (Tabla 8.1). Los incrementos en 

la mineralización neta potencial de N desde el primero hasta el séptimo ciclo de 

incubación fueron específicos para cada especie.   

 

4 Tabla 8.1. Nitrógeno inorgánico (mg kg-1) mineralizado en el suelo debajo del follaje 

de las especies en estudio y sitios sin vegetación durante los ciclos (7) de incubación 

(t). Letras distintas delante y detrás de la coma indican diferencias significativas 

(p≤0,05) entre especies/sitios sin vegetación dentro de cada ciclo y entre ciclos dentro 

de cada especie respectivamente. Cada punto es el promedio ± 1 error estándar (n= 

8).  

 

 

Suelo debajo del follaje (0-15 cm) 

t Poa ligularis Nassella tenuis 
Amelichloa 

ambigua 
Sitios sin 

vegetación 

1 14± 4,79  a,a 16,2± 3,9 a,a 20,22± 3,85 a,a 7,71± 3,6 a,a 

2 29,9± 5,49 a,ab 49,19± 6,2 a,b 47,83± 8,27 a,ab 45,9± 7,92 a,b 

3 40,05± 9,68 a,b 57,1± 11,76 a,b 38,77± 13,13 a,bc 21,64± 4,88 a,b 

4 70,72± 7,93 b,cd 58,93± 9,03 b,b 51,37± 7,93 ab,c 36,64± 8,4 a,bc 

5 52,19± 12,23 b,bc 59,01± 5,46 bc,b 85,85± 11,55 c,d 22,65± 6,37 a,c 

6 74,73± 12,43 ab,cd 89,15± 10,13 b,bc 103,43± 10,27 b,d 47,18± 8,25 a,c 

7 98,77± 18,71 b,d 113,63± 9,66 b,c 117,17± 17,18 b,d 53,81± 5,14 a,c 
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8.4 Discusión 

 

En el presente estudio, durante el año 2013, no se detectaron efectos de los 

tratamientos de defoliación sobre la mineralización de N a campo. Estos resultados 

son opuestos a los hallados por otros trabajos, donde se registró una mayor 

(McNaughton et al., 1988; Chaneton et al., 1996; Hamilton y Frank, 2001) o menor 

(Biondini et al., 1998) mineralización en sitios pastoreados. Esta diferencia puede 

deberse, el menos en parte, a las distintas condiciones climáticas, las características 

del pastoreo (intensidad, frecuencia, momento, etc.), la historia de uso del suelo en 

actividades agropecuerias, y al sesgo ocasionado por los cortes manuales en nuestra 

investigación para simular los efectos de la defoliación (Heady y Child, 1994). La 

presencia de animales involucra otros aspectos, como ser el pisoteo que puede dañar 

las especies vegetales, y la incorporación de excrementos y orina, que modifican la 

disponibilidad de nutrientes (Sirotnak y Huntly, 2000). Sin embargo, Andrioli et al., 

(2010) comparando sitios sometidos a altas presiones de pastoreo y áreas excluidas al 

ganado, demostraron que los contenidos y la mineralización potencial de N del suelo 

asociado a plantas de N. tenuis no se vieron afectados. Por su parte, Ithurrart (2015) 

trabajando con las mismas especies y en el mismo sitio de estudio que el utilizado en 

el presente trabajo, no encontraron efecto del fuego y la defoliación sobre la 

disponibilidad de este nutriente en el suelo. Pueden haber ocurrido distintos procesos 

de ganancias y pérdidas debidos a la incidencia de la temperatura y la humedad 

(Binkley y Hart, 1989) que hayan enmascarado los efectos de las defoliaciones 

aplicadas. Durante 2014, tampoco se registraron diferencias dentro de las especies en 

relación a los tratamientos de defoliación, aunque en promedio sobre las especies el 

suelo asociado a las plantas defoliadas mostró mayor mineralización durante la 

primera incubación (julio-agosto). Otros estudios han mostrado, que la remoción del 

tejido fotosintético puede determinar diferencias en las tasas de mortandad y 

descomposición de las raíces (Whitehead, 1983; Richards y Caldwell, 1985; Becker et 

al., 1997a) modificando la magnitud del N orgánico disponible para mineralizar. Por 

otro lado, debido a que durante la segunda incubación (agosto-septiembre) se 

registraron altas precipitaciones (ver Capítulo 2), parte del N mineralizado puede 

haberse perdido por lixiviación (Philippot y Germon, 2005).  

Respecto del efecto de las especies vegetales sobre la disponibilidad y 

mineralización de N, tanto en 2013 como en 2014 el contenido de N inorgánico inicial 

fue mayor en el suelo asociado a P. ligularis. Especies serales tardías que producen 

broza aérea de buena calidad (Moretto y Distel, 2003), dan lugar a altas tasas de 

descomposición y altos valores de N disponible (Aber y Melillo, 1991).  Por otra parte, 
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al analizar la mineralización de N in situ durante 2013, A. ambigua registró los mayores 

valores en las dos incubaciones realizadas. Estos resultados coinciden parcialmente 

con los hallados por Andrioli y Distel (2008). Estos autores no encontraron diferencias 

en los contenidos de N inorgánico en los suelos asociados a las mismas especies; la 

única excepción ocurrió en noviembre cuando los valores más bajos se registraron en 

el suelo debajo de P. ligularis en relación a las especies no palatables. Sin embargo, 

trabajos realizados en el mismo sitio de estudio con tratamientos de quema y 

defoliación (Ithurrart, 2015) demostraron mayores contenidos de N disponible en el 

suelo asociado a A. ambigua en comparación a aquel obtenido debajo de P. ligularis y 

N. tenuis durante los muestreos de otoño (Ithurrart, 2015). Esto se podría deber, a que 

la broza subterránea de esta especie presentó (1) mayores contenidos de N, (2) mayor 

descomposición que aquella de las especies palatables (ver Capítulo 6), y (3) un ciclo 

biológico retrasado en relación a P. ligularis y N. tenuis (Ithurrart, 2015). En 2014, no 

se registraron diferencias entre especies. Estas discrepancias entre los dos años de 

estudio se podrían deber a que el total de precipitaciones fueron inferiores en 2013 

(422 mm) respeto de 2014 (597 mm), y concentradas en los meses de agosto, 

septiembre y octubre (ver Capítulo 2) en este último año. Como resultado, es probable 

que gran parte del N mineralizado pueda haberse perdido por lixiviación (Philippot y 

Germon, 2005). 

Respecto del estudio de mineralización neta potencial de N, los suelos 

pertenecientes a los sitios desnudos presentaron los valores más bajos de 

mineralización con respecto a aquellos obtenidos debajo de las gramíneas perennes 

durante los siete ciclos de incubación. En las zonas áridas y semiáridas, la 

heterogeneidad de la humedad y la temperatura debajo del follaje de las especies 

vegetales en comparación con los espacios abiertos, permite a los microorganismos 

asociados a las plantas tener más actividad a lo largo del año (Whitford, 2002), dando 

lugar a una mayor descomposición y mineralización de N (Austin et al., 2004). 

Respecto del suelo asociado a las especies de gramíneas perennes, si bien A. 

ambigua presentó mayores valores de N inorgánico a partir de t= 5, no se diferenció, 

en general, de las especies palatables. Estos resultados son opuestos a los hallados 

por Moretto y Distel (2002) donde los suelos colectados debajo de P. ligularis 

mostraron mayor mineralización neta potencial de N que los obtenidos debajo del 

follaje de Stipa tenuíssima (especie no palatable). Sin embargo, son coincidentes con 

Andrioli y Distel (2008), quienes trabajando con suelos asociados a las mismas 

especies que este estudio, extraídos en diferentes épocas del año y realizando 

incubaciones por 60 días, no encontraron diferencias entre especies, a excepción de la 
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incubación realizada de muestras obtenidas en noviembre, donde P. ligularis fue 

superior a N. tenuis. 

La complejidad de factores que afectan el ciclado y la dinámica del N en el 

suelo es alta (Celaya-Michel y Castellanos-Villegas, 2011). Se ha informado además 

que los efectos del pastoreo sobre la disponibilidad de este nutriente pueden ser 

negativos, positivos o neutros (Shariff, et al., 1994; Lavado et al., 1995; Andrioli et al., 

2010). Nuestros resultados indican que los cambios florísticos que se pueden producir 

por un mal manejo de los pastizales naturales (es decir, reemplazo de las especies 

palatables por especies no palatables), pueden modificar la mineralización de N en la 

rizósfera de las gramíneas perennes. De esta forma, la calidad del suelo de los 

ecosistemas áridos y semiáridos puede ser afectada (Celaya-Michel y Castellanos-

Villegas, 2011). 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



87 

 

 

CAPÍTULO 9 

HONGOS FORMADORES DE MICORRIZAS ARBUSCULARES (HFMA) 

 
9.1 Introducción 

 

La subsistencia de las plantas en ambientes desfavorables puede ser 

consecuencia de múltiples factores y estrategias, una de ellas es la simbiosis a partir 

de la asociación con hongos formadores de micorrizas arbusculares (HFMA; Tinker, 

1978; Brown y Bledsoe, 1996). En esta asociación, las plantas proveen fotosintatos, 

fuentes de carbono necesarias para el crecimiento y desarrollo de los HFMA (Smith y 

Read, 2008). Los beneficios más importantes que obtienen las plantas de esta 

simbiosis, son la mayor absorción de nutrientes, en especial de aquellos poco móviles 

(Smith y Read, 2008), el aumento en la tolerancia al déficit hídrico y la protección 

contra patógenos (Miller et al., 1986; Pedersen y Sylvia, 1996). 

Los hongos formadores de micorrizas arbusculares, afectan la estructura y 

dinámica de la comunidad vegetal, especialmente en lugares con suelos pobres en 

nutrientes (Van der Heijden et al., 1998; Hartnett y Wilson, 1999). A su vez, la 

comunidad vegetal es la que determina la distribución y composición de los HFMA en 

el suelo (Johnson et al., 1992).  

La sucesión en las comunidades vegetales se ha relacionado con cambios en 

los morfotipos de micorrizas y su diversidad (Johnson et al., 1992; Allen, 1996). 

Pezzani et al. (2006), demostraron que en el caso de la sucesión en el Desierto de 

Chihuahua (México), las especies de gramíneas pioneras no son dependientes de 

HFMA, o si se asocian a ellos lo hacen principalmente en los estadios de plántula. En 

cambio, las de etapas sucesionales tardías, presentan una mayor densidad de 

esporas. La magnitud de colonización micorrícica está asociada a caracteres del 

hospedante como el estadio fenológico (Hetrick et al., 1988, 1992) y la arquitectura de 

la raíz (Fitter, 1987; Hetrick et al., 1992; Roumet et al., 2006). Se ha encontrado que el 

mayor diámetro de raíces se vincula con un mayor índice de colonización (Reinhardt y 

Miller, 1990). 

Los HFMA extienden su micelio en el suelo y colonizan la corteza radical. 

Dentro de la raíz, se forman hifas que absorben y transportan carbohidratos y 

nutrientes; algunos originan vesículas que funcionan como órganos de reserva de 

lípidos; y arbúsculas que están involucradas en el intercambio de nutrientes entre los 

simbiontes (Smith y Read, 1997). El grado de colonización (intensidad de colonización) 

y la proporción de las diferentes estructuras fúngicas (calidad de colonización) 

depende de las especies de plantas y de las condiciones ambientales (McNaughton y 
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Oesterheld, 1990). Por su parte, las especies vegetales no se benefician de la misma 

manera con los HFMA, y ese grado de beneficio depende de la identidad del HFMA 

asociado (Zaller et al., 2011). Así, diferentes especies de HFMA pueden variar en su 

demanda de carbono (Pearson y Jakobsen, 1993), la movilización de fósforo a la raíz 

(Ravnskov y Jakobsen, 1995), el almacenamiento de carbono (Van Aerle y Olsson, 

2003), y la inversión en la relación biomasa intra y extrarradical (Hart y Reader, 2002). 

En general, las prácticas antrópicas que perturban a la vegetación, es probable 

que modifiquen la diversidad fúngica en los pastizales. El pastoreo puede alterar la 

morfología de las raíces, las propiedades físico-quimicas del suelo y la estructura y 

composición de las comunidades vegetales (Eom et al., 2001; Su y Guo, 2007; 

Hiiesalu et al., 2014). Estas modificaciones, podrían alterar la formación de micorrizas 

en diversos grados (Kojima et al., 2014). Se ha demostrado que el pastoreo o la 

defoliación, disminuye (Bethlenfalvay y Dakessian, 1984; Grime et al., 1987; Eom et 

al., 2001; Saravesi et al., 2014) aumenta (Frank et al., 2003) o no tiene influencia 

sobre la colonización por HFMA (Torres et al., 2011; Yang et al., 2013). Por otra parte, 

la defoliación puede ser afectada la calidad de la colonización. Se ha demostrado que 

la misma aumentó la presencia de arbúsculas en las raíces de los simbiontes, pero no 

tuvo efecto sobre la cantidad de vesículas (Piippo et al., 2011b). Sin embargo, en otro 

estudio, se demostró que el pastoreo tuvo un efecto positivo sobre la presencia de 

vesículas en las raíces de las especies preferidas, como una estrategia que permitirá a 

los simbiontes afrontar situaciones de estrés (Parodi y Pezzani, 2011). Bajo 

condiciones limitantes de disponibilidad de nutrientes, un pastoreo intensivo, puede 

afectar negativamente a los HFMA, debido a la reducción de la capacidad fotosintética 

de las plantas (Harley y Smith, 1983). Esta disminución limitaría el suministro de 

carbono hacia las raíces y sus simbiontes (Barto et al., 2010), que son totalmente 

dependientes del carbono fijado por el huésped (Harley y Smith, 1983). Como 

contrapartida, bajo pastoreo moderado, la simbiosis con HFMA aumentará la 

tolerancia al pastoreo por incrementar la oferta de nutrientes, favoreciendo la 

capacidad competitiva de las plantas (Hartnett y Wilson, 2002).  

En los pastizales áridos y semiáridos, coexisten especies de gramíneas de 

diferente calidad nutricional. Un manejo del pastoreo inadecuado puede conducir al 

reemplazo de especies de gramíneas deseables, de buena calidad forrajera (altos 

contenidos de N, baja relación C:N y lignina) por especies indeseables de baja calidad 

(Distel y Bóo, 1996; Giorgetti et al., 1997; Sánchez, 2001). Esto disminuye la tasa de 

descomposición de la broza y la mineralización de nutrientes (Milton et al., 1994). 

Mendoza et al. (2002) mostraron que una mayor cantidad y diversidad en la población 

de HFMA estuvo asociada con una mayor calidad forrajera del pastizal. Las micorrizas 



89 

 

 

han demostrado estimular la descomposición de la materia orgánica (Atul-Nayyar et 

al., 2009; Cheng et al., 2012) y dinámica de nutrientes en el suelo (Nuccio et al., 2013). 

Las prácticas que perturban a las comunidades vegetales y/o a los HFMA, es probable 

que afecten la diversidad de estos últimos (Kojima et al., 2014). Por lo tanto, factores 

tales como la defoliación, que pueden influir sobre los HFMA, pueden alterar la 

capacidad competitiva de las plantas, la intensidad y calidad de colonización de las 

micorrizas arbusculares, el ciclo de nutrientes y la dinámica de la comunidad vegetal 

(Allsopp, 1998; Grigera y Oesterheld, 2004). 

Los objetivos de este capítulo fueron (1) determinar la identidad de las esporas 

de HFMA en los suelos debajo del follaje de P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua (2) 

evaluar los efectos de la defoliación comparando plantas defoliadas y sin defoliar, 

sobre la densidad, riqueza, frecuencia y diversidad de esporas de HFMA y sobre el 

porcentaje de colonización total y de estructuras (vesículas y arbúsculas) de micorrizas 

arbusculares. Las hipótesis planteadas fueron: (1) el suelo debajo del follaje de las 

diferentes especies en estudio contiene distinta identidad, densidad y frecuencia de 

esporas pertenecientes a HFMA, (2) la densidad, frecuencia y diversidad de esporas 

pertenecientes a HFMA no cambia luego que las plantas son expuestas a 

defoliaciones moderadas con respecto a las plantas sin defoliar, (3) la colonización 

total de micorrizas arbusculares no se ve afectada por los tratamientos de defoliación, 

y (4) la presencia de arbúsculas y vesículas es mayor en las plantas defoliadas que en 

las plantas control.   

 

9.2 Materiales y Métodos 

 
9.2.1 Muestreos y Mediciones 

 Comunidades de HFMA 

Dentro de la clausura, se marcaron 36 plantas (n= 12/especie) en sitios 

dominados por P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua y 12 sitios sin vegetación.  El 6-08-

2012, en el estadio morfológico de desarrollo vegetativo, se realizó el muestreo inicial. 

Para esto, se tomaron 48 muestras de suelo (0-10 cm): debajo del follaje de las 

plantas de las tres especies y en los lugares sin vegetación (n= 12). Posteriormente, la 

mitad de las plantas de cada especie fue defoliada (n= 6) como se explicó en el 

Capítulo 3 y el resto permaneció sin defoliar. A fin de evaluar el efecto de una y luego 

de dos defoliaciones sobre las comunidades de HFMA se volvieron a realizar los 

muestreos a campo [14-09 y 19-10, respectivamente; (6 plantas/especie x 2 

tratamientos de defoliación x 3 especies) + 12 sitios sin vegetación= 48 muestras de 
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suelo/muestreo]. En total se analizaron 144 muestras de suelo (48 muestras de 

suelo/muestreo x 3 muestreos). 

Se aislaron las esporas de 100 g de suelo seco, utilizando el método de 

decantación y tamizado (Gerdemann y Nicolson, 1963) y centrifugado en un gradiente 

de sacarosa (Walker et al., 1982).  

Las esporas se aislaron con pipetas Pasteur bajo microscopio estereoscópico, 

se separaron en grupos individuales de acuerdo a rasgos morfológicos comunes 

(tamaño, color, conexiones hifales, características de la superficie de la espora) y 

posteriormente los grupos individuales se transfirieron en agua a vidrios de reloj. Para 

la identificación de cada tipo de esporas, las mismas se montaron en polivinil-ácido 

láctico-glicerina (PVLG; Koske y Tessier 1983) y PVLG en una mezcla 1:1 (v / v) con 

reactivo de Melzer (Brundrett et al., 1994). La identificación se basó en los criterios 

taxonómicos actualmente aceptados para el tamaño de las esporas, color, 

ornamentación superficial y la estructura de la pared [Schenck y Perez, 1990; INVAM 

(International Culture Collection of Arbuscular and Vesicular-Arbuscular Mycorrhizal 

Fungi), http://invam.caf.wvu.edu; Fig. 9.1]. Los especímenes no identificados fueron 

nombrados con el nombre de género. 

 

a) b) d)c)

e) f) g)

 

27Figura 9.1. Esporas de hongos formadores de micorrizas arbusculares observadas 

bajo microscopio óptico. Funneliformis geosporum (a y b), aspecto general de la 

espora (a), detalle de la hifa sustentora (b); Glomus sp.  (c y d), aspecto general de la 

espora (c), detalle de la hifa sustentora (d); vista general de la espora perteneciente a 

Acaulospora mellea (e), Funneliformis mosseae (f) y Glomus microaggregatum (g). 

Aumento utilizado: 400 x (a, c, e, f, y g) y 1000 x (b y d). 

 

Sobre la base de los datos anteriores, se realizaron las siguientes 

determinaciones: (i) Frecuencia de ocurrencia de las especies de HFMA (% de 

http://invam.caf.wvu.edu/
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aparición de cada especie particular de HFMA en relación a las especies vegetales y 

sitios sin vegetación); (ii) Densidad de esporas de cada familia de HFMA (número total 

de esporas de cada familia/100 g de suelo); (iii) Densidad total de esporas de HFMA 

(número total de esporas/ 100 g de suelo); (iv) Riqueza de HFMA (número de 

especies/ 100 g de suelo) e (v) Índice de diversidad de Shannon – Weaver (1949): 

 

H´= -Ʃ pi log2 pi  

 

 donde pi es la densidad relativa de las especies en comparación con el total 

de especies identificadas por muestra. 

 

Porcentaje de colonización total y de estructuras (vesículas y arbúsculas) 

de micorrizas arbusculares 

Este estudio se realizó durante en 2012 y 2013. Durante 2012, las mediciones 

se realizaron sobre las mismas plantas y momentos de muestreo que los realizados 

para caracterizar las comunidades de HFMA. En 2013, siguiendo el mismo diseño, se 

marcó un conjunto diferente de plantas y las muestras se tomaron el 18-07 (inicial), 23-

08 (se midió el efecto de la primera defoliación) y 18-10 (se determinó el efecto de la 

segunda defoliación). 

El porcentaje de colonización total y de estructuras (vesículas y arbúsculas) de 

micorrizas arbusculares se determinó por el método de McGonigle et al., (1990). Las 

raíces fueron cortadas en segmentos de 1,5 cm de longitud e introducidas en frascos 

de vidrio con KOH (Hidróxido de potasio) al 10 % p/v para clarear el citoplasma de las 

células radicales. Se calentaron durante 15 minutos a 90 ºC y se lavaron con agua 

destilada. Luego se colocaron en recipientes con Azul de Tripano durante 20 min. a 90 

ºC. Posteriormente, se retiró el exceso de colorante con lactoglicerol, conservándose 

en la heladera en frascos individuales con esa misma solución. 

Las raíces así teñidas se montaron en forma paralela y perpendiculares a la 

longitud mayor de cada portaobjetos (al menos 10 segmentos radicales por 

portaobjeto) y se contó el número de intersecciones conteniendo hifas, esporas, 

vesículas y/o arbúsculas al realizar tres recorridas a lo largo de cada uno de tres 

portaobjetos por muestra bajo microscopio (Leica ICC50 40-400X; Fig. 9.2). 
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28Figura 9.2. Vista al microscopio óptico de estructuras de colonización de micorrizas 

arbusculares en raíces pertenecientes a Nassella tenuis, teñidas con Azul de Tripano. 

Esporas (E), hifas (H), arbúculas (A) y vesículas (V). Aumento utilizado: 400 x (a y c) y 

100 x (b). 

 

 Finalmente, el porcentaje de colonización total por micorrizas arbusculares, en 

cada una de las seis plantas por tratamiento, se obtuvo a partir de:  

 

Porcentaje de colonización = (IC / ΙΟ) × 100 

 

donde IC es el número de intersecciones colonizadas con respecto al número 

total de intersecciones observadas (IO). Adicionalmente, se estimó el porcentaje de 

presencia de arbúsculas y vesículas, de la misma forma que lo mencionado 

anteriormente, pero relacionando el número de intersecciones conteniendo cada una 

de las estructuras sobre el total de intersecciones observadas. 

 

9.2.2. Análisis estadístico 

Los datos fueron analizados utilizando el software INFOSTAT (Di Rienzo et al., 

2013).  

Comunidades de HFMA 

Se realizó un análisis de componentes principales para correlacionar las 

principales especies de HFMA con las especies de gramíneas perennes/sitios sin 

vegetación, tratamientos de defoliación y fechas de muestreo. Los datos 

correspondientes a densidad de esporas de cada familia y totales fueron 

transformados utilizando log2 (x + 1) para cumplir con los supuestos de normalidad y 

homocedasticidad (Sokal y Rohlf, 1984). En las figuras se presentan los valores sin 

transformar. La densidad, riqueza y diversidad de esporas fue analizada utilizando 

ANOVA con medidas repetidas en el tiempo, utilizando como factores las 
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especies/sitios sin vegetación, los tratamientos de defoliación y las fechas de 

muestreo. Se utilizó la aproximación Multivariada mediante el estadístico de Wilks 

(Wilks, 1932).  

 

Porcentaje de colonización total y de estructuras (vesículas y arbúsculas) 

de micorrizas arbusculares 

Previo al análisis los datos fueron transformados con arcsen √x a fin de cumplir 

con los supuestos de normalidad y homocedasticidad. En las figuras se presentan los 

valores sin transformar. Las variables se analizaron con ANOVA multifactorial 

tomándose como factores las especies, los tratamientos de defoliación, las fechas de 

muestreo y los años. Debido a que los datos corresponden a medidas repetidas y dos 

años de estudio, se emplearon modelos lineales mixtos con errores independientes y 

varianzas residuales homocedásticas.  

La comparación de medias se realizó mediante el test de Fisher (LSD) 

protegido, con un nivel de significación del 0,05. 

 

9.3. Resultados 

 

9.3.1. Comunidades de HFMA 

Especies de HFMA 

Las esporas aisladas durante las fechas de muestreo (5297 esporas durante la 

estación de crecimiento), fueron agrupadas en 16 morfoespecies pertenecientes a 

Acaulosporaceae, Ambisporaceae, Claroideoglomeraceae, Glomeraceae, 

Diversisporaceae y Pacisporaceae. En todos los casos fueron identificadas hasta el 

nivel de género y especie. Los especímenes no identificados pertenecientes a 

Glomeraceae y Pacisporaceae fueron nombrados a nivel de género (Tablas 9.1 y 9.2). 
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5 Tabla 9.1. Densidad (número de esporas/100 g de suelo) y frecuencia de ocurrencia 

(FO; porcentaje de aparición de cada especie de hongo en relación a las especies 

vegetales y sitios sin vegetación) de especies de Hongos formadores de micorrizas 

arbusculares (HFMA) presentes en los suelos asociados a las especies en estudio y 

sitios sin vegetación durante el muestreo inicial (agosto). Cada dato es el promedio ± 1 

error estándar (n= 12). 

Especies de HFMA 
 Poa 

ligularis 
Nassella 
tenuis 

Amelichloa 
ambigua 

Sitios sin 
vegetación 

FO 
(%) 

Fam. Glomeraceae   

Funneliformis mosseae 
(T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & 
Schuessler 

 7,50±2,46 2,17±1,14 1±0,39 1,67±0,69 100 

F. geosporum 
(T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & 
Schuessler 

 23,58±4,58 7,33±1,44 18,50±4,12 9,17±3,41 100 

Glomus sp.  10,33±3,70 3,83±3,83 7,67±3,01 0 75 

G. microaggregatum 
Koske, Gemma & P.D. Olexia 

 0 0 0,17±0,17 0 25 

Rhizophagus clarus 
(T.H. Nicolson & N.C. Schenck) C. Walker 
& Schuessler  

 0 0 0,33±0,22 0 25 

R.  irregularis 
(Błaszk., Wubet, Renker & Buscot) C. 
Walker & Schuessler  

 1,17±0,87 2,67±1,44 2,33±1,65 8,67±2,06 100 

Fam. Claroideoglomeraceae       

Claroideoglomus etunicatum 
Walker &  Schüßler 

 1 ±0,67 0 2±1,37 0 50 

Fam. Diversisoraceae   

Diversispora spurca 
C.M. Pfeiff., C. Walker & Bloss) C. Walker & 
A. Schuessler  

 12,33±2,74 11,17±3,92 6,50±2,51 9,67±2,72 100 

Fam. Pacisporaceae   

Pacispora sp.  0 0,17±0,17 0 0 25 

Fam. Acaulosporaceae   

Acaulospora excavata 
Ingleby & C. Walker 

 0 0 0,17±0,17 0 25 

A. laevis 
Gerd. & Trappe  

 0 0,17±0,17 0 0 25 

A. mellea 
Spain & N.C. Schenck  

 5±2,43 1,83±0,58 0,67±0,38 2,50±0,61 100 

Fam. Ambisporaceae   

Ambispora leptoticha 
(N.C. Schenck & G.S. Sm.) R.J. Bills & J.B. 
Morton 

 0,33±0,33 0,17±0,17 0 0 50 

A. gerdemannii 
(S.L. Rose, B.A. Daniels & Trappe) C. 
Walker, Vestberg & Schuessler  

 0,17±0,17 0,17±0,17 0 0 50 

Incertae sedis (de posición incierta)       

Entrophospora báltica 
Błaszk., Madej & Tadych 

 0 0 0,17±0,17 0 25 
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6Tabla 9.2. Densidad (número de esporas/100 g de suelo) y frecuencia de ocurrencia (FO; porcentaje de aparición de cada especie de hongo en relación a las especies 

vegetales defoliadas o no y sitios sin vegetación) de especies de Hongos formadores de micorrizas arbusculares (HFMA) presentes en los suelos asociados a plantas 

defoliadas (D) y no defoliadas (ND) de las especies en estudio y sitios sin vegetación durante el segundo (septiembre) y tercer muestreo (octubre). Cada dato es el promedio ± 

1 error estándar (n= 6 para las especies - tratamientos y n= 12 para los sitios sin vegetación).  

Especies de HFMA 

Poa ligularis Nassella tenuis Amelichloa ambigua 
Sitios sin 

vegetación FO 
(%) 

D ND D ND D ND 

Sep. Oct. Sep. Oct. Sep. Oct. Sep. Oct. Sep. Oct. Sep. Oct. Sep. Oct. 

Fam. Glomeraceae  

Funneliformis mosseae 
(T.H. Nicolson & Gerd.) 
C. Walker & Schuessler 

1,67±1,09 3,67±2,89 2,67±1,76 2±1,03 3±1,53 1±0,68 3±1,69 0,33±0,33 4±1,86 0,67±0,67 1,33±1,33 2,67±1,69 3,33±1,62 0,33±0,22 100 

F. geosporum 
(T.H. Nicolson & Gerd.) 
C. Walker & Schuessler 

31±6,13 18,00±6,55 21,33±8,76 16±6,43 6,33±2,09 3,67±2,16 10±2,42 5,33±2,76 34,33±11,86 11,33±2,56 26±6,97 10±4,59 6,67±1,90 7,83±5,87 100 

Glomus sp. 

 

21,67±9,05 3,67±1,20 8±3.01 4,67±1,84 8,33±3,52 0 5±2,35 0 11,33±1,43 2±1,63 14±5,11 2,67±1,76 3,50±2,64 0,67±0,38 85,71 

G. microaggregatum 
Koske, Gemma & P.D. 
Olexia 

0 0 0,33±0,33 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,14 

Rhizophagus clarus 
(T.H. Nicolson & N.C. 
Schenck) C. Walker & 
Schuessler  

0 0 0,33±0,33 0 0 0 0 0 2±1,26 0 1±1 0 0 0 21,43 

 R.  irregularis 
(Błaszk., Wubet, 
Renker & Buscot) C. 
Walker & Schuessler  

7,33±3,82 7,67±2,03 5,67±2,75 3,67±1,82 4,33±1,74 2,33±0,95 5±2,62 8,33±2,89 9,67±4,60 2,67±1,33 1,33±0,99 3,67±1,31 5,50±1,83 1,50±0,5 100 

Fam. 
Claroideoglomeraceae 

               

Claroideoglomus 
etunicatum 
Walker &  Schüßler 

2,67±2,67 0,67±0,67 2,67±1,33 0 0,67±0,67 0 1,33±0,99 0 1,33±0,84 0 1,33±0,84 0 0,17±0,17 0 57,14 

Fam. Diversisoraceae  

Diversispora spurca 
C.M. Pfeiff., C. Walker 
& Bloss) C. Walker & A. 
Schuessler  

10±1,55 8,67±2,23 6,33±1,41 2,33±0,95 4,33±1,67 9,67±1,50 6±1,37 8,33±1,74 2,67±1,33 7±1,53 3,33±1,98 6,33±1,74 1,83±0,76 2±0,95 100 

Fam. 
Acaulosporaceae 

 

Acaulospora mellea 
Spain & N.C. Schenck  

6,33±2,44 2,67±2,29 4,67±1,98 2,67±0,99 3±1,24 2,33±1,58 1,67±1,09 0,33±0,33 0,67±0,67 1,33±0,84 1,67±0,61 1±0,68 2,67±0,96 2,67±1,11 100 

Fam. Ambisporaceae  

Ambispora leptoticha 
(N.C. Schenck & G.S. 
Sm.) R.J. Bills & J.B. 
Morton 

0,33±0,33 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,14 

A. gerdemannii 

(S.L. Rose, B.A. 
Daniels & Trappe) C. 
Walker, Vestberg & 
Schuessler  

0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,33±0,33 7,14 
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De todas las especies halladas en las tres fechas de muestreo, Funneliformis 

mosseae, Funneliformis geosporum, Rhizophagus  irregularis,  Diversispora spurca y 

Acaulospora mellea fueron las especies dominantes (100% de frecuencia de 

ocurrencia) encontrándose asociadas a las gramíneas perennes y sitios sin 

vegetación, seguidas por Glomus sp. (primer muestreo= 75%; segundo y tercer 

muestreo= 85,71%) y Claroideoglomus etunicatum (primer muestreo= 50%; segundo y 

tercer muestreo= 57,14%; Tablas 9.1 y 9.2). 

En el análisis de componentes principales, la primera componente separa 

Glomus sp., C. etunicatum y F. geosporum que se encuentran correlacionados 

positivamente, relacionándose directamente, y negativamente de D. spurca y R. 

irregularis (Fig. 9.3). En la segunda componente, se encuentran correlacionados 

positivamente A. mellea y F. mosseae (Fig. 9.3). Estas dos componentes explicaron el 

60,4 % de la variación total de los datos. En agosto, P. ligularis y A. ambigua 

presentaron en general la mayor proporción de las especies de F. geosporum, Glomus 

sp. y C. etunicatum. Al mismo tiempo, N. tenuis y los sitios sin vegetación la mayor 

proporción de D. spurca y R. irregularis (Fig. 9.3).  En el segundo muestreo 

(septiembre) tanto las plantas defoliadas como las no defoliadas de P. ligularis y A. 

ambigua presentaron principalmente alta proporción de esporas de F. geosporum y 

Glomus. sp., en relación a plantas defoliadas y no defoliadas de N. tenuis y sitios sin 

vegetación. Estos últimos estuvieron asociados a una alta proporción de esporas de A. 

mellea (Fig. 9.3). En octubre las plantas defoliadas y no defoliadas de N. tenuis 

presentaron altas proporciones de D. spurca y R. irregularis; las demás especies y 

sitios sin vegetación parecieron no asociarse a ninguna especie en particular de HFMA 

(Fig. 9.3). En septiembre, las especies de Glomus sp., C. etunicatum y F. geosporum 

tendieron a producir una mayor proporción de esporas en las especies asociadas a 

plantas defoliadas y no defoliadas de A. ambigua, seguidas por P. ligularis. Dentro de 

cada una de las especies de gramíneas los efectos de la defoliación sobre la 

comunidad de HFMA se hicieron notorios luego de dos defoliaciones sucesivas 

(muestreo de octubre) (Fig. 9.3). 
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29Figura 9.3. Biplot de la proporción de esporas (número de esporas de cada 

especie/número total de esporas) de las principales especies de hongos formadores 

de micorrizas arbusculares y su relación con Poa ligularis (Pl), Nassella tenuis (Nt), 

Amelichloa ambigua (Aa) defoliadas (D) y no defoliadas (ND) y sitios sin vegetación 

(Sv) en agosto (Ago), septiembre (Sep) y octubre (Oct) de 2012. Correlación 

cofenética: 0,833. 

 

Principales familias de HFMA 

No se registró (p>0,05) efecto de la defoliación sobre la densidad de esporas 

de las familias más abundantes (Acaulosporaceae, Diversisporaceae y Glomeraceae,).  

En el caso de Acaulosporaceae, para las tres fechas, las muestras de suelo 

tomadas debajo del follaje de P. ligularis presentaron la mayor (p≤0,05) densidad de 

las especies palatables, en relación a A. ambigua, aunque no se diferenciaron 

(p>0,05) de N. tenuis y el sitio sin vegetación (Fig. 9.4, a). Para Glomeraceae, en 

promedio en las tres fechas de muestreo, las especies de P. ligularis y A. ambigua 

presentaron mayor (p≤0,05) densidad de esporas de HFMA. Nassella tenuis y lo sitios 

sin vegetación, mostraron los valores más bajos (p≤0,05; Fig. 9.4, a). En cuanto a 

Diversisporaceae, las especies de gramíneas se comportaron de manera diferentes en 

las tres fechas de muestreo. En el muestreo inicial (agosto), no hubo diferencias entre 

las especies (p>0,05, Fig. 9.4, b). En septiembre, P. ligularis presentó mayor (p≤0,05) 

densidad en relación a A. ambigua, que no se diferenció (p>0,05) de los sitios sin 

vegetación (Fig. 9.4, b). En la última fecha de muestreo (octubre), todas las especies 

presentaron mayor (p≤0,05) densidad de esporas en relación a los sitios sin 

vegetación, y de las especies palatables, N. tenuis mostró mayor (p≤0,05) densidad 

que P. ligularis (Fig. 9.4, b). 
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30 Figura 9.4. Densidad (número total de esporas/100 gr de suelo) de hongos 

formadores de micorrizas arbusculares (HFMA) presentes en los suelos asociados a 

Poa ligularis (Pl), Nassella tenuis (Nt), Amelichloa ambigua (Aa) y sitios sin vegetación 

(Sv) de a) Glomeraceae y Acaulosporaceae y b) Diversisporaceae. Cada dato es el 

promedio ±1 error estándar (n= 12). Letras distintas indican diferencias significativas 

(p≤0,05) entre especies de gramíneas dentro de cada familia de HFMA (a) y entre 

especies de gramíneas dentro cada fecha de muestreo (b). 

 

Densidad total, riqueza y diversidad de HFMA 

No hubo efecto (p>0,05) de las fechas de muestreo, ni de la defoliación sobre 

la densidad y riqueza de especies de HFMA. En promedio para las tres fechas, P. 

ligularis fue la especie de gramínea que presentó la mayor (p≤0,05) densidad total de 

morfoespecies de Glomeromycota, y todas las especies de gramíneas presentaron 

mayor (p≤0,05) número total de esporas que los sitios desnudos (Fig. 9.5). Respecto 

de la riqueza, las muestras de suelo tomadas debajo del follaje de plantas de P. 

ligularis presentaron mayor (p≤0,05) número de especies de HFMA en relación a N. 
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tenuis, y junto con A. ambigua presentaron mayor (p≤0,05) riqueza que los sitios sin 

vegetación (Fig. 9.5).  

Cuando se analizó la diversidad de HFMA, no hubo diferencias significativas 

entre especies (p>0,05), ni entre tratamientos de defoliación. En promedio, la 

diversidad fue de 1,53 ± 0,04. 
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31Figura 9.5. Riqueza (número de especies/100 g de suelo) y Densidad (número total 

de esporas/100 g de suelo) de hongos formadores de micorrizas arbusculares (HFMA) 

presentes en los suelos asociados a Poa ligularis (Pl), Nassella tenuis (Nt), Amelichloa 

ambigua (Aa) y sitios sin vegetación (Sv). Cada dato es el promedio ± 1 error estándar 

(n= 12). Letras distintas indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies. 

 

9.3.2 Porcentaje de colonización total y de estructuras (vesículas y 

arbúsculas) de micorrizas arbusculares 

Porcentaje de colonización total de micorrizas arbusculares 

El análisis de los datos arrojó interacción significativa (p≤0,05) entre las 

especies, los tratamientos de defoliación y los años; y entre las especies, las fechas de 

muestreo y los años. En los dos años de estudio, se detectó interacción significativa 

(p≤0,05) entre las especies y tratamientos; y entre las especies y fechas de muestreo. 

Durante 2012, las plantas pertenecientes a P. ligularis, no se vieron afectadas 

ni por los tratamientos de defoliación, ni por las fechas de muestreo y presentaron 

28,99 ± 1,96 % de colonización por micorrizas arbusculares. En el caso de N. tenuis, 

en promedio sobre las tres fechas de muestreo, las plantas defoliadas presentaron 

menor porcentaje (p≤0,05) que las plantas control (Fig. 9.6, a), y A. ambigua presentó 

mayor (p≤0,05) colonización hacia el muestreo de octubre (Fig. 9.6., b). Sólo se 

detectaron diferencias entre especies en el muestreo de septiembre, donde las plantas 
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defoliadas de las especies palatables, presentaron mayor (p≤0,05) colonización que A. 

ambigua (Tabla 9.3). 
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32Figura 9.6. Colonización total de micorrizas arbusculares (%) presente en el estudio 

2012, en plantas pertenecientes a N. tenuis (a) no defoliadas (ND) o defoliadas (D) y 

plantas pertenecientes a A. ambigua (b) en las distintas fechas de muestreo. Cada 

dato es el promedio ± 1 error estándar de n= 18 (a) y n= 12 (b). Letras distintas indican 

diferencias significativas (p≤0,05) entre tratamientos (a); y entre fechas de muestreo 

(b).  

 

7 Tabla 9.3. Colonización total de micorrizas arbusculares (%) presente en el estudio 

2012 en plantas defoliadas o no de Poa ligularis, Nassella tenuis y Amelichloa 

ambigua. Cada dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 6). Letras distintas delante y 

detrás de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y 

tratamientos de defoliación, respectivamente, dentro de cada fecha de muestreo. 

 

 
P. ligularis N. tenuis A. ambigua P. ligularis N. tenuis A. ambigua 

Muestreos Plantas no defoliadas (control) Plantas defoliadas 

(1) 6-08 33,52± 6,74 a,a 29,81± 2,17 a,a 22,04± 5,14 a,a 31,33± 7,66 a,a 16,48± 3,9 a,a 23,15± 3,9 a,a 

(2) 14-09 21,11± 4,38 a,a 33,15± 3,71 a,a 20,67± 2,93 a,a 31,11± 2,64 b,a 27,04± 3 b,a 13,33± 3,62 a,a 

(3) 19-10 28,33± 2,48 a,a 29,26± 2,54 a,a 29,44± 3,24 a,a 28,52± 2,34 a,a 22,22± 3,31 a,a 32,41± 4,36 a,a 

 

En el segundo año, las plantas defoliadas pertenecientes a P. ligularis 

presentaron menor (p≤0,05) colonización respecto de las plantas control en el 

muestreo de octubre (Fig. 9.7, a). Además, en este tratamiento, los porcentajes de 

colonización total fueron mayores (p≤0,05) en julio y agosto que en octubre (Fig. 9.7, 

a).  A diferencia de 2012, las plantas pertenecientes a N. tenuis, no se vieron 
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afectadas por los tratamientos de corte (p>0,05) y presentaron mayor (p≤0,05) 

colonización en el tercer muestreo (Fig. 9.7, b). En el caso de la especie no palatable, 

en promedio sobre las tres fechas de muestreo, las plantas defoliadas presentaron 

mayor (p≤0,05) colonización que las plantas control y al igual que N. tenuis la 

presencia de estructuras de micorrizas arbusculares fue mayor (p≤0,05) hacia el final 

del estudio en ambos tratamientos (Fig. 9.7, c). Las plantas pertenecientes a A. 

ambigua y P. ligularis presentaron mayor (p≤0,05) colonización durante las dos 

primeras fechas de muestreo, aunque esta última no se diferenció de N. tenuis en el 

muestreo de julio (Tabla 9.4). En octubre, las plantas defoliadas pertenecientes a la 

especie no palatable presentaron mayor (p≤0,05) colonización seguidas (p≤0,05) por 

N. tenuis, y P. ligularis presentó los menores (p≤0,05) porcentajes (tabla 9.4). 
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33Figura 9.7. Colonización total de micorrizas arbusculares (%) presente en el estudio 

2013, en plantas defoliadas o no pertenecientes a P. ligularis (a) y A. ambigua (c) y 

plantas pertenecientes a N. tenuis (b) en las distintas fechas de muestreo. Cada dato 

es el promedio ± 1 error estándar de n= 6 (a y c), y de n= 12 (b). Letras delante y 

detrás de la coma, indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas y 

tratamientos, respectivamente (a y c); y entre fechas (b).  
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8 Tabla 9.4. Colonización total de micorrizas arbusculares (%) presente en el estudio 

2013 en plantas defoliadas o no de Poa ligularis, Nassella tenuis y Amelichloa 

ambigua. Cada dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 6). Letras distintas delante y 

detrás de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y 

tratamientos de defoliación respectivamente, dentro de cada fecha de muestreo. 

 

 
P. ligularis N. tenuis A. ambigua P. ligularis N. tenuis A. ambigua 

Muestreos Plantas no defoliadas (control) Plantas defoliadas 

(1) 18-07 68,89± 4,94 ab,a 64,07± 4,8 a,a 71,3± 2,59 b,a 66,67± 4,32 ab,a 57,22± 2,48 a,a 68,33± 3,1 b,a 

(2) 23-08 67,41± 4,02 b,a 50± 3,55 a,a 65,56± 4,53 b,a 66,3± 3,7 b,a 56,67± 4,93 a,a 76,48± 3,97 b,a 

(3) 18-10 71,85± 2,72 a,b 71,11± 4,48 a,a 75,19± 4,55 a,a 52,41± 3,36 a,a 73,52± 4,16 b,a 85,37± 2,73 c,a 

 

Presencia de vesículas (%)  

El análisis de los datos detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las 

especies, los tratamientos de defoliación y los años; y entre las especies, las fechas y 

los años de estudio.  

En 2012, no se detectó efecto (p>0,05) de las fechas de muestreo ni de los 

tratamientos de defoliación. Las plantas pertenecientes a P. ligularis presentaron 

mayor (p≤0,05) porcentaje de vesículas en sus raíces (1,42± 0,32 %) que las plantas 

pertenecientes a N. tenuis y A. ambigua (0,68± 0,29 y 0,46± 0,14 %, respectivamente). 

En 2013, se detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las especies y 

fechas de muestreo. Dentro de P. ligularis, en promedio sobre las fechas de muestreo, 

las plantas control presentaron valores superiores (p≤0,05) a las plantas defoliadas; 

los mayores (p≤0,05) porcentajes de vesículas se registraron en el muestreo de julio y 

los más bajos en el muestreo de octubre en ambos tratamientos (Fig. 9.8, a). Por su 

parte N. tenuis no se vio afectada por los tratamientos de defoliación ni por las fechas 

de muestreo y presentó 15,06 ± 0,03 % de vesículas en sus raíces. En el caso de A. 

ambigua, no se vio afectada por los tratamientos de corte y presentó, al igual que P. 

ligularis, el mayor (p≤0,05) porcentaje de vesículas en el mes de julio y el menor 

(p≤0,05) en octubre (Fig. 9.8, b). En las dos primeras fechas, las plantas 

pertenecientes a P. ligularis presentaron mayor (p≤0,05) porcentaje de vesículas en 

sus raíces respecto de las demás especies, aunque no se diferenciaron (p>0,05) de N. 

tenuis en el muestreo de octubre (Tabla 9.5). No hubo diferencias significativas entre 

tratamientos dentro de cada fecha de muestreo en ninguna de las especies estudiadas 

(Tabla 9.5). 
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34Figura 9.8. Presencia de vesículas (%) en el estudio 2013, en plantas de P. ligularis 

(a) defoliadas o no y de A. ambigua (b) en las distintas fechas de muestreo. Cada dato 

es el promedio ± 1 error estándar de n= 6 (a) y de n= 12 (b). Letras delante y detrás de 

la coma, indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas y tratamientos, 

respectivamente (a); y en entre fechas (b).  

 

9 Tabla 9.5. Presencia de vesículas (%) en el estudio 2013 en plantas defoliadas o no 

de Poa ligularis, Nassella tenuis y Amelichloa ambigua. Cada dato es el promedio ± 1 

error estándar (n= 6). Letras distintas delante y detrás de la coma indican diferencias 

significativas (p≤0,05) entre especies y tratamientos de defoliación respectivamente, 

dentro de cada fecha de muestreo. 

 

 
P. ligularis N. tenuis A. ambigua P. ligularis N. tenuis A. ambigua 

Muestreos Plantas no defoliadas (control) Plantas defoliadas 

(1) 18-07 38,67± 1,45 b,a 20,37± 3,45 a,a 21,3± 3,39 a,a 29,07± 2,37 b,a 16,11± 1,31 a,a 21,67± 1,74 a,a 

(2) 23-08 26,3± 1,42 b,a 12,22± 2,18 a,a 13,7± 2,04 a,a 25,74± 4,5 b,a 15,56± 2,55 a,a 16,48± 2,25 a,a 

(3) 18-10 20± 3,5 b,a 12,41± 2,21 b,a 7,59± 2,23 a,a 14,44± 2,48 b,a 13,7± 2,27 b,a 5,93± 1,02 a,a 

 

Presencia de arbúsculas (%) 

El análisis de los datos detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las 

especies, los tratamientos de defoliación, las fechas de muestreo y los años de 

estudio. 

En 2012, las plantas de a P. ligularis y A. ambigua, no presentaron diferencias 

significativas (p>0,05) entre tratamientos de defoliación, ni entre las fechas de 

muestreo, y mostraron 2,93± 0,67 y 3,27± 0,65 % de arbúsculas en sus raíces, 

respectivamente. Nassella tenuis no registró diferencias significativas (p>0,05) entre 

los tratamientos de defoliación y presentó mayor (p≤0,05) porcentaje de arbúsculas en 

el muestreo de septiembre en relación a las demás fechas (Fig. 9.9). 
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35Figura 9.9. Presencia de arbúsculas (%) en el estudio 2012 de plantas de N. tenuis. 

Cada dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 12). Letras distintas indican 

diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas de muestreo. 

 

En los dos primeros muestreos, no se registraron diferencias significativas 

(p>0,05) entre especies, y entre tratamientos en la segunda fecha; las plantas 

presentaron 2,56± 0,66 y 5,05± 0,68 % de arbúsculas en sus raíces para agosto y 

septiembre, respectivamente. En octubre, no hubo efecto de los tratamientos de 

defoliación (p>0,05) y A. ambigua presentó mayor (p≤0,05) porcentaje de arbúsculas 

(4,81± 1,86 %) respecto de P. ligularis (1,02± 0,42 %); por su parte, N. tenuis no 

mostró diferencias significativas (p>0,05; 2,42± 1,26 %) en relación a las demás 

especies. 

En el segundo año de estudio, en las plantas pertenecientes a P. ligularis no 

hubo efecto (p>0,05) de los tratamientos de defoliación y presentaron mayor 

porcentaje de arbúsculas (p≤0,05) en el muestreo de octubre, aunque no se 

diferenciaron (p>0,05) de los valores registrados en septiembre (Fig. 9.10, a). Por su 

parte, N. tenuis no se vio afectada (p>0,05) por los tratamientos de defoliación ni las 

fechas de muestreo y presentó 13,21± 1,03 % de arbúsculas en sus raíces. En el caso 

de la especie no palatable, sólo se registraron diferencias significativas(p≤0,05) entre 

tratamientos, en la última fecha de muestreo, donde las plantas que recibieron dos 

cortes presentaron mayores (p≤0,05) porcentajes de arbúsculas, respecto del control 

(Fig.9.10, b). Las plantas defoliadas de A. ambigua presentaron mayor (p≤0,05) 

porcentaje hacia el final de la estación de crecimiento y en el caso de las plantas 

control, no se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre fechas de muestreo 

(Fig.9.10, b). En octubre, dentro de las plantas defoliadas, A. ambigua presentó mayor 

(p≤0,05) porcentaje de arbúsculas en sus raíces respecto de las especies palatables, 
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sin embargo, no se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre especies en las 

plantas control (Tabla 9.6). 
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36Figura 9.10. Presencia de arbúsculas (%) en el estudio 2013, en P. ligularis (a) y 

plantas defoliadas o no de A. ambigua (b), en las distintas fechas de muestreo. Cada 

dato es el promedio ± 1 error estándar de n= 12 (a) y de n= 6 (b). Letras delante y 

detrás de la coma, indican diferencias significativas (p≤0,05) entre fechas de muestreo 

(a); y entre fechas y tratamientos, respectivamente (b). 

 

10 Tabla 9.6. Presencia de arbúsculas (%) en el estudio 2013 en plantas defoliadas o 

no de Poa ligularis, Nassella tenuis y Amelichloa ambigua. Cada dato es el promedio ± 

1 error estándar (n= 6). Letras distintas delante y detrás de la coma indican diferencias 

significativas (p≤0,05) entre especies y tratamientos de defoliación respectivamente, 

dentro de cada fecha de muestreo. 

 

 
P. ligularis N. tenuis A. ambigua P. ligularis N. tenuis A. ambigua 

Muestreos Plantas no defoliadas (control) Plantas defoliadas 

(1) 18-07 11,3± 1,26 a,a 11,67± 2,55 a,a 20,19± 2,08 a,a 11,48± 5,78 a,a 12,41± 1,93 a,a 14,26± 3,61 a,a 

(2) 23-08 11,67± 2,78 a,a 9,81± 3,48 a,a 18,33± 3,58 a,a 13,89± 3,66 a,a 15,37± 2,92 a,a 18,7± 3,64 a,a 

(3) 18-10 26,48± 4,46 a,b 16,3± 2,27 a,a 18,89± 3,02 a,a 13,33± 1,92 a,a 13,7± 1,71 a,a 44,63± 6,46 b,b 

 

9.4 Discusión 

 

Comunidades de HFMA 

En el presente trabajo se observó que las principales especies de HFMA 

asociadas a las gramíneas perennes y sitios sin vegetación fueron Glomus sp., C. 
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etunicatum, F. geosporum, D. spurca, R. irregularis, A. mellea y F. mosseae. En las 

gramíneas la asociación con HFMA es muy extendida en hábitats infértiles, 

observándose en especies anuales y perennes, salvo pocas excepciones (Newsham y 

Watkinson, 1998).  

Las plantas pertenecientes a P. ligularis y A. ambigua en general se asociaron 

más a C. etunicatum y F. geosporum. Las mismas especies de HFMA han sido 

reportadas para otras especies de gramíneas (Dhillion, 1992) con características 

similares a las especies en estudio (Mendoza et al., 2002). Claroideoglomus 

etunicatum se ha encontrado en ambientes degradados (Irrazabal et al., 2005), ha 

mostrado ser muy eficiente cuando las plantas se encuentran en condiciones de alto 

estrés (Lozano-Ruiz et al. 1995) y no ser afectado por la defoliación (Klironomos et al., 

2004). Funneliformis geosporum es sensible a altas presiones de pastoreo (Uhlmann 

et al., 2006) pero se lo ha encontrado en áreas restauradas, no pastoreadas y con 

pastoreo moderado (Su y Gou, 2007). Esto puede conribuir a explicar porque dichas 

especies de HFMA se encontraron positivamente correlacionadas entre si y se 

mostraron tolerantes a la primera defoliación.  

Las plantas de N. tenuis y los sitios sin vegetación parecieron asociarse más a 

D. spurca y Rizophagus irregularis durante agosto y octubre, y a A. mellea y F. 

mosseae en septiembre. Especies del género Rizophagus han sido reportados para 

otros ambientes semiáridos del mundo (Aliasgharzadeh et al., 2001; Carvalho et al., 

2001). Cepas de F. mosseae han demostrado ser sensibles sólo a altas presiones de 

pastoreo (Uhlmann et al., 2006; Su y Gou, 2007) y al igual que D. spurca toleran 

condiciones de sequía (Soteras et al., 2013; Lozano-Ruiz et al., 1995). Durante la 

primavera la densidad de esporas de A. mellea aumenta (Lugo y Cabello, 2002), lo 

que puede contribuir a explicar su mayor asociación con N. tenuis y los sitios sin 

vegetación en septiembre. 

En este estudio, los tratamientos de defoliación no afectaron la densidad, 

riqueza y diversidad de especies de HFMA. Nuestros resultados son coincidentes con 

los hallados por Allen et al. (1989). Estos autores no encontraron patrones 

consistentes en la densidad de esporas de HFMA en suelos asociados a dos especies 

de gramíneas perennes, que habían sido expuestas a diferentes tratamientos de 

defoliación bajo varios regímenes de humedad de suelo. Sin embargo, se han 

encontrado incrementos en la densidad de esporas como resultado de la exposición a 

situaciones de mayor disturbio (Mecinas et al., 1991).  

En nuestro trabajo, los meristemas apicales e intercalares permanecieron en 

las plantas luego de los tratamientos de defoliación. Estos meristemas poseen un 

rápido crecimiento en relación a los meristemas de las yemas axilares (Briske y 
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Richards, 1995). Bajo similares tratamientos de defoliación en el mismo sitio de 

estudio, Saint Pierre et al. (2004b) reportaron mayores tasas relativas de crecimiento 

en plantas defoliadas que aquellas no defoliadas en las gramíneas perennes 

palatables Nassella clarazii y N. tenuis, y en la no palatable A. ambigua. Por lo tanto, el 

carbono puede no haber sido un factor limitante en las plantas defoliadas, lo que 

puede haber contribuido a mantener la asociación con los HFMA sin afectar la 

producción de esporas de manera significativa. Kula et al. (2005) demostraron que la 

asociación con HFMA estimula el crecimiento compensatorio en plantas expuestas a 

tratamientos de defoliación. Sin embargo, cuando el carbono es un recurso limitante, la 

interacción entre las plantas y los HFMA puede pasar de ser mutualista a parasítica 

(Fitter y Hay, 1983). Defoliaciones a largo plazo, durante al menos 20 años, han 

demostrado reducir la densidad de esporas de HFMA (Frank et al., 2003; Su y Guo, 

2007; Murray et al., 2010).  

Entendemos que al emplear cortes manuales en nuestra investigación para 

simular los efectos de la defoliación, imitamos pobremente los efectos del pastoreo. 

Sin embargo, los resultados de este estudio son coincidentes con trabajos realizados 

en pastizales y praderas naturales sometidos a pastoreos leves y moderados (Lugo y 

Cabello, 2002; Dhillion y Gardsjord, 2004; Yang et al., 2013) y cortes manuales (Allen 

et al., 1989; Eom, et al., 1999; Bentivenga y Hetrick, 1992; Klionomos et al., 2004). Por 

otro lado, Busso et al. (2001) informaron que la densidad de esporas de HFMA se 

incrementó en las plantas defoliadas de especies de gramíneas perennes en relación 

a las plantas control. Los efectos de la defoliación sobre los HFMA, son difíciles de 

predecir y están muy influenciados por las especies de hongos implicadas en la 

simbiosis (Zaller et al., 2011). Dado que las plantas dentro de una comunidad, pueden 

estar asociados con diferentes HFMA, se espera que la defoliación pueda producir una 

amplia variación de efectos sobre la fenología y función de los hongos micorrízicos 

(Klironomos et al., 2004). Algunas especies de Glomus son capaces de tolerar y 

sobrevivir reducciones en la asimilación de carbono por la planta huésped, y 

sobrevivir, aumentando inclusive su crecimiento y abundancia (Eom et al., 2001; Saito 

et al., 2004; Su y Guo 2007; Barto y Rillig, 2010).  

Las familias identificadas en las comunidades de HFMA coinciden con las 

reportadas en diversos estudios realizados en pastizales semiáridos sometidos a 

disturbios con diferentes especies vegetales (Yang et al., 2013; Hiiesalu et al., 2014; Li 

et al., 2014; Ohsowski et al., 2014). Los HFMA pueden presentar lo que se denomina 

“especificidad ecológica del hospedante” (McGonigle y Fitter, 1990) en la cual las 

raíces de plantas creciendo en un mismo ambiente pueden ser colonizadas por 

algunas especies de hongos en contraste con las raíces de otras plantas aun cuando 
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se encuentran en presencia de la misma comunidad de hongos micorrízicos 

arbusculares. En este estudio, la densidad de esporas de cada una de las familias 

varió principalmente en respuesta a las especies de gramíneas asociadas y en 

algunos casos a los momentos de muestreo, mostrando una relación con las 

características fenológicas del hospedante. Acaulosporaceae es comúnmente hallada 

en los pastizales (Velázquez et al., 2013; Chagnon et al., 2013). Especies del género 

Acaulospora suelen ser dominantes en los pastizales naturales (Eom et al., 2000; Lugo 

y Cabello, 2002; Oehl et al., 2003; Kojima et al., 2009).  

En el norte de la Meseta Tibetana (China) aumentó la proporción de esporas en 

pastizales severamente degradados en relación a aquellos considerados normales 

(Cai et al., 2014). En este estudio, sin embargo, no hubo efectos de la defoliación 

sobre la producción de esporas sugiriendo que el pastizal degradado no ha alcanzado 

un estado similar de degradación. La diferencia hallada entre especies palatables (P. 

ligularis) y no palatables (A. ambigua) puede deberse a que la broza aérea de P. 

ligularis se descompone con mayor rapidez que la de las especies no palatables (ver 

Capítulo 6; Moretto y Distel, 2003; Fisher et al., 2006). Poa ligularis al acelerar la 

descomposición de la materia orgánica del suelo, y por ende producir un aumento de 

carbohidratos y lípidos en el micelio extrarradical de estos simbiontes, facilitaría el 

almacenamiento de nutrientes y estimularía la producción de esporas (ej., Fig. 9.4, a) 

para la propagación de los HFMA (Quillam et al., 2010; Cai et al., 2014). 

Los miembros de Glomeraceae son capaces de producir gran cantidad de 

esporas en un período corto de tiempo y regular su crecimiento en función de la 

actividad de la planta hospedadora, características propias de las especies r-

estrategas (Sýkorová et al., 2007; Chagnon et al., 2013). El género Rhizophagus, 

descripto para otros ambientes semiáridos del mundo (Aliasgharzadeh et al., 2001; 

Carvalho et al., 2001), se caracteriza por su gran tolerancia al estrés ambiental (Liu et 

al., 2009) y al pastoreo (Yang et al., 2013). Por su parte, Glomus comúnmente hallado 

en ambientes con escasez de precipitaciones (Lovelock et al., 2003), presenta gran 

adaptación a suelos de diferente calidad, y gran capacidad para establecer relaciones 

simbióticas con diferentes especies vegetales (Mendoza y Pagani 1997; Mendoza et 

al., 2002; Barriga et al., 2011; Cai et al., 2014).  Mendoza et al. (2002) demostraron 

que Claroideoglomus etunicatum se encontró en mayor proporción en las rizósferas de 

Deschampsia flexuosa y Poa rigidifolia que en otras especies de gramíneas, y que la 

cantidad y diversidad de hongos micorrízicos arbusculares está asociada con una 

mayor calidad forrajera del pastizal. Estos resultados concuerdan sólo parcialmente 

con los hallados en este trabajo donde, en promedio, en las tres fechas de muestreo, 

las especies de P. ligularis y A. ambigua presentaron mayor densidad de esporas de 
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HFMA de Glomeraceae. Sin embargo, de estas dos especies sólo la primera presenta 

un alto valor forrajero. Por su parte, N. tenuis y los sitios sin vegetación presentaron 

los valores más bajos. Las diferencias entre las especies vegetales, podrían deberse, 

a un mayor porte de las plantas de P. liguaris y A. ambigua (ver Capítulo 4) en relación 

a N. tenuis. Las mismas, poseen un mayor tamaño y una mayor densidad de macollas 

que contribuirán a determinar una mayor área fotosintética (Saint Pierre et al., 2004c), 

y podran fijar una mayor cantidad de hidratos de carbono (Ithurrart, 2015). Moora y 

Zobel (1996) y Piippo et al. (2011b) mostraron que un mayor porte de las plantas en 

gramíneas permite asignar recursos adicionales a las raíces e incrementar su 

capacidad de asociación con hongos micorrizicos los que ante un disturbio, como la 

defoliación, contribuirán a la captación de nutrientes y aumentarán la capacidad 

competitiva de sus hospedantes. 

En el caso de Diversisporaceae, habría un efecto de los diferentes estadios 

fenológicos de las especies de gramíneas sobre la densidad de esporas. En el 

segundo muestreo, la rápida diferenciación de los ápices de vegetativo a reproductivo 

en las plantas de P. ligularis (Ithurrart, 2015) produce el alargamiento de los 

entrenudos (Giorgetti et al., 2000). Cuando esto ocurre, se reduce la producción de 

hojas nuevas, decrece el número de hojas vivas por macolla (Busso y Richards, 1995; 

Becker et al., 1997a), y va aumentando relativamente la edad de las hojas en la planta. 

Una vez que las hojas jóvenes han alcanzado una tasa fotosintética neta máxima, la 

misma se reduce con incrementos en la edad de las hojas (Jones, 1992). En el estadio 

de crecimiento y desarrollo reproductivo, la asignación de carbono aumenta 

proporcionalmente más hacia las partes reproductivas aéreas que hacia las raíces 

(Jones, 1992). La asignación de menores recursos carbonados hacia las raíces puede 

originar en los hongos, la movilización de lípidos almacenados en vesículas para la 

producción de estructuras de resistencia, induciendo de esta forma, una mayor 

esporulación de HFMA (Bentivenga y Hetrick, 1992). Si bien es solo para esta familia 

de HFMA, este resultado concuerda con los hallados en estudios realizados en otras 

especies de gramíneas y hierbas perennes donde se registró mayor densidad de 

esporas en relación al periodo de floración (Sutton y Barron, 1972; Ebbers et al., 1987; 

Bentivenga y Hetrick, 1992; Sigüenza et al., 1996; Lugo y Cabello, 2002; Zhang et al., 

2012). 

En general, P. ligularis fue la especie de gramínea que presentó mayor 

densidad total de esporas de HFMA. Los hongos micorrízicos modelan las 

comunidades de microorganismos saprófitos promoviendo el desarrollo de los más 

eficientes en la degradación de compuestos orgánicos (Nuccio et al., 2013). A su vez, 

dichos HFMA pueden (1) estimular la descomposición de la broza (Atul-Nayyar et al., 
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2009; Cheng et al., 2012) a través de la secreción de enzimas hidróliticas en el suelo 

implicadas en la degradación de material vegetal (Varma, 1999; García-Garrido et al., 

1992; Talbot et al., 2008), (2) acelerar las tasas de descomposición por incremento de 

las relaciones C:N (Nuccio et al., 2013) y (3) incrementar la mineralización de N, 

debido a que aumentan la capacidad de las plantas para utilizar los residuos orgánicos 

como fuente de N (Hodge et al., 2001; Atul-Nayyar et al., 2009; Hodge y Fitter, 2010). 

Por lo tanto, las especies palatables y de etapas sucesionales tardías que poseen 

broza de buena calidad y altas tasas de descomposición de la materia orgánica 

(Moretto y Distel, 2003) facilitarían la producción de esporas para la propagación de 

los HFMA (Mendoza et al., 2002; Pezzani et al., 2006; Quilliam et al., 2010, Hodge, 

2014; Cai et al., 2014).  

El porte de las especies vegetales, tal como fue mencionado anteriormente, 

también es un factor muy importante en la estructuración de las comunidades de 

HFMA (Moora y Zobel, 1996; Piippo et al., 2011a) y podría contribuir a explicar la 

mayor densidad y riqueza de especies de HFMA hallada en P. ligularis respecto de N. 

tenuis. 

 

Porcentaje de colonización total y de estructuras (vesículas y arbúsculas) 

de micorrizas arbusculares 

Debido a que el 85% de las plantas terrestres forman esta simbiosis (Smith y 

Read, 1997), muchas plantas que sufren el impacto del pastoreo presentan 

micorrización. La herbivoría simulada o natural puede afectar los niveles de 

colonización por los hongos micorrízicos arbusculares, si la planta hospedante reduce 

la asignación de carbono hacia los hongos. Gehring y Whitman (1994) encontraron en 

23 de 37 estudios que los niveles de colonización por micorrizas arbusculares 

decrecieron luego de eventos de herbivoría naturales o simulados. Los autores 

especularon que estas disminuciones podrían tener profundos efectos en las 

interacciones entre las plantas, reduciendo su habilidad competitiva. En contraste, 

otros autores encontraron que el pastoreo no tenía influencia sobre la frecuencia de 

infección (Davidson y Christensen, 1977; Reece y Bonham, 1978; Lugo et al., 2003; 

Parodi y Pezzani, 2011). Las variaciones de colonización, se explican en general por la 

relación costo-beneficio experimentada por la planta hospedadora (Bethlenfalvay y 

Dakessian, 1984; Koide y Schreiner, 1992). La reducción de la asignación de carbono 

hacia las raíces producto de la defoliación puede reducir la intensidad de la 

colonización (Bethlenfalvay y Dakessian, 1984; Bethlenfalvay et al., 1985; Hetrick et 

al., 1990). Por otro lado, McNaughton (1983) sugirió que el pastoreo incrementa el 

crecimiento compensatorio si los meristemas activos permanecen en la planta luego 
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del mismo. La asociación micorrízica puede ayudar a la captación de nutrientes de sus 

hospedantes e incrementar las tasas fotosintéticas (Allen, 1991). En nuestro estudio, 

en general, los tratamientos de defoliación, que dejaron los meristemas activos en las 

plantas luego de ocurridos dichos eventos, afectaron la colonización total de las 

micorrizas arbusculares sólo en ciertos momentos de muestreo, y en los casos en los 

que fue detectado (por ejemplo, en las plantas de N. tenuis) no tuvo consistencia 

durante los años de estudio. La micorrización puede incrementar la tolerancia de las 

plantas a la defoliación, debido a que provee nutrientes que contribuyen a superar los 

efectos de la remoción del tejido aéreo (Walling y Zabinski, 2006; Parodi y Pezzani, 

2011). Esto contribuiría a explicar la mayor colonización total registrada hacia la última 

fecha de muestreo en las plantas de A. ambigua en 2012 y 2013, y de N. tenuis 

durante 2013. Por otro lado, durante el segundo año de estudio, las plantas de A. 

ambigua, aunque sin diferenciarse de P. ligularis en los dos primeros muestreos, 

presentaron en general, lo mayores porcentajes de colonización, mostrando gran 

dependencia de esta especie a la simbiosis con HFMA. Estos resultados coinciden 

parcialmente con los hallados por Ithurrart (2015) quien trabajó con las mismas 

especies que en este estudio. Ithurrart (2015) demostró que A. ambigua posee un 

mayor diámetro radical lo que contribuiría a explicar su mayor dependencia de la 

colonización por micorrizas arbusculares (Reinhardt y Miller, 1990; Koltai y Kapulnik, 

2010). 

Respecto a la calidad de la colonización micorrízica, tal como fue mencionado, 

se ha demostrado que la defoliación aumentó la presencia de arbúsculas en las raíces 

de los simbiontes, y no tuvo efecto sobre la presencia de vesículas (Piippo et al., 

2011b). Sin embargo, se ha encontrado un mayor porcentaje de vesículas en áreas 

pastoreadas, como una estrategia del hongo que le permitiría afrontar situaciones de 

estrés (Parodi y Pezzani, 2011). Grigera y Oesterheld (2004) demostraron que la 

presencia de arbúsculas y vesículas, se vio reducida por el pastoreo en comparación 

con áreas clausuradas en invierno (estación seca), pero no hubo efecto del pastoreo 

en comparación a dichas áreas en primavera y verano (estaciones más húmedas). 

Esto demuestra que las condiciones ambientales pueden modular las respuestas de 

las especies vegetales y sus simbiontes ante un disturbio como la defoliación. La 

presencia de arbúsculas y vesículas se incrementa como respuesta a condiciones de 

alta humedad, temperatura y buena radiación solar (Lugo et al., 2003). En nuestro 

estudio, las precipitaciones durante 2012 y 2013 fueron superiores o similares al 

promedio histórico y los contenidos de humedad registraron los valores elevados 

durante los momentos de muestreo. Esta podría se la razón por la cual no detectamos 

efectos de la defoliación sobre estas estructuras. La presencia de esporas 
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pertenecientes a las familias Acualosporaceae y Glomeraceae (que producen gran 

cantidad de vesículas en las raíces de sus simbiontes: Lugo et al., 2003), sumado al 

aporte de broza aérea de buena calidad (que se descompone rápidamente y mejora la 

disponibilidad de nutrientes en el suelo: Moretto y Distel, 2003), contribuirían a explicar 

la mayor presencia de vesículas debajo de las plantas de P. ligularis en relación a las 

demás especies durante los dos años de estudio. Por otro lado, hubo un mayor 

porcentaje de arbúsculas (implicadas en el intercambio de nutrientes entre los 

simbiontes; Smith y Read, 1997) en las raíces de A. ambigua comparado a las otras 

dos especies en los dos años estudio en el muestreo de octubre. Esto contribuiría a 

demostrar la mayor dependencia de A. ambigua de las micorrizas arbusculares lo que 

le permitiría aumentar su superficie de exploración del suelo, la captación de nutrientes 

(Reinhardt y Miller, 1990; Koltai y Kapulnik, 2010; Ithurrart, 2015) y la recuperación del 

tejido fotosintético luego de un disturbio (ej. la defoliación en 2013; Walling y Zabinski, 

2006). 
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CAPÍTULO 10 

PRODUCCIÓN DE BIOMASA AÉREA 

 

10.1 Introducción 

 

La mayoría de los ecosistemas áridos templados de sudamérica están 

expuestos a altas presiones de pastoreo, lo que ha llevado a pérdidas locales de las 

especies palatables (Ares et al., 1990; Cingolani et al., 2005). El pastoreo afecta la 

estructura y la función de los pastizales naturales en varios niveles de organización 

incluyendo plantas individuales, poblaciones, comunidades y ecosistemas 

(Coughenour, 1985; Milchunas y Lauenroth, 1993; Oesterheld et al., 1999; Cingolani et 

al., 2005). 

El concepto de resistencia al pastoreo, dentro del contexto de los pastizales y 

el manejo de pasturas, describe la habilidad relativa de las plantas para sobrevivir y 

crecer en sistemas pastoreados (Briske, 1991). La resistencia al pastoreo puede 

dividirse en dos componentes: evitación y tolerancia, basados en los mecanismos 

generales que confieren resistencia (Briske y Richards, 1995). Los mecanismos de 

evitación, están compuestos por atributos de la arquitectura, disuasivos mecánicos y 

compuestos bioquímicos que reducen la accesibilidad y palatabilidad de los tejidos; los 

mecanismos de tolerancia los componen la disponibilidad y fuente de los meristemas 

residuales, y los procesos fisiológicos capaces de promover el crecimiento luego de la 

defoliación (Briske, 1991). Los cambios composicionales inducidos por el pastoreo 

sugieren que las especies dominantes tardías poseen una estrategia de evitación 

menos desarrollada y son, por lo tanto, las más palatables o preferidas dentro de la 

comunidad (Gomez Sal et al., 1986). 

La cantidad y el tipo de tejido removido, y el momento cuando ocurre en 

relación al desarrollo de la planta y del ambiente imperante, son muy importantes en la 

determinación del impacto de la defoliación sobre las plantas. La edad y tipo de tejidos 

removidos tiene una gran influencia sobre qué tan rápido la planta puede recuperarse. 

La pérdida de hojas viejas usualmente tiene un efecto mucho menor que la pérdida de 

la misma cantidad de hojas jóvenes (Gold y Caldwell, 1989b). La pérdida de tejido 

meristemático usualmente tiene un efecto mucho mayor que la pérdida proporcional de 

biomasa, área foliar o recursos de la planta (carbono y nitrógeno) (Branson, 1953; 

Richards y Caldwell, 1985; Briske, 1991). La capacidad para una rápida recuperación 

de tejido removido es una característica distintiva de las plantas tolerantes a la 

defoliación (Davidson y Milthorpe, 1966; Richards y Caldwell, 1985; Mott et al., 1992).  
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Entre las características que contribuyen a la rápida recuperación, la más importante 

es la presencia de meristemas activos en los tallos, remanentes luego de la 

defoliación. La presencia de estos meristemas en las plantas, permite la expansión 

foliar como resultado único de la expansión de células ya formadas, en lugar de tener 

que producir nuevas células (Briske, 1991). Esto resulta en un uso eficiente de los 

recursos de carbono para la producción de hojas (Richards y Caldwell, 1985). 

La producción primaria neta, representa la principal energía de entrada de los 

ecosistemas (McNaughton et al., 1989). En los pastizales, la cantidad y estacionalidad 

de la productividad primaria neta determina la disponibilidad de forraje, la capacidad 

de carga de los herbívoros, y las estrategias de pastoreo (Jobbágy y Sala, 2000). En 

las zonas áridas y semiáridas, el pastoreo moderado es más beneficioso al pastizal en 

todos sus aspectos que el sobreuso o el subuso. Numerosos trabajos a campo y de 

laboratorio, indican que la producción primaria puede ser estimulada por el pastoreo 

bajo ciertas circunstancias (Pearson, 1965; Reardon et al, 1972; Dyer, 1975; 

McNaughton, 1976; Becker et al., 1997a) y McNaughton (1979) sugiere que la misma 

es maximizada bajo algunos niveles de pastoreo óptimo. Una variedad de mecanismos 

propuestos y observados pueden dar cuenta del incremento en producción luego del 

pastoreo. Estos incluyen: 1) aumento de las tasas fotosintéticas en los tejidos 

remanentes y producidos luego del pastoreo (Hodgkinson et al., 1972; Gifford y 

Marshall, 1973; Detling et al., 1979; Painter y Detling, 1981), 2) aumento de la 

proporción de fotosintatos asignados a la producción de nueva área foliar (Ryle y 

Powell, 1975; Detling et al., 1979, 1980) y 3) aumento del macollaje por apertura del 

follaje y aumento de la penetración lumínica (Laude, 1972), o conservación de la 

humedad del suelo por reducción del área de transpiración (McNaughton, 1979). Sin 

embargo, para que esto ocurra, el pastoreo no debe ser continuo, sino que se debe 

intercalar con descansos durante períodos cortos programados para coincidir con 

fenofases críticas de las especies claves de manejo (Anderson, 1983). Por lo tanto, la 

posibilidad de alcanzar el crecimiento compensatorio depende de la intensidad y del 

tipo de defoliación aplicada, y de las respuestas fisiológicas de la planta pastoreada en 

relación a los factores ambientales (Verkaar, 1988). 

El conocimiento de las respuestas individuales de las especies a determinadas 

frecuencias e intensidades de defoliación, sumado al conocimiento de la preferencia 

relativa de las mismas en relación a las otras especies presentes en el pastizal aporta 

información válida para predecir respuestas de la vegetación (Privitello et al., 1995).  

El presente capítulo tuvo como objetivo evaluar el efecto producido por la 

defoliación en los estadios morfológicos del desarrollo vegetativo e inmediatamente 

luego de la diferenciación del ápice vegetativo en reproductivo sobre la producción de 
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biomasa aérea en plantas de P. ligularis, N. tenuis y A. ambigua durante las 

estaciones de crecimiento de 2012 y 2013. Plantas no defoliadas fueron utilizadas 

como control. Las hipótesis de trabajo fueron que: (1) las plantas defoliadas dos veces 

durante la estación de crecimiento compensan la pérdida de material fotosintético en 

relación a las plantas control, debido a que los meristemas apicales e intercalares 

permanecen en las mismas luego de aplicar los tratamientos y, (2) las plantas 

pertenecientes a P. ligularis y N. tenuis, especies preferidas y de etapas serales 

tardías e intermedias, respectivamente, presentan una mayor producción de biomasa 

aérea que A. ambigua luego de las defoliaciones aplicadas. 

 

10.2 Materiales y Métodos 

 
10.2.1 Muestreos y Mediciones 

Las mismas plantas utilizadas en las mediciones de demografía y crecimiento 

de macollas (Capítulo 4) fueron utilizadas para estimar la producción de biomasa 

aérea durante las estaciones de crecimiento en 2012 y 2013 de las especies vegetales 

expuestas a los tratamientos de defoliación. 

Dentro de la clausura se marcaron 20 plantas al azar de cada especie. La 

mitad (n= 10) de las plantas fueron defoliadas dos veces durante la estación de 

crecimiento tal como se detalló en el Capítulo 3, y la otra mitad permaneció sin defoliar 

(control). El material vegetal cosechado en cada fecha de defoliación y al final del 

estudio (22-01-2013 y 28-01-2014) fue secado en estufa a 70 ºC durante 72 h y 

pesado, a fin de obtener la producción de materia seca total, expresada en g 

MS/planta y g MS/cm2 de aérea basal. 

 

10.2.2 Análisis estadísticos 

Los datos fueron analizados utilizando el software INFOSTAT (Di Rienzo et al., 

2013). Previo al análisis, fueron transformados con ln (x+1) a fin de cumplir con los 

supuestos de normalidad y homocedasticidad (Sokal y Rohlf, 1984). En las figuras se 

presentan los valores sin transformar. Los datos se analizaron mediante ANOVA triple 

utilizando como factores las especies, los tratamientos de defoliación y los años de 

estudio. La comparación de medias se realizó mediante el test de Fisher (LSD) 

protegido, con un nivel de significación del 0,05. 
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10.3 Resultados 

 
10.3.1 Producción de biomasa aérea (g MS/planta) 

El análisis de los datos detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las 

especies y los tratamientos de defoliación; y entre las especies y los años. 

En 2012, no se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre los 

tratamientos de defoliación y las plantas pertenecientes a P. ligularis presentaron la 

mayor (p≤0,05) producción de materia seca, seguidas por A. ambigua, y N. tenuis 

presentó los valores más (p≤0,05) bajos (Fig. 10.1, a). En 2013, se detectó interacción 

significativa (p≤0,05) entre las especies y los tratamientos de defoliación. Poa ligularis 

y A. ambigua no se vieron afectadas (p>0,05) por los tratamientos de defoliación (Fig. 

10.1, b), en cambio, las plantas control de N. tenuis presentaron mayor (p≤0,05) 

producción de biomasa aérea en relación a las plantas defoliadas de su misma 

especie (Fig. 10.1, b). La producción de biomasa aérea de las plantas defoliadas fue 

similar (p>0,05) en P. ligularis y A. ambigua, aunque en ambas especies fue mayor 

(p≤0,05) que en N. tenuis (Fig. 10.1, b). Al mismo tiempo, las plantas control de A. 

ambigua tuvieron una biomasa similar (p>0,05) a P. ligularis, y mayor a aquella en N. 

tenuis (Fig. 10.1, b). 
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37 Figura 10.1. Producción de biomasa aérea (g MS/planta) de las especies en 

estudio en 2012 (a) y 2013 (b). Cada dato es el promedio ± 1 error estándar de n= 20 

(a) y de n= 10 (b). Letras distintas indican diferencias significativas (p≤0,05) entre 

especies (a); y letras distintas delante y detrás de coma, entre especies dentro de 

cada tratamiento y tratamientos dentro de cada especie, respectivamente (b). 

 

10.3.2 Producción de biomasa aérea (g MS/cm2 de área basal) 

El análisis de los datos detectó interacción significativa (p≤0,05) entre las 

especies, tratamientos de defoliación y años de estudio. 
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En 2012, no se registraron diferencias significativas (p>0,05) entre especies, y 

las plantas defoliadas presentaron mayor (p≤0,05) producción de biomasa aérea que 

las plantas control (Fig. 10.2, a). En el segundo año de estudio, se detectó interacción 

significativa (p≤0,05) entre las especies y los tratamientos de defoliación. En el caso 

de las especies palatables, se registró un comportamiento diferencial, con los mayores 

(p≤0,05) valores de producción en las plantas defoliadas y las plantas control para P. 

ligularis y N. tenuis respectivamente (Fig. 10.2, b). Por el contrario, los tratamientos de 

defoliación no afectaron (p>0,05) la producción de biomasa aérea en las plantas 

pertenecientes a A. ambigua (Fig. 10.2, b). No se registraron diferencias significativas 

(p>0,05) entre especies en las plantas defoliadas (p≤0,05); y en las plantas control, N. 

tenuis mostró la mayor (p≤0,05) producción, seguida por A. ambigua y P. ligularis 

presentó los valores más bajos (p≤0,05; Fig. 10.2, b). 
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38Figura 10.2. Producción de biomasa aérea en relación al área basal (g MS/cm2) de 

las especies en estudio defoliadas (D) o no (ND, control) en 2012 (a) y en 2013 (b). 

cada dato es el promedio ± 1 error estándar de n= 30 (a) y de n= 10 (b). Letras 

distintas indican diferencias significativas (p≤0,05) entre tratamientos (a); y letras 

distintas delante y detrás de coma entre especies dentro de cada tratamiento y 

tratamientos dentro de cada especie, respectivamente (b). 

 

10.4 Discusión 

 

En nuestro estudio, P. ligularis y A. ambigua presentaron una mayor producción 

de biomasa aérea por planta que N. tenuis en ambos años, debido fundamentalmente 

a que las mismas presentan mayor área basal (ver Capítulo 4). Además, no se 

hallaron diferencias entre tratamientos en las tres especies en 2012 y en P. ligularis y 

A. ambigua en 2013, mostrando que las especies lograron recuperarse luego de las 
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defoliaciones aplicadas y lograron una compensación exacta. Las TRC de las plantas 

defoliadas de las dos especies, mostraron ser similares o mayores en algunos 

períodos que las plantas control (Capítulo 4); contribuyendo a explicar los resultados 

obtenidos. Estos resultados, coinciden con los hallados por Ithurrart (2015) quien, 

trabajando con las mismas especies expuestas a tratamientos de quema y defoliación 

en el mismo sitio de estudio, obtuvo mayor producción en las plantas de P. ligularis y 

A. ambigua que aquellas de N. tenuis. Por otro lado, estudios de defoliación realizados 

en gramíneas forrajeras de ambientes semiáridos (Zhao et al., 2008) y dando tiempo 

suficiente para que las plantas puedan recuperarse (Briske y Richards, 1995), 

muestran respuestas compensatorias en la producción de materia seca después de 

aplicar defoliaciones moderadas, es decir dejando los meristemas activos en las 

plantas luego de la defoliación (Gittins et al., 2010; Ithurrart, 2015).  

Cuando el efecto de tamaño de planta fue eliminado, al final de la estación de 

crecimiento en 2012, las plantas defoliadas de las tres especies lograron una mayor 

producción de biomasa aérea por cm2 que las plantas control. Esto concuerda con las 

mayores TRC de las plantas defoliadas de las tres especies comparando a las plantas 

no defoliadas (Capítulo 4). En cambio, este resultado sólo se observó en P. ligularis en 

2013; en el caso de N. tenuis la producción fue menor en las plantas defoliadas que 

las plantas control. Diversos trabajos realizados con las mismas especies o de 

características similares a las de nuestro estudio, han demostrado que la producción 

de las plantas defoliadas fue superior (Saint Pierre et al., 2004c), menor (Torres, 2011; 

Rotundo y Aguiar, 2008) o igual (Williamson et al., 1989) a las plantas control. Estas 

diferencias pueden deberse a que la recuperación de las especies vegetales luego de 

eventos de defoliación, depende de ciertas condiciones bióticas y abióticas. Las 

condiciones abióticas que limitan la disponibilidad de recursos (luz, agua, nutrientes), 

antes y luego de la defoliación pueden tener efectos decisivos en la habilidad de las 

especies para recuperarse (McNaughton et al., 1983; Busso et al., 1989, 1990). Un 

mayor estrés hídrico afecta el crecimiento de las plantas y por lo tanto de la producción 

forrajera (Schultze, 1986) haciendo que no logren compensar la pérdida de tejido 

fotosintético luego de las defoliaciones aplicadas (Torres, 2011). En nuestro estudio la 

disponibilidad de agua no fue un factor limitante, debido a que las precipitaciones en 

2012 y 2013 fueron superiores o similares a la media (ver Capítulo 2). Por otra parte, 

defoliaciones leves o moderadas, cuando las condiciones lumínicas y de humedad son 

las adecuadas para el rebrote, pueden ejercer una influencia positiva en la producción 

primaria neta anual si los meristemas activos quedan en la planta luego de las 

defoliaciones (Briske y Richards, 1995). Además, las plantas que compiten con plantas 

no defoliadas o con vecinos más tolerantes a la herbivoría pueden no recuperarse 
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efectivamente de la defoliación, aun cuando sí pueden hacerlo completamente de una 

defoliación similar si se hayan aisladas (Cottam, 1986; Bryant, 1987). Las diferencias 

específicas halladas en el segundo año de estudio, pueden deberse a una mayor 

tolerancia al pastoreo y capacidad competitiva mostrada por P. ligularis en relación a 

las demás especies. Se ha demostrado que las especies pertenecientes a etapas 

sucesionales tardías con respecto a aquellas de etapas sucesionales más tempranas, 

poseen una mayor capacidad competitiva y estrategias de tolerancia a disturbios más 

desarrolladas (Saint Pierre et al., 2000, 2002).  

Amelichloa ambigua mostró sobrecompensar o compensar exactamente la 

pérdida de biomasa en los dos años de estudio.  Coincidiendo con nuestros 

resultados, se ha demostrado que esta especie produjo mayor biomasa cuando fue 

expuesta a defoliaciones moderadas en relación a las plantas control (Saint Pierre et 

al., 2004c). Por otra parte, estudios de defoliación y quema han afectado 

negativamente la productividad de esta especie (Ithurrart, 2015). Por lo tanto, serían 

necesarias otras prácticas de manejo además de la defoliación, para reducir la 

productividad de las especies no palatables en los pastizales naturales.  

La producción de biomasa aérea por planta o por cm2 demostró que las 

especies de etapas serales más tardías pueden tener una producción similar o mayor 

que las especies de etapas sucesionales más tempranas. Sin embargo, la defoliación 

selectiva de las especies preferidas, y prácticas de manejo inapropiadas pueden dar 

lugar a su sustitución por especies menos o no preferidas dentro de la comunidad 

vegetal (Anderson y Briske, 1995). Se ha demostrado que a medida que se incrementa 

el número y frecuencia de las defoliaciones, disminuye la producción de materia seca 

de las gramíneas perennes (Ehrenreich y Aikmann, 1957). Por otra parte, el momento 

en el cual se producen las defoliaciones es importante; el corte o el pastoreo durante o 

después de la elongación de los entrenudos puede ser perjudicial para la persistencia 

de las especies preferidas (Busso y Richards, 1995; Becker et al., 1997a). Las 

variaciones interanuales de precipitaciones dentro de una región semiárida en 

particular, afectan la producción de biomasa anual en los pastizales naturales 

(Giorgetti et al., 1997). Por lo tanto, prácticas de manejo sustentables llevadas a cabo 

por un pastoreo moderado, intercalando y programado con períodos de descanso, que 

permitan la recuperación de las especies, sin afectar su ciclo biológico de crecimiento 

(Anderson, 1983) son críticos para permitir la persistencia de especies de etapas 

serales tardías y deseables para el ganado doméstico. 
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CAPÍTULO 11 

CONCLUSIONES GENERALES E INVESTIGACIONES FUTURAS 

 
Se evaluaron los efectos de la defoliación en gramíneas perennes C3 preferidas 

o no preferidas por el ganado doméstico y de distintas etapas sucesionales sobre 

diferentes factores que influyen en determinar el flujo de energía y el ciclo de 

nutrientes (es decir, el funcionamiento) de los ecosistemas en el noreste patagónico. 

Los factores estudiados fueron: (1) la demografía y el crecimiento de macollas, (2) la 

producción y dinámica de descomposición de la broza, (3) las comunidades 

microbianas, (4) la mineralización de N, (5) la diversidad morfológica de los HFMA, (6) 

el porcentaje de colonización total y de estructuras (vesículas y arbúsculas) de 

micorrizas arbusculares, y (7) la producción de forraje total anual de cada especie 

estudiada. Las gramíneas perennes estudiadas incluyeron: A. ambigua (indeseable y 

de etapas sucesionales tempranas), N. tenuis (deseable y de etapas sucesionales 

intermedias) y P. ligularis (deseable y de etapas sucesionales tardías). 

El pastoreo por los animales domésticos, es un disturbio que afecta la 

estructura (es decir, las características analíticas cuanti y cualitativas) de la comunidad 

vegetal de los pastizales naturales. El resultado de las interacciones entre los animales 

domésticos y las plantas tiene un gran impacto en el flujo de energía y en el ciclo de 

nutrientes, y depende al menos en parte, de la frecuencia e intensidad de dicho 

disturbio, y del tiempo de recuperación de las plantas al pastoreo. Los resultados de 

esta tesis aportan información valiosa sobre el conocimiento de algunos factores que 

contribuyen al funcionamiento del ecosistema bajo estudio. 

Los resultados obtenidos permitieron aceptar parte de las hipótesis planteadas 

inicialmente y rechazar otras. Diferencias inter e intra-anuales en la distribución de las 

precipitaciones llevaron a analizar la variación de los factores estudiados considerando 

cada año en particular. Esto contribuyó a explicar, la variación interanual de algunos 

de los parámetros medidos en los tres (2012, 2013 y 2014) años de estudio. 

La evaluación de los componentes de crecimiento y producción de biomasa 

aérea en las especies de gramíneas en estudio, nos permitió aceptar parcialmente las 

hipótesis planteadas en nuestro estudio. La especie de mayor preferencia animal (P. 

ligularis) pudo sobrecompensar la pérdida de material fotosintético por unidad de área 

basal luego de las defoliaciones moderadas. Sin embargo, en 2013, las plantas 

defoliadas de A. ambigua compensaron exactamente, y las de N. tenuis no alcanzaron 

a compensar, la producción de materia seca de los controles sin defoliar por unidad de 

área basal. Estos resultados se obtuvieron dejando los meristemas apicales e 

intercalares en las plantas de las tres especies luego de las defoliaciones.  Las plantas 
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de P. ligularis y A. ambigua, debido al mayor área basal, presentaron mayor 

producción de biomasa aérea por planta que N. tenuis. Estos resultados sugieren la 

necesidad de otras prácticas de manejo, además de la defoliación, que fomenten la 

presencia de especies de etapas serales más tardías dentro de la comunidad vegetal 

para mantener una buena calidad de forraje en los pastizales naturales del sudoeste 

bonaerense. Amelichloa ambigua, se vio afectada por los tratamientos de corte 

principalmente en parámetros como la longitud total de hojas y la altura de macolla. En 

general, los componentes de crecimiento evaluados fueron superiores en P. ligularis 

que en A. ambigua. Las especies preferidas tuvieron un número similar de hojas por 

macolla, el cual fue mayor al obtenido en la especie no palatable antes de aplicar los 

tratamientos de defoliación. Luego de los mismos, sin embargo, A. ambigua mostró un 

número mayor de hojas por macolla que las especies preferidas. Esto se debió 

probablemente a una rápida elongación de los entrenudos en P. ligularis y N. tenuis, 

asignando así más recursos a la formación de estructuras reproductivas y altura de 

macolla (Ithurrart, 2015). Resultados similares se obtuvieron entre A. ambigua y P. 

ligularis, cuando se analizó la longitud total de hojas, donde la especie no palatable 

mostró valores superiores respecto de las especies preferidas luego de los 

tratamientos de corte. 

Las brozas aéreas y subterráneas son un compartimento importante en el ciclo 

de nutrientes y el flujo de energía. El aporte de la misma por parte de las diferentes 

especies de plantas es uno de las principales fuentes de materia orgánica en el suelo. 

Los resultados obtenidos en este estudio apoyaron parcialmente la hipótesis 

planteada. En general se observó la tendencia de un mayor aporte de broza aérea por 

parte de las plantas de P. ligularis respecto de las demás especies, aunque esta 

diferencia solo fue significativa en ciertos momentos de su ciclo biológico de 

crecimiento. Contrariamente a lo esperado, las plantas de N. tenuis, presentaron la 

menor producción total de material senescente aéreo en comparación a P. ligularis y 

A. ambigua en ambos años de estudio; esto puede ser debido principalmente a su 

menor tamaño de área basal. El menor aporte de broza aérea de las especies 

palatables ocurrió durante el otoño e invierno, y el mayor fue hacia el final de la 

estación de crecimiento de las mismas. En el caso de la especie no palatable, 

posiblemente debido a su menor esfuerzo reproductivo (Ithurrart, 2015), las diferencias 

estacionales fueron menos notorias.  

Conocer la dinámica de la descomposición de las brozas aérea y subterránea 

es indispensable para evaluar los efectos sobre la fertilidad del suelo producidos por el 

reemplazo de especies en los pastizales naturales. Los resultados obtenidos en el 

presente estudio permitieron aceptar la primera hipótesis planteada referida a que 
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diferencias en la calidad del material vegetal afectan la perdida de materia orgánica y 

de N desde ambos tipos de broza. Sin embargo, respecto de la segunda hipótesis, la 

descomposición en ambos tipos de broza no se vio afectada por la defoliación y la 

identidad de las especies influyó sobre las variables en relación al momento de 

muestreo. Esto fue debido en parte, a que las plantas de las tres especies lograron 

recuperarse rápidamente luego de aplicar los tratamientos de corte. En general, la 

broza aérea de las especies palatables presentó mayor contenido inicial de N y una 

mayor pérdida de materia orgánica en relación a A. ambigua. Lo contrario ocurrió en al 

caso de las raíces, donde el material vegetal de la especie no palatable tuvo un mayor 

contenido inicial de N y pérdida de materia orgánica con respecto a aquel de P. 

ligularis y N. tenuis. La pérdida de materia orgánica desde los distintos tipos de 

material vegetal, varió sólo en el cuarto muestreo, en relación a la identidad de las 

especies donde fueron colocados a descomponer.  En general, las brozas aéreas de 

N. tenuis (en el estudio 2012-2014) y P. ligularis (en el estudio 2013-2014) se 

descompusieron más rápido debajo del follaje de las especias preferidas. En el estudio 

2012-2014, la broza subterránea de A. ambigua se descompuso más rápido debajo de 

las especies palatables, y debajo de su misma especie no se diferenció del material 

radical de las demás especies. Respecto de la dinámica de N, en el primer muestreo, 

las láminas de N. tenuis presentaron menor contenido de dicho nutriente cuando 

fueron colocadas debajo de las plantas de su misma especie, respecto al material 

puesto a descomponer bajo A. ambigua. En el tercer muestreo, las raíces de N. tenuis 

presentaron menor contenido de N debajo de las especies preferidas, y las raíces de 

P. ligularis debajo de las plantas de N. tenuis. En el caso de las especies palatables, 

los contenidos iniciales de N en ambos tipos de broza fueron superiores en N. tenuis 

respecto de P. ligularis. En el tercer muestreo, sin embargo, no se registraron 

diferencias entre estas especies en las brozas aéreas y subterráneas cuando fueron 

colocadas a descomponer debajo de plantas de su misma especie. Los contenidos 

iniciales de N de las raíces de A. ambigua disminuyeron en gran medida desde los 

primeros muestreos, demostrando una relación positiva entre los mismos y la perdida 

de materia orgánica desde la broza subterránea. En síntesis, la identidad de las 

especies y los efectos micro climáticos asociados a las mismas, serían un componente 

a considerar en etapas avanzadas del proceso de descomposición en estudios de la 

dinámica de los nutrientes en los pastizales naturales. Además, en futuras 

investigaciones sería importante determinar la concentración y contenido de lignina, P 

y compuestos fenólicos de las brozas aérea y subterránea de estas especies, y 

evaluar la existencia de efectos microclimáticos en la dinámica de los mismos. 
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El conocimiento de la estructura y actividad de las comunidades bacterianas 

asociadas a las especies de gramíneas en estudio, y los efectos que la defoliación 

puede tener sobre las mismas, resulta un factor clave para poder entender las 

complejas interacciones entre los microorganismos descomponedores de la materia 

orgánica del suelo y de la broza que ingresa al sistema. Los resultados obtenidos en 

nuestro estudio permitieron aceptar parcialmente las hipótesis planteadas. Solo 

durante 2012, las comunidades bacterianas asociadas a las especies de gramíneas 

perennes preferidas mostraron ser más heterogéneas que las asociadas a A. ambigua. 

Por otro lado, los tratamientos de defoliación afectaron principalmente a las 

comunidades asociadas a la especie no palatable en ambos años de estudio, aunque 

este efecto se perdió luego del segundo tratamiento de corte. Respecto de la actividad 

de las comunidades microbianas, la alta capacidad competitiva de las especies 

palatables contribuiría a explicar la mayor sensibilidad registrada en esta variable en 

respuesta a los tratamientos de defoliación. Aunque no fue consistente en todos los 

años y fechas de muestreo, el mayor tamaño y producción de broza aérea de buena 

calidad de las plantas perteneciente de P. ligularis contribuirían a explicar los mayores 

valores de respiración basal registrados debajo de su follaje en relación a las demás 

especies. Los efectos sobre la estructura de las comunidades bacterianas parecieron 

relacionarse más con la identidad de las especies a las cuales se encontraron 

asociados que a los tratamientos de defoliación aplicados. Además, la actividad de las 

comunidades microbianas mostró ser más sensible en el suelo asociado a las 

especies de etapas serales más tardías. Para lograr una mejor comprensión de los 

resultados obtenidos, se podrían utilizar otras técnicas que complementen a las 

empleadas en esta tesis. Estas técnicas están basadas en el análisis de marcadores 

moleculares, tales como el perfil de ácidos grasos de fosfolípidos (PLFA) que permitirá 

determinar distintos grupos funcionales de microorganismos (Zelles, 1999), y el 

potencial metabólico de los mismos caracterizando de los perfiles fisiológicos a nivel 

de comunidad (CLPP; Garland et al., 2010) en los suelos asociados a las especies 

vegetales en estudio. 

El estudio de mineralización de nitrógeno nos permitió aceptar parcialmente la 

primera hipótesis planteada. Si bien, la concentración inicial de N inorgánico fue mayor 

en los suelos asociados a las especies palatables, que aquellos correspondientes a A. 

ambigua, en las incubaciones realizadas a campo durante 2013, los valores de 

mineralización fueron mayores en A. ambigua que en P. ligularis y N. tenuis. El mayor 

contenido de N en la broza subterránea de A. ambigua, la mayor descomposición de 

sus raíces y el retraso de su ciclo biológico (Ithurrart, 2015) pueden contribuir a 

explicar estos resultados. Si bien en las incubaciones aeróbicas realizadas en 
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laboratorio se observó la misma tendencia, excepto en t=5, no se registraron 

diferencias significativas entre especies.  Por otra parte, la segunda hipótesis 

planteada fue rechazada, no se detectaron efectos de los tratamientos de defoliación 

en la mineralización de este nutriente dentro de las especies de gramíneas durante los 

dos años de estudio. 

La simbiosis entre las raíces y los HFMA, es una de las múltiples estrategias 

que permiten la supervivencia de las especies vegetales a diferentes disturbios, como 

la defoliación. Además, estos simbiontes, contribuyen a la absorción de nutrientes y a 

incrementar las tasas de descomposición, favoreciendo así el establecimiento y la 

persistencia de las comunidades vegetales en los pastizales semiáridos. En nuestro 

estudio, las esporas aisladas fueron agrupadas en 15 morfoespecies. Funneliformis 

mosseae, F. geosporum, R. irregularis, D. spurca y A. mellea fueron las especies 

dominantes, seguidas por Glomus sp y C.  etunicatum. En general, para las familias 

más abundantes (Acaulosporaceae, Diversisporaceae y Glomeraceae), P. ligularis 

presentó los valores más altos de densidad de esporas. Tal como fue propuesto en la 

segunda hipótesis de nuestro estudio, los tratamientos de defoliación no afectaron la 

densidad, riqueza y diversidad total de especies de HFMA. Además, Poa ligularis fue 

la especie de gramínea que presentó mayor densidad total de HFMA, y junto con A. 

ambigua presentaron mayor riqueza de HFMA que los sitios sin vegetación. Respecto 

de los estudios de colonización total y de calidad de la colonización micorrízica, no 

pudo establecerse un patrón claro de los efectos de los tratamientos de corte sobre las 

estructuras estudiadas. En general, las plantas de P. ligularis presentaron un mayor 

porcentaje de vesículas que las demás especies durante los dos años de muestreo. 

Por otro lado, el porcentaje de arbúsculas asociado a las raíces de A. ambigua fue 

mayor que aquel observado en P. ligularis y N. tenuis en la última fecha. Este 

resultado estaría demostrando una mayor dependencia de A. ambigua hacia la 

simbiosis con HFMA. Esto le permitiría a dicha especie aumentar la superficie 

exploratoria de los recursos del suelo y recuperarse luego de un disturbio. Si bien las 

muestras obtenidas para analizar el efecto sobre las comunidades de HFMA 

asociados a las gramíneas perennes y tratamientos de defoliación se compararon con 

aquellas de los sitios sin vegetación, las esporas extraídas de los muestreos a campo 

presentan heterogeneidad en cuanto al momento de su formación y edad. La 

realización de estudios sobre las mismas especies de gramíneas, comparando sitios 

con diferentes historias de pastoreo, efectuando tinciones vitales de esporas, permitirá 

evaluar, cambios en la actividad micorrízica y su potencial como propágulos en el 

suelo con mayor especificidad (An et al., 1998). 
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APÉNDICE 

 
Tabla A1. Comparación del área basal (cm2) de Poa ligularis (Pl), Nassella tenuis (Nt) 

y Amelichloa ambigua (Aa) defoliadas (D) o no defoliadas (ND). Cada dato es el 

promedio ± 1 error estándar (n= 10). Letras distintas delante y detrás de la coma 

indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y tratamientos 

respectivamente, dentro de cada fecha de muestreo. Las plantas fueron defoliadas el 

7-08 y 14-09 en 2012, y el 18-07 y 17-09 en 2013. 

 

  
Pl Nt Aa Pl Nt Aa 

  
ND D 

Fechas de 
muestreo (2012) 

(1) 30-03 141,92± 24,78±b,a 50,47± 6,18±a,a 99,16± 16,35±b,b 203,83± 26,31±b,a 48,58± 9,2±a,a 56,12± 12,26±a,a 

(2) 24-04 146,9± 23,32±c,a 54,69± 7±a,a 103,8± 15,31±b,a 212,28± 27,59±c,a 46,47± 9,42±a,a 80,07± 17,53±b,a 

(3) 21-05 139,11± 21,61±b,a 53,45± 6,35±a,a 114,56± 16,34±b,a 195,44± 23,77±c,a 44,31± 6,23±a,a 80,1± 15,47±b,a 

(4) 02-07 131,74± 21,4±c,a 54,77± 7,21±a,a 102,77± 15,08±b,a 174,03± 23,28±c,a 42,28± 8,46±a,a 78,67± 13,55±b,a 

(5) 06-08 112,62± 12,75±b,a 52,4± 5,34±a,b 94,72± 13,6±b,a 158,24± 18,38±c,a 37,65± 4,21±a,a 69,08± 13,38±b,a 

(6) 06-09 127,84± 21,51±b,a 56,53± 6,35±a,b 99,39± 14,71±b,a 171,87± 16,61±c,a 33,44± 5,23±a,a 72,78± 14,97±b,a 

(7) 04-10 125,51± 19,24±b,a 54,12± 6,33±a,b 100,37± 14,17±b,a 160,43± 15,71±c,a 36,36± 4,35±a,a 74,22± 14,63±b,a 

(8) 06-11 123,37± 20,01±b,a 45,94± 5,09±a,b 93,78± 13,78±b,a 170,38± 17,75±c,a 33,25± 4,6±a,a 65,92± 13,54±b,a 

(9) 04-12 126,59± 19,38±b,a 44,99± 5,03±a,a 100,15± 13,08±b,b 161,12± 17,11±b,a 37,12± 5,39±a,a 65,78± 16,81±a,a 

Fechas de 
muestreo (2013) 

(1) 11-04 215,84± 24,04±c,b 34,59± 6,23±a,b 85,2± 10,24±b,b 157,42± 22,4±c,a 28,24± 2,69±a,a 72,2± 8,59±b,a 

(2)09-05 207,07± 24,43±c,a 32,22± 6,23±a,a 85,88± 11,34±b,a 144,65± 17,94±c,a 25,13± 2,65±a,a 79,63± 9,5±b,a 

(3) 31-05 206,66± 25,88±c,a 33,5± 6,59±a,a 88,19± 10,11±b,a 144,38± 18,19±c,a 27,95± 3,31±a,a 82,73± 10,08±b,a 

(4) 16-07 169,45± 20,82±c,a 31,63± 7,6±a,a 77,14± 9,73±b,a 137,48± 18,34±c,a 26,35± 2,88±a,a 80,13± 9,9±b,a 

(5) 23-08 172,77± 23,1±c,a 31,93± 6,43±a,a 86,11± 11,03±b,a 135,54± 17,99±c,a 26,55± 2,73±a,a 82,72± 8,63±b,a 

(6) 17-09 196,02± 29,67±c,a 30,92± 6,63±a,a 84,44± 9,64±b,a 134,58± 17,46±c,a 25,35± 2,84±a,a 80,51± 9,84±b,a 

(7) 18-10 170,52± 23,43±c,a 33,32± 6,85±a,a 83,19± 12,57±b,a 135,93± 17,96±c,a 27,03± 2,92±a,a 79,14± 9,67±b,a 

(8) 21-11 170,99± 22,02±c,b 35,07± 6,82±a,b 101,49± 11,37±b,b 130,61± 17,83±c,a 26,93± 2,64±a,a 77,15± 9,9±b,a 

(9) 20-12 165,31± 21,82±c,b 30,93± 6,89±a,b 92,77± 9,97±b,b 128,59± 17,63±c,a 25,78± 2,61±a,a 78,43± 8,47±b,a 
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Tabla A2. Comparación del número de hojas (verdes + secas)/macolla progenitora de 

Poa ligularis (Pl), Amelichloa ambigua (Aa) y Nassella tenuis (Nt) defoliadas (D) o no 

defoliadas (ND), dentro de cada fecha y año de muestreo. Cada dato es el promedio ± 

1 error estándar (n= 10). Letras distintas delante y detrás de la coma indican 

diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y tratamientos respectivamente, 

dentro de cada fecha de muestreo. Las plantas fueron defoliadas el 7-08 y 14-09 en 

2012, y el 18-07 y 17-09 en 2013. 

 
    

Pl Nt Aa Pl Nt Aa 

  
 ND   D  

Fechas de 
muestreo 

(2012) 

(1) 30-03 2,9± 0,23 a,a 4,4± 0,34 b,a 2,3± 0,26 a,a 2,7± 0,26 a,a 3,5± 0,31 b,a 2,7± 0,21 a,a 

(2) 24-04 3,8± 0,33 a,a 3,3± 0,45 a,a 2,8± 0,25 a,a 3,1± 0,23 a,a 3,7± 0,3 a,a 3,1± 0,28 a,a 

(3) 21-05 3,7± 0,3 a,a 3,3± 0,15 a,a 3,1± 0,28 a,a 3,3± 0,3 a,a 3,2± 0,25 a,a 3,2± 0,33 a,a 

(4) 02-07 4,4± 0,27 b,a 3,7± 0,15 b,a 3,1± 0,18 a,a 4,2± 0,49 b,a 3,9± 0,28 b,a 3,3± 0,3 a,a 

(5) 06-08 3,8± 0,29 b,a 4,3± 0,45 b,a 3,1± 0,23 a,a 4,4± 0,37 b,a 3,8± 0,29 b,a 3,6± 0,45 a,a 

(6) 06-09 3,3± 0,3 a,b 4± 0,26 a,b 4± 0,3 a,b 2,9± 0,23 a,a 2,7± 0,15 a,a 2,8± 0,25 a,a 

(7) 04-10 2,8± 0,2 a,a 3,8± 0,2 b,a 4,2± 0,29 b,a 2,9± 0,38 a,a 3,2± 0,2 b,a 3,5± 0,22 b,a 

(8) 06-11 2,4± 0,16 a,a 2,7± 0,3 a,a 4,1± 0,35 b,a 2,6± 0,5 a,a 2,5± 0,37 a,a 3,4± 0,22 b,a 

(9) 04-12 2,2± 0,2 a,a 2,22± 0,28 a,a 4,4± 0,27 b,a 2,2± 0,47 a,a 2± 0,39 a,a 4,1± 0,35 b,a 

Fechas de 
muestreo 

(2013) 

(1) 11-04 2,5± 0,22 a,a 3,1± 0,1 b,a 2,6± 0,16 a,a 2,4± 0,16 a,a 2,9± 0,18 b,a 2,3± 0,15 a,a 

(2) 09-05 3,1± 0,18 a,a 3,1± 0,18 a,a 3,3± 0,21 a,a 2,7± 0,26 a,a 3± 0,15 a,a 2,9± 0,23 a,a 

(3) 31-05 2,6± 0,16 a,a 3,1± 0,23 a,a 3,3± 0,21 a,a 3,2± 0,2 a,b 3,2± 0,2 a,a 2,9± 0,18 a,a 

(4) 16-07 2,8± 0,2 a,a 2,8± 0,25 a,a 3,2± 0,2 a,a 3,4± 0,22 a,a 3,2± 0,25 a,a 3,1± 0,18 a,a 

(5) 23-08 3,4± 0,16 ab,a 2,7± 0,26 a,a 3,3± 0,15 b,a 2,7± 0,21 ab,a 2,8± 0,29 a,a 3,4± 0,22 b,a 

(6) 17-09 3± 0,3 a,a 3,9± 0,23 b,a 3,6± 0,16 ab,a 2,8± 0,25 a,a 3,7± 0,3 b,a 3,3± 0,42 ab,a 

(7) 18-10 2,8± 0,33 a,b 4,3± 0,21 b,b 4,3± 0,21 b,b 2,5± 0,22 a,a 3,5± 0,27 b,a 4± 0,33 b,a 

(8) 21-11 2,4± 0,27 a,a 3,2± 0,29 a,a 4,2± 0,33 b,a 2,6± 0,31 a,a 2,8± 0,29 a,a 3,7± 0,37 b,a 

(9) 20-12 2,5± 0,34 a,a 2,6± 0,43 a,a 3,8± 0,25 b,a 3,4± 0,16 a,b 3,1± 0,18 a,b 3,7± 0,26 b,b 
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11Tabla A3. Comparación de la longitud total de hojas (láminas + vainas, verdes + 

secas)/macolla de Poa ligularis (Pl), Amelichloa ambigua (Aa) y Nassella tenuis (Nt) 

defoliadas (D) o no defoliadas (ND). Cada dato es el promedio ± 1 error estándar 

(n=10). Letras distintas delante y detrás de la coma indican diferencias significativas 

(p≤0,05) entre especies y tratamientos respectivamente, dentro de cada fecha de 

muestreo. Las plantas fueron defoliadas el 7-08 y 14-09 en 2012, y el 18-07 y 17-09 en 

2013. 

 

  
Pl Nt Aa Pl Nt Aa 

   ND   D  

Fechas de 
muestreo 

(2012) 

(1) 30-03 47,3± 3,3 b,a 41,06± 4,22 a,a 36,56± 4,81 a,a 54,15± 4,07 b,a 33,45± 2,89 a,a 43,5± 3,86 a,a 

(2) 24-04 61,29± 6,75 b,a 32,04± 5,1 a,a 45,97± 5,72 b,a 57,06± 5,66 b,a 40,13± 4,11 a,a 48,73± 5,44 b,a 

(3) 21-05 55,96± 5,63 b,a 28,91± 2,67 a,a 49,88± 5,6 b,a 55,59± 5,17 b,a 33,24± 3,46 a,a 50,75± 6,37 b,a 

(4) 02-07 50,39± 5,72 b,a 30,88± 2,81 a,a 52,44± 6,08 b,a 60,36± 7,93 b,a 35,44± 4,37 a,a 51,07± 5,91 b,a 

(5) 06-08 47,1± 6,4 b,a 31,23± 4,68 a,a 51,67± 6 b,a 59,26± 5,67 b,a 33,15± 3,32 a,a 53,24± 5,35 b,a 

(6) 06-09 41,15± 5,59 a,b 28,01± 2,64 a,b 50,87± 6,45 a,b 22,17± 4,85 a,a 15,03± 1,57 a,a 18,45± 4,59 a,a 

(7) 04-10 36,67± 4,32 a,b 41,78± 5,6 a,b 66,35± 12,53 a,b 23,92± 2,76 a,a 23,14± 2,41 a,a 22,19± 2,42 a,a 

(8) 06-11 32,81± 1,61 a,b 32,34± 4,99 a,b 48,32± 8,18 a,b 23,18± 2,45 a,a 27,52± 3,73 a,a 23,76± 3,06 a,a 

(9) 04-12 28,72± 2,05 a,b 28,77± 3,97 a,b 59,44± 7,36 b,b 25,25± 4,03 a,a 31,34± 4,28 a,a 36,98± 2,96 b,a 

Fechas de 
muestreo 

(2013) 

(1) 11-04 35,51± 3,91 b,a 27,54± 1,98 a,b 51,74± 2,93 c,a 40,07± 3,8 b,a 20,01± 2,43 a,a 48,09± 2,37 b,a 

(2)09-05 41,8± 3,67 b,a 24,86± 2,38 a,a 66,01± 4,38 c,a 42,45± 4,68 b,a 23,88± 1,47 a,a 56,3± 3,96 c,a 

(3) 31-05 35,98± 4,14 a,a 26,25± 2,95 a,a 66,15± 4,7 b,a 50,21± 4,42 b,b 25,28± 2,54 a,b 59,37± 3,95 b,a 

(4) 16-07 30,38± 3,11 b,b 18,12± 1,95 a,b 60,4± 7,59 c,b 49,11± 4,2 b,a 23,91± 2,2 a,a 60,15± 3,43 c,a 

(5) 23-08 35,51± 3,78 b,b 18,78± 2,42 a,a 60,72± 5,98 c,b 20,18± 2,42 b,a 13,04± 2,21 a,a 18,72± 2,08 b,a 

(6) 17-09 34,63± 4,6 a,a 25,17± 2,76 a,a 59,67± 7,22 b,b 23,74± 2,13 a,a 22,09± 2,58 a,a 21,82± 2,9 a,a 

(7) 18-10 37,47± 5,4 a,b 39,82± 4,3 b,b 71,03± 9,97 b,b 21,1± 1,09 a,a 35,19± 4,45 b,a 31,62± 3,02 b,a 

(8) 21-11 36,69± 4,41 a,b 50,84± 5,56 b,b 76,92± 10,25 c,b 27,88± 3,49 a,a 35,1± 2,83 b,a 46,79± 8,7 c,a 

(9) 20-12 39,3± 4,2 a,a 41,28± 6,51 a,a 69,51± 6,99 b,b 36,12± 1,33 a,a 37,53± 2,61 a,a 41,4± 3,77 a,a 
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Tabla A4. Comparación de la altura de macolla en plantas de Poa ligularis (Pl), 

Amelichloa ambigua (Aa) y Nassella tenuis (Nt) defoliadas (D) o no defoliadas (ND). 

Cada dato es el promedio ± 1 error estándar (n= 10). Letras distintas delante y detrás 

de la coma indican diferencias significativas (p≤0,05) entre especies y tratamientos 

respectivamente, dentro de cada fecha de muestreo. Las plantas fueron defoliadas el 

7-08 y 14-09 en 2012, y el 18-07 y 17-09 en 2013. 

 
    

Pl Nt Aa Pl Nt Aa 

  
 ND   D  

Fechas de 
muestreo 

(2012) 

(1) 30-03 27,85± 2,57 c,a 14,7± 0,87 a,a 18,65± 2,14 b,a 30,65± 2,17 c,a 17,85± 1,31 a,a 27± 2,52 b,a 

(2) 24-04 26,52± 2,42 b,a 13,02± 1,12 a,a 24,18± 2,77 b,a 30,12± 2,77 b,a 16,83± 1,53 a,a 27,15± 2,65 b,a 

(3) 21-05 26,12± 2,34 b,a 13,91± 0,94 a,a 24,31± 2,56 b,a 28,77± 2,87 b,a 16,02± 1,74 a,a 27,35± 2,78 b,a 

(4) 02-07 20,37± 2,15 b,a 13,39± 1,31 a,a 24,79± 2,66 b,a 27,9± 3,51 b,a 16,04± 1,46 a,a 26,75± 2,86 b,a 

(5) 06-08 19,95± 2,45 b,a 11,64± 1,28 a,a 24,17± 2,3 b,a 22,13± 2,27 b,a 15,12± 1,36 a,a 25,34± 3,03 b,a 

(6) 06-09 16,77± 1,71 b,b 11,03± 1,46 a,a 23,4± 2,41 b,b 11,44± 1,51 a,a 7,49± 0,71 a,a 8,25± 0,83 a,a 

(7) 04-10 17,65± 1,82 a,a 17,8± 3,45 a,a 21,65± 2,48 a,b 13,55± 1,08 b,a 12,63± 1,43 b,a 9,32± 1,25 a,a 

(8) 06-11 18,1± 1,62 a,b 22,2± 4,53 a,b 17,69± 2,33 a,b 14,23± 1,15 a,a 17,37± 2,36 a,a 11,13± 1,31 a,a 

(9) 04-12 18,27± 1,55 a,a 28,3± 4,63 b,a 19,03± 1,81 a,a 15,53± 1,07 a,a 28,08± 2,91 b,a 14,18± 0,95 a,a 

Fechas de 
muestreo 

(2013) 

(1) 11-04 20,47± 1,73 b,a 12,36± 0,94 a,a 30,1± 1,87 c,a 24,35± 1,37 b,a 10,01± 0,93 a,a 28,52± 1,1 b,a 

(2)09-05 20,86± 1,31 b,a 12,16± 0,9 a,a 31,17± 1,89 c,a 21,36± 1,17 b,a 11,5± 0,75 a,a 29,11± 1,08 c,a 

(3) 31-05 21,23± 0,98 b,a 12,1± 0,88 a,a 30,05± 1,87 c,a 23,01± 1,49 b,a 11,03± 0,77 a,a 29,8± 1,07 c,a 

(4) 16-07 16,66± 1,31 b,a 9,65± 0,53 a,a 27,89± 1,68 c,a 21,87± 0,89 b,b 10,91± 0,69 a,b 28,88± 1,46 c,b 

(5) 23-08 17,36± 1,47 b,b 8,26± 0,81 a,a 27,01± 1,78 c,b 11,57± 0,8 b,a 6,61± 0,39 a,a 7,57± 0,56 a,a 

(6) 17-09 16,44± 1,41 b,a 9,03± 0,84 a,a 26,67± 1,79 c,b 12,77± 1,14 b,a 8,57± 0,54 a,a 9,54± 0,86 a,a 

(7) 18-10 18,03± 1,5 a,b 18,48± 3,01 a,b 22,6± 1,39 a,b 13,29± 1,41 a,a 17,24± 2,55 a,a 14,37± 1,16 a,a 

(8) 21-11 19,84± 1,68 a,a 36,07± 3,33 c,a 27,60± 3,20 b,b 16,00± 1,23 a,a 37,10± 1,19 b,a 18,76± 1,59 a,a 

(9) 20-12 22,39± 1,53 a,b 31,83± 3,93 a,a 26,83± 2,91 a,b 17,96± 1,03 a,a 34,78± 1,55 b,a 17,94± 0,96 a,a 
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Tabla A5: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos del 

área basal. 

 Factor                          numDF        F-value  p-value 

Especie                            2      118,52 <0,0001 

Tratamiento                         1        4,07  0,0460 

Fecha                               8        8,51 <0,0001 

Año                                 1        2,32  0,1303 

Especie*Tratamiento                2        1,36  0,2621 

Especie*Fecha                     16        4,09 <0,0001 

Especie*Año                        2            4,60  0,0121 

Tratamiento*Fecha                   8            1,18  0,3089 

Tratamiento*Año                     1        0,03  0,8528 

Fecha*Año                           8        5,39 <0,0001 

Especie*Tratamiento*Fecha       16        2,21  0,0040 

Especie*Tratamiento*Año            2        3,90  0,0232 

Especie*Fecha*Año                 16        1,66  0,0492 

Tratamiento*Fecha*Año               8        1,77  0,0794 

Especie*Tratamiento*Fecha*Año      16            1,18  0,2798 

 

Tabla A6: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos del 

número de hojas (verdes + secas) por macolla progenitora. 

 Factor                          numDF  F-value  p-value 

Especie                            2        8,15  0,0005 

Tratamiento                         1        3,64  0,0591 

Fecha                               8        9,35 <0,0001 

Año                                 1        3,97  0,0488 

Especie*Tratamiento                2        0,46  0,6319 

Especie*Fecha                     16       10,26 <0,0001 

Especie*Año                        2        1,74  0,1796 

Tratamiento*Fecha                   8        2,56  0,0092 

Tratamiento*Año                     1        0,84  0,3606 

Fecha*Año                           8        5,53 <0,0001 

Especie*Tratamiento*Fecha       16        1,19  0,2662 

Especie*Tratamiento*Año            2        0,75  0,4754 

Especie*Fecha*Año                 16        2,60  0,0006 

Tratamiento*Fecha*Año               8        2,12  0,0317 

Especie*Tratamiento*Fecha*Año      16        1,18  0,2755 
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Tabla A7: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos de la 

longitud total de hojas (láminas + vainas, verdes + secas) por macolla progenitora. 

 Factor                          numDF  F-value  p-value 

Especie                            2       40,22 <0,0001 

Tratamiento                         1       21,70 <0,0001 

Fecha                               8       15,23 <0,0001 

Año                                 1        0,62  0,4311 

Especie*Tratamiento                2        4,26  0,0165 

Especie*Fecha                     16           7,59 <0,0001 

Especie*Año                        2        6,79  0,0017 

Tratamiento*Fecha                   8          16,15 <0,0001 

Tratamiento*Año                     1           0,19  0,6677 

Fecha*Año                           8       17,35 <0,0001 

Especie*Tratamiento*Fecha        16        2,94  0,0001 

Especie*Tratamiento*Año            2        0,73  0,4846 

Especie*Fecha*Año                 16           2,91  0,0001 

Tratamiento*Fecha*Año               8        9,42 <0,0001 

Especie*Tratamiento:Fecha*Año       16        0,80  0,6866 

 

Tabla A8: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos de las 

tasas relativas de crecimiento para longitud total de hojas. 

 Factor                          numDF           F-value p-value 

Especie                            2            14,93 <0,0001 

Tratamiento                         1             0,92  0,3372 

Fecha                              7            13,80 <0,0001 

Año                                 1            34,39 <0,0001 

Especie*Tratamiento                2             6,99  0,0010 

Especie*Fecha                    14             4,35 <0,0001 

Especie*Año                        2            12,96 <0,0001 

Tratamiento*Fechas                  7            11,59 <0,0001 

Tratamiento*Año                     1             7,58  0,0060 

Fecha*Año                          7            14,05 <0,0001 

Especie*Tratamiento*Fecha       14             1,94  0,0200 

Especie*Tratamiento*Año            2             0,25  0,7790 

Especie*Fechas*Año                14             1,69  0,0531 

Tratamiento*Fecha*Año              7            10,33 <0,0001 

Especies*Tratamiento*Fecha*Año     14             0,89  0,5724 
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Tabla A9: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos de la 

altura de macolla. 

 Factor                       numDF            F-value  p-value 

Especie                       2             31,40      <0,0001 

Tratamiento                    1              8,93       0,0029 

Fecha                          8             75,75      <0,0001 

Año                            1              3,7E-03 0,9513 

Especie*Tratamiento           2              5,25       0,0054 

Especie*Fecha                16             26,20      <0,0001 

Especie*Ano                   2              4,79       0,0085 

Tratamiento*Fecha              8             22,75      <0,0001 

Tratamiento*Año                1              1,94       0,1636 

Fecha*Año                      8             26,45      <0,0001 

Especie*Tratamiento*Fecha  16              5,20      <0,0001 

Especie*Tratamiento*Ano       2              0,38       0,6863 

Especie*Fecha*Año            16              5,18      <0,0001 

Tratamiento*Fecha*Año          8             16,22      <0,0001 

Especie*Tratamiento*Fecha*Año 16              2,99       0,0001 

 

Tabla A10: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño trifactorial con 

las Especies, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos de la producción de 

broza durante la estación de crecimiento. 

 Factor                    numDF           F-value       p-value 

Especie                    2            41,05       <0,0001 

Fecha                      7            22,55       <0,0001 

Año                         1            37,07       <0,0001 

Especie*Fechas            14             2,27        0,0053 

Especies*Año                2            19,01       <0,0001 

Fecha*Año                  7             6,36       <0,0001 

Especies*Fechas*Año        14             2,16        0,0084 

 

Tabla A11: Análisis de la varianza bifactoral utilizando las especies y los años de 

estudio como factores de la producción total de broza aérea. 

 Factor               gl              F          p-valor    

Especies             2            50,67       <0,0001    

Año                   1            30,46        <0,0001    

Especies*Año          2               20,01        <0,0001    

Error                54                   

Total               59                                  
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Tabla A12: Análisis de la varianza multifactorial en un diseño de parcelas divididas en 

el estudio de descomposición (pérdida de materia orgánica), tomando como parcelas 

principales los Estudios, Fechas de muestreo y Especies; y como subparcela el 

Material Vegetal (broza aérea) de cada una de las especies. 

 Factores                    gl                    F     p-valor           

Estudio                            1          443,95 <0,0001  

Fecha                        3         1539,80 <0,0001  

Especie                           2            9,09  0,0002  

Estudio*Fecha                      3           10,15 <0,0001  

Estudio*Especie                    2            0,32  0,7275  

Fecha*Especie                  6            3,62  0,0019  

Estudio*Fecha*Especie               6            2,26  0,0386  

Estudio*Fecha*Especie>Repetición 216            1,47  0,0004   

Mat vegetal                     2          809,42 <0,0001   

Mat vegetal*Estudio                2           45,57 <0,0001    

Mat vegetal*Fecha              6           27,10 <0,0001      

Mat vegetal*Especie                4            1,25  0,2887                              

Mat vegetal*Estudio*Fecha          6           14,64 <0,0001   

Mat vegetal*Estudio*Especie        4            4,57  0,0013      

Mat vegetal*Fecha*Especie      12            1,24  0,2558         

Mat vegetal*Estudio*Fecha*Especie  12            2,67  0,0018        

Error                         430                                                  

Total                         717                        

 

Tabla A13: Análisis de la varianza multifactorial en un diseño de parcelas divididas en 

el estudio de descomposición (pérdida de materia orgánica), tomando como parcelas 

principales los Estudios, Fechas de muestreo y Especies; y como subparcela el 

Material Vegetal (broza subterránea) de cada una de las especies. 

        Factores                      gl             F     p-valor                    

Estudio                            1          369,32 <0,0001  

Fecha                        3          296,56 <0,0001  

Especie                            2            3,49  0,0324  

Estudio*Fecha                      3            5,45  0,0013  

Estudio*Especie                    2            7,28  0,0009  

Fecha*Especie                   6            0,91  0,4909  

Estudio*Fecha*Especie              6            2,40  0,0286  

Estudio*Fecha*Especie>Repetición 216            1,99 <0,0001                              

Mat vegetal                     2          307,63 <0,0001                              

Mat vegetal*Estudio                2            4,34  0,0136                              

Mat vegetal*Fecha              6            6,36 <0,0001                              

Mat vegetal*Especie                 4            0,30  0,8782                              

Mat vegetal*Estudio*Fecha           6            1,64  0,1356                              

Mat vegetal*Estudio*Especie        4            3,78  0,0049                              

Mat vegetal*Fecha*Especies      12            1,15  0,3209                              

Mat vegetal*Estudio*Fecha*Especies  12            2,55  0,0029                              

Error                         432                                                 

Total                         719                                            
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Tabla A14: Análisis de la varianza utilizando a las Especies como factor del 

contenido inicial de nitrógeno en la broza aérea. 

 Factor                     gl       F        p-valor   

Especie                  2    221,54     <0,0001    

Error                   21                    

Total                   23                         

 

Tabla A15: Análisis de la varianza utilizando a las Especies como factor del contenido 

inicial de nitrógeno en la broza subterránea. 

 Factor                    gl       F        p-valor   

Especie                  2           28,18     <0,0001    

Error                   21                    

Total                   23                            

 

Tabla A16: Análisis de la varianza multifactorial en un diseño de parcelas divididas en 

el estudio de descomposición (contenido de N), tomando como parcelas principales las 

Fechas de muestreo y Especies; y como subparcela el Material Vegetal (broza aérea) 

de cada una de las especies. 

 Factor                   gl               F        p-valor                      

Fecha                        2      416,96     <0,0001  

Especie                         2        0,65      0,5264  

Fecha*Especie                4        1,17      0,3345  

Fecha*Especie>Repetición   63        1,41      0,0518                              

Mat vegetal                     2      114,86     <0,0001                              

Mat vegetal*Fecha            4       83,07     <0,0001                              

Mat vegetal*Especie             4        1,15      0,3368                              

Mat vegetal*Fecha*Especie    8        2,28      0,0258                              

Error                         126                                              

Total                         215                           

                     

Tabla A17: Análisis de la varianza multifactorial en un diseño de parcelas divididas en 

el estudio de descomposición (contenido de N), tomando como parcelas principales las 

Fechas de muestreo y Especies; y como subparcela el Material Vegetal (broza 

subterránea) de cada una de las especies. 

  Factor                   gl            F     p-valor                      

Fecha                       2              57,20    <0,0001  

Especie                         2               1,11     0,3362  

Fecha*Especie                4               0,61     0,6582  

Fecha*Especie>Repetición   63               1,77     0,0035                              

Mat vegetal                     2             118,11    <0,0001                              

Mat vegetal*Muestreo            4               2,72     0,0324                              

Mat vegetal*Especie             4               1,03     0,3948                              

Mat vegetal*Fecha*Especie    8               4,94    <0,0001                              

Error                          126                                              

Total                          215                                   
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Tabla A18: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos de la 

respiración basal del suelo como estimador de la actividad microbiana. 

 Factor                               numDF        F-value  p-value 

Especie                              2           12,31  <0,0001 

Tratamiento                           1            1,79   0,1828 

Fecha                                 2           11,37  <0,0001 

Año                                   2           27,02  <0,0001 

Especie*Tratamiento                  2            7,35   0,0009 

Especie*Fecha                        4            1,19   0,3168 

Especie*Año                          4            3,17   0,0155 

Tratamiento*Fecha                     2            0,87   0,4213 

Tratamiento*Año                       2            5,10   0,0071 

Fecha*Año                             4            7,68  <0,0001 

Especie*Tratamiento*Fecha          4            0,80   0,5285 

Especie*Tratamiento*Año              4            1,78   0,1348 

Especie*Fecha*Año                    8            0,44   0,8924 

Tratamiento*Fecha*Año                 4            0,62   0,6467 

Especie*Tratamiento*Fecha*Año          8            0,91   0,5077 

 

Tabla A19: Análisis de la varianza utilizando a las especies como factores de la 

concentración inicial de N inorgánico en 2013. 

Factor               gl           F   p-valor 

Especies 2 4,69 0,0179 

Error    27              

Total    29              

    

Tabla A20: Análisis de la varianza utilizando a las especies como factores de la 

concentración inicial de N inorgánico en 2014. 

Factor gl           F   p-valor 

Especies 2 5,06 0,0136 

Error    27              

Total    29              
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Tabla A21: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño 

multifactorial con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años 

como efectos fijos mineralización neta de nitrógeno in situ. 

 Factor                               numDF        F-value p-value 

Especie                               2           15,13 <0,0001 

Tratamiento                           1            0,78  0,3787 

Fecha                              1            2,60  0,1104 

Año                                   1            1,62  0,2065 

Especie*Tratamiento                   2            0,83  0,4378 

Especie*Fecha                      2            1,21  0,3013 

Especie*Año                           2            8,22  0,0005 

Tratamiento*Fecha                  1            0,47  0,4961 

Tratamiento*Año                       1            0,08  0,7818 

Fecha*Año                          1            6,63  0,0115 

Especie*Tratamiento*Fecha          2            1,29  0,2791 

Especie*Tratamiento*Año               2            4,00  0,0214 

Especie*Fecha*Año                  2            1,36  0,2619 

Tratamiento*Fecha*Año              1            2,37  0,1269 

Especie*Tratamiento*Fecha*Año          2            1,05  0,3550 

 

Tabla A22: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con el Suelo asociado a las especies y los Ciclos como efectos fijos de la 

mineralización neta potencial de nitrógeno. 

Factor                  numDF F-value p-value 

Suelo 3 5,55 0,0041 

Ciclo 6 42,19 <0,0001 

Suelo*Ciclo 18 2,26 0,0037 

 

Tabla A23: Análisis de la varianza con medidas repetidas en el tiempo utilizando las 

Especies/sitos sin vegetación, Tratamientos y Fechas de muestreo como factores para 

la densidad de esporas de Acaulosporacea (análisis de la interacción de los factores 

con el tiempo). 

Cuadro de Análisis de la Varianza (Wilks) 

   Factor         F gl(num) p 

Especie             0,43 6 0,8536 

Tratamiento         0,23 2 0,7947 

Especie*Tratamiento 0,79 6 0,5771 
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Tabla A24: Análisis de la varianza con medidas repetidas en el tiempo utilizando las 

Especies/sitos sin vegetación, Tratamientos y Fechas de muestreo como factores para 

la densidad de esporas de Diversisporaceae (análisis de la interacción de los factores 

con el tiempo). 

Cuadro de Análisis de la Varianza (Wilks) 

   Factor         F gl(num) p 

Especie             2,68 6 0,0202 

Tratamiento         0,28 2 0,7546 

Especie*Tratamiento 1,73 6 0,1242 

 

Tabla A25: Análisis de la varianza con medidas repetidas en el tiempo utilizando las 

Especies/sitos sin vegetación, Tratamiento y Fechas de muestreo como factores para 

la densidad de esporas de Glomeraceae (análisis de la interacción de los factores con 

el tiempo). 

Cuadro de Análisis de la Varianza (Wilks) 

Factor F  gl(num) p 

Especie 1,46             6 0,2025 

Tratamiento 0,74  2 0,4824 

Especie*Tratamiento 0,5  6 0,8062 

 

Tabla A26: Análisis de la varianza con medidas repetidas en el tiempo utilizando las 

especies/sitos sin vegetación, Tratamientos y Fechas de muestreo como factores para 

la densidad total de esporas de HFMA (análisis de la interacción de los factores con el 

tiempo). 

Cuadro de Análisis de la Varianza (Wilks) 

   Factor          F          gl(num) p 

Especie             1,32          6 0,2569 

Tratamiento          0,44          2 0,6449 

Especie*Tratamiento 0,57          6 0,7525 

 

Tabla A27: Análisis de la varianza con medidas repetidas en el tiempo utilizando las 

Especies/sitos sin vegetación, Tratamientos y Fechas de muestreo como factores para 

la riqueza de HFMA (análisis de la interacción de los factores con el tiempo). 

Cuadro de Análisis de la Varianza (Wilks) 

   Factor          F                gl(num) p 

Especie             0,97               6 0,4494 

Tratamiento          0,32               2  0,731 

Especie*Tratamiento 0,49               6 0,8156 
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Tabla A28: Análisis de la varianza con medidas repetidas en el tiempo utilizando las 

Especies/sitos sin vegetación, Tratamientos y Fechas de muestreo como factores para 

diversidad de HFMA (análisis de la interacción de los factores con el tiempo). 

Cuadro de Análisis de la Varianza (Wilks) 

   Factor       F                  gl(num) p 

Especie             1,11                       6 0,3637 

Tratamiento         1,22                       2 0,3049 

Especie*Tratamiento 0,49                       6 0,8148 

  

Tabla A29: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos de 

colonización total de micorrizas arbusculares. 

 Factor                      numDF             F-value     p-value 

Especie                         2              3,17        0,0445 

Tratamiento                     1              1,05        0,3061 

Fecha                           2              7,85        0,0005 

Año                             1            846,16       <0,0001 

Especie*Tratamiento             2              2,18        0,1164 

Especie*Fecha                   4              4,45        0,0019 

Especie*Año                     2             13,00       <0,0001 

Tratamiento*Fecha               2              1,98        0,1412 

Tratamiento*Año                 1              1,10        0,2959 

Fecha*Año                       2              0,62        0,5389 

Especie*Tratamiento*Fecha       4              2,02        0,0929 

Especie*Tratamiento*Año         2              5,79        0,0036 

Especie*Fecha*Año               4              4,68        0,0013 

Tratamiento*Fecha*Año           2              0,57        0,5650 

Especie*Tratamiento*Fecha*Año    4              1,67        0,1583 

 

Tabla A30: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos del 

porcentaje de arbúsculas. 

 Factor                         numDF          F-value  p-value 

Especie                         2              4,68        0,0104 

Tratamiento                     1              0,64        0,4236 

Fecha                          2              5,40        0,0053 

Año                             1            260,46       <0,0001 

Especie*Tratamiento             2              0,23        0,7982 

Especie*Fecha                  4              2,84        0,0256      

Especie*Año                     2              7,27        0,0009 

Tratamiento*Fechas              2              0,50        0,6089 

Tratamiento*Año                 1              2,21        0,1388 

Fecha*Año                      2              8,50        0,0003 

Especie*Tratamiento*Fecha    4              2,02        0,0936 

Especie*Tratamiento*Año         2              3,21        0,0426 

Especie*Fechas*Año              4              1,44        0,2232 

Tratamiento*Fecha*Año          2              1,21        0,3007 

Especie*Tratamiento*Fechas*Año  4              3,01        0,0195 
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Tabla A31: Análisis del Modelo linear con efectos mixtos para un diseño multifactorial 

con las Especies, Tratamientos, Fechas de muestreo y Años como efectos fijos del 

porcentaje de vesículas. 

  Factor                        numDF           F-value p-value 

Especie                           2         32,67    <0,0001 

Tratamiento                       1          2,19     0,1405 

Fecha                             2         22,05    <0,0001 

Año                               1       1251,08    <0,0001 

Especie*Tratamiento               2          1,91     0,1515 

Especie*Fecha                     4          0,97     0,4267 

Especie*Ano                       2          9,71 0,0001 

Tratamiento*Fecha                 2          1,36 0,2587 

Tratamiento*Año                   1          2,2E-03  0,9622 

Fecha*Año                         2         20,03    <0,0001 

Especie*Tratamiento*Fecha         4          1,73 0,1462 

Especie*Tratamiento*Año           2          2,95 0,0546 

Especie*Fecha*Año                 4          3,29 0,0124 

Tratamiento*Fecha*Año             2          0,78     0,4587 

Especie*Tratamiento*Fecha*Año      4          0,47 0,7548 

 

Tabla A32: Análisis de la varianza trifactorial utilizando las Especies, Tratamientos y 

Años como factores de la producción de biomasa aérea por planta. 

 Factor                         gl            F       p-valor   

Especies                      2         18,20     <0,0001   

Tratamiento                 1          0,008     0,9763   

Año                            1          0,30      0,5856   

Especies*Tratamiento           2          4,54      0,0128   

Especies*Año                   2          3,22      0,0437   

Tratamiento*Año                1          2,79      0,0975   

Especies*Tratamiento*Año       2          1,49      0,2289   

Error                       108                       

Total                       119                             

 

 

Tabla A33: Análisis de la varianza trifactorial utilizando las Especies, Tratamientos y 

Años como factores de la producción de biomasa aérea por cm2. 

 Factor                         gl             F    p-valor   

Modelo.                       11          4,85    <0,0001   

Especies                       2         13,92    <0,0001   

Tratamiento                 1          0,27     0,6022   

Año                         1          0,39     0,5346   

Especies*Tratamiento           2          1,21     0,3023   

Especies*Año                   2          4,36     0,0151   

Tratamiento*Año                1          6,62 0,0114   

Especies*Tratamiento*Año       2          3,55 0,0322   

Error                        108                  

Total                        119                                

 

 

 

 

 

 

 


