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ResuMEN. La diversidad y la productividad de las zonas aridas dependen de la interaccién entre
las limitaciones ambientales que presenta cada region en particular y el complejo de adaptaciones
desarrolladas por los organismos que les permiten mantener el balance de agua y energfa térmica
dentro de limites viables. E1 Monte Central se encuentra en la zona arida-semiarida del oeste
argentino, con precipitaciones anuales medias que varian entre 30 y 350 mm concentradas en el
verano, temperaturas medias entre 15 y 18 °C, y un marcado déficit hidrico durante la mayor
parte del afio. En este trabajo analizamos las adaptaciones al estrés hidrico y las estrategias de
utilizacién del agua que presentan las formas de vida vegetales dominantes en el Monte Central:
arboles, arbustos y pastos perennes. Los drboles y arbustos del Monte incluyen especies con distinto
grado de xerofitismo. Sus adaptaciones abarcan desde la capacidad de acceder a reservorios de
agua profundos a través del desarrollo de extensos sistemas radicales, hasta diversas estrategias
fisiolégicas, morfoldgicas y arquitecturales de tolerancia a la sequia y la salinidad. Prosopis flexuosa,
especie arborea freatofita, cumple roles ecolégicos centrales en las comunidades que domina, influye
en el ciclo hidrolégico, y es un recurso econémico relevante tanto a nivel local como regional.
Los pastos, de sistemas radicales mas superficiales que arboles y arbustos, presentan pulsos de
crecimiento acoplados a las precipitaciones. Las distintas formas de utilizacién del agua de las
formas de vida dominantes determinan complejos de interacciones, positivas y negativas, entre las
especies que regulan la productividad del sistema y, consecuentemente, el potencial productivo.
La vegetacién y el ciclo hidroldgico estan altamente acoplados en los ecosistemas del Monte, tanto
a escala local como regional (en muchos casos acoplados al acuifero freatico) por lo que conocer
funcionalmente este vinculo contribuye a entender su funcionamiento y a predecir escenarios
futuros en relacién al cambio climatico global y cambios en el uso de la tierra.

[Palabras clave: uso del agua, xeromorfismo, freatéfitas, estrés hidrico, adaptaciones, raices]

AssTRACT. To be a plant in the desert: water use strategies and water stress resistance in the
Central Monte desert from Argentina: The diversity and productivity of arid lands depend on
the interaction between environmental limitations and the complex of adaptive features that allow
organisms to maintain their water and energy balance. The Central Monte is located in the arid-
semiarid zone from western Argentina, with mean annual rainfall that varies between 30 and 350
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mm, concentrated in summer, mean temperature between 13 and 18 °C and with water deficit
during most of the year. Here we analyze plant adaptations to water stress and the water use
strategies of the dominant life forms in Central Monte: trees, shrubs and perennial grasses. Trees
and shrubs from the Monte include species with different levels of xerophytism. Their adaptations
range from exploitation of deep water reservoirs with extensive root systems to a wide variety
of physiological, morphological and architectural strategies to tolerate drought and salinity.
Prosopis flexuosa, a phreatophytic tree, plays central ecological roles in plant communities, affects
the hydrological cycle, and is an important economical resource locally and regionally. Grasses,
with shallow root systems, have growth pulses associated to rainfall dynamics. Diversity in water
use by the dominant plant growth forms determines negative and positive interactions among
species that modulate the ecosystem productivity and, consequently, its productive potential.
The hydrological cycle is strongly linked to vegetation (and viceversa) in the Monte ecosystems,
both locally and regionally (in several areas with groundwater accessible to plant roots, recharged
by Andean precipitations). Therefore, the knowledge of the mechanism driving this connections
helps to understand ecosystem functioning and to predict future scenarios in relation to global
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climate change and land use.
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INTRODUCCION

La diversidad y la productividad de las
zonas aridas depende de la interaccién entre
el complejo de adaptaciones desarrolladas por
los organismos y las limitaciones ambientales
que presenta cada region en particular. Los
organismos que habitan en estas zonas han
desarrollado una serie de adaptaciones
anatémicas, estructurales, bioquimicas y
fisiolégicas que les permiten mantener un
balance adecuado de agua y energia térmica.
Estas adaptaciones se repiten en distintos
desiertos lo que sugiere una convergencia
evolutiva, e incluyen ajustes fenolégicos a la
disponibilidad de agua, caracteristicas morfo-
fisiolégicas que reducen la pérdida de agua
0 aumentan su adquisicién, mecanismos de
regulacién del estrés térmico, respuesta
rapida a los pulsos de recursos, y exploracién
de fuentes de agua profundas (Solbrig et
al. 1977, Whitford 2002). Las limitaciones
ambientales y la distribucién de los recursos
son heterogéneas espacial y temporalmente,
y es esta variabilidad la que determina, en
parte, la combinacién de formas de vida
que permite la utilizacién mads eficiente de
los recursos en cada regién. Ademds, las
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interacciones bioldgicas modifican el efecto
del ambiente fisico moderando o aumentando
las limitaciones ambientales, cumpliendo un
papel determinante en la distribucién espacial
y productividad de las especies (Aguiar & Sala
1999).

La Provincia Biogeografica del Monte ocupa
460000 Km? de la zona arida-semidrida del
oeste argentino (Cabrera 1976; Rundel et
al. 2007). Las precipitaciones medias varian
entre 30 y 350 mm anuales y las temperaturas
medias entre 13 y 18 °C (Labraga & Villalba
2009). Toda la regién se caracteriza por un
marcado déficit hidrico durante la mayor parte
del afo (Rundel et al. 2007). Entre las areas de
endemismos definidas para la regién, el Monte
Central se extiende entre los 28 y 37° de latitud
Sur y geomorfoldégicamente se encuentra
al pie de los Andes presentando una suave
pendiente hacia el este. Las precipitaciones
se concentran durante la temporada estival.
La estepa arbustiva dominada por especies
de la familia Zygophyllaceae es la formacion
vegetal caracteristica. También se desarrollan
bosques de Prosopis spp. en dreas con una
fuente subterrdnea de agua y comunidades
arbustivas asociadas a tipos particulares de
suelos, como los arenosos de los médanos o
los arcillosos y/o salinos de las zonas bajas
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(Morello 1958; Bisigato et al. 2009). Arboles,
arbustos y pastos perennes son las formas de
vida dominantes, acompariadas de herbaceas
y pastos anuales y cactaceas en los faldeos
pedemontanos (Morello 1958; Rundel et al.
2007).

El objetivo de esta revisién es analizar las
adaptaciones al estrés hidrico y las formas de
utilizacién del agua que presentan las formas
de vida dominantes en el Monte Central, y las
consecuencias que estas adaptaciones tienen
sobre la productividad, las interacciones
biolégicas y la distribucién del agua a escala
de ecosistema.

ADAPTACIONES Y UTILIZACION DEL
AGUA POR LAS FORMAS DE VIDA MAS
REPRESENTATIVAS DEL MONTE

Arboles

Las principales especies arbéreas del Monte
Central son Prosopis flexuosa “algarrobo dulce”,
P. chilensis “algarrobo blanco”, Geoffroea
decorticans “chafiar” y Salix humboldtiana
“sauce criollo” (este tiltimo s6lo presente en las
margenes de los cursos de agua permanentes).
Cercidium praecox “chafar brea” y Bulnesia
retama “retamo” generalmente tienen porte
arbustivo aunque pueden alcanzar porte
arbdreo en algunas situaciones. Solamente
las especies de Prosopis han sido ampliamente
estudiadas desde el punto de vista fisiolégico
por lo que concentraremos nuestro andlisis
en ellas.

Las especies de Prosopis pueden utilizar agua
superficial y subterrdnea (agua freatica) ya
que desarrollan un sistema radical dimérfico
con una raiz lefiosa de trayecto vertical, de
rapido crecimiento en relacién al crecimiento
aéreo (Roig 1985; Dalmasso et al. 1994), y
una corona de raices superficiales laterales
(Guevara et al. 2010). El acceso al agua
freatica por P. flexuosa fue inferido en forma
indirecta durante largo tiempo en funcién
de estudios fitosociolégicos y ecolégicos,
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como el desarrollo de los bosques de Prosopis
en zonas con fredtica poco profunda, la
observacién ocasional de raices de Prosopis
a grandes profundidades (hasta 17 m), y la
elevacién de 3 m de la napa freatica después
de la eliminacién de arboles, observada por
Morello (1958) en Catinzaco (La Rioja). Sin
embargo, la primera evidencia directa del uso
del agua freatica por esta especie en el Monte
Central se obtuvo recientemente por medio
del analisis de la composicién isotépica de los
elementos constitutivos del agua del xilema
en comparacioén con la composicién isotépica
del agua de lluvia y del agua freatica (Jobbagy
et al. en prensa). En ese trabajo, se demostré
que los algarrobos que forman bosques en los
valles inter-médanos absorben agua freatica
(localizada entre 7-13 m de profundidad)
y agua de lluvia en distintas proporciones
dependiendo de la disponibilidad de esta
ultima. Ademas, en esta regién, P. flexuosa
también vive en flancos de médanos de
hasta 20 m de altura por sobre el nivel de los
valles que presentan zonas subsuperficiales
en condiciones sub-saturadas de humedad
(aproximadamente 4 % de contenido
gravimétrico de agua a partir del metro
de profundidad). Alli se observé que esta
especie utiliza principalmente agua de lluvia
mientras que no se encontraron indicios de
consumo importante de agua freatica, lo que
sugierie que esta especie se comporta como
freatdfita facultativa en una de las regiones
mas daridas del desierto del Monte (Jobbagy
et al. en prensa).

Esta capacidad de vivir en los flancos de
médanos sin acceso al agua freética se asocia
a una gran plasticidad en la arquitectura de
sus raices superficiales, las cuales exploran
el perfil del suelo a mayor profundidad y
con mayor grado de ramificacién que en
las zonas bajas (Guevara et al. 2010), lo que
podria favorecer la exploracién y explotacién
del agua de lluvia en los médanos, ubicada
entre 1-4 m de profundidad (Figura 1). Por el
contrario, en el valle las raices se extienden
superficialmente recorriendo largas distancias
lejos del arbol de origen (8.36+12.75 m, 3.5
veces el radio promedio de los arboles).
Como resultado, el 4rea de influencia de
las raices superficiales en los arboles de los
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Figura 1: Arquitectura de las raices de (A) Prosopis flexuosa en el valle y en la duna y (B) de los arbustos
Atriplex lampa y Larrea cuneifolia y el pasto perenne Pappophorum caespitosum (reelaborado a partir de
Barbour et al. 1977; Passera & Borsetto 1989; Guevara et al. 2010).

Figure 1. Root architecture of (A) Prosopis flexuosa trees located at valley and at dunes and (B) Atriplex
lampa and Larrea cuneifolia (shrubs), and Pappophorum caespitosum (perennial grass) (re-elaborated from
Barbour et al. 1977; Passera & Borsetto 1989; Guevara et al. 2010).

valles puede ser varias veces superior a la
de los arboles del médano, con el potencial
impacto en las interacciones planta-planta y
en la distribucién de agua y nutrientes en el
perfil del suelo de cada comunidad (Guevara
etal. 2010). En el mismo estudio, se determiné
la topologia de raices de P. flexuosa que resulta
muy cercana a la denominada “espina de
pescado”, tradicionalmente descripta para
plantas creciendo en ambientes pobres en
recursos, ya que minimiza la competencia
entre ramificaciones a la vez que permite una
exploracién del suelo a gran escala (Fitter et
al. 1991).

La gran capacidad de exploracién radical
y plasticidad observada por las especies
de Prosopis se deberia reflejar en el estado
hidrico de los individuos. Actualmente se
estan llevando a cabo estudios para evaluar
la variedad de estrategias que le permiten a
P. flexuosa tolerar periodos de sequia en los
flancos de los médanos y las consecuencias
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del acceso variable al agua freatica para su
crecimiento. Los resultados preliminares
sustentan los datos isotépicos de agua
xilematica, indicando que los arboles con
acceso al agua fredtica presentan un mejor
estado hidrico y mas constante en el tiempo
que los que no tienen acceso a ella, una mayor
conductancia estomatica y potencialmente
mayor captacién de carbono por unidad de
area foliar (Villagra et al. 2010; Giordano C.,
datos no publicados). Similar estabilidad en el
potencial agua foliar se observé en poblaciones
de P. flexuosa de la reserva de Nacufidn (32° 02
Sur; 67° 58" Oeste, 572 s.n.m de altitud, 326 mm
anuales de precipitacién), en comparacién con
un arbusto de raices mas superficiales con el
cual convive (Cavagnaro & Passera 1993). Por
otro lado, se observé que P. flexuosa abre sus
estomas durante las horas de la mafiana y los
cierra a partir del mediodia, demostrando una
dindmica diaria que le permitiria evitar altas
tasas de pérdida de agua por transpiracion
durante los periodos de mayor demanda
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Figura 2: Variacién diaria de la conductancia
estomdtica al vapor de agua en individuos de
Prosopis flexuosa representativos del valle y de los
médanos (Giordano, C., datos no publicados).
Figure 2. Diurnal variation of stomatal water
conductance in Prosopis flexuosa trees from valley
and dune sites (Giordano, C., non published
data).

atmosférica (Figura 2). A su vez, los arboles
con mejor estado hidrico (valle) presentaron
una mayor conductancia estomatica durante
la mafiana y un menor cierre estomatico al
mediodia que los drboles con peor estado
hidrico (médano) (Figura 2). También se
detecté que durante las horas del mediodia
P. flexuosa cierra sus foliolos a diferentes
angulos, y esto parece ocurrir en mayor grado
en arboles del valle y de la duna. Teniendo en
cuenta que el cierre de foliolos reduce el area
foliar que intercepta radiacién solar, podria
ser un mecanismo de fotoproteccién frente
a un exceso de radiacién en condiciones de
baja disponibilidad de agua (Valladares &
Pugnaire 1999; Villagra et al. 2010).

Estudios anatémicos del lefio de P. flexuosa
sugieren variaciones en la arquitectura
hidraulica y en la anatomia del lefio a lo largo
del desarrollo de la planta y en ambientes con
distinto régimen de precipitaciones (Villalba
& Boninsegna 1989). En un area con 150 mm
de precipitacién anual se observé que los
individuos juveniles de P. flexuosa presentan
un xilema con numerosos vasos pequefios y
agrupados, lo que podria indicar una mayor
resistencia a la cavitacién por estrés hidrico
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(véase Zimmermann et al. 1994; Hacke et
al. 2001), mientras que los arboles adultos,
probablemente con acceso al agua fredtica,
presentaron una mayor proporciéon de vasos
grandes y solitarios aumentando la eficiencia
de la conduccién de agua en una situacién
ambiental con menor riesgo de cavitacion.
Por el contrario, en zonas con precipitaciones
cercanas a los 500 mm anuales (Chaco arido),
este patrén no fue observado ya que la
distribucién delos vasos fue similar en todaslas
edades, sugiriendo una disponibilidad de agua
mas homogénea a lo largo del desarrollo de la
planta (Villalba & Boninsegna 1989). Ademas,
en esta regién se encontrd una relacién directa
entre las precipitaciones primavero-estivales
y las caracteristicas anatémicas de la madera
de P. flexuosa, lo que sugiere un control de las
precipitaciones sobre el desarrollo del sistema
de conduccién y una aclimatacién de la planta
a la gran demanda y disponibilidad de agua
en el perfodo primavero-estival (Giantomasi
et al. 2009).

Arbustos

Los arbustos xerofiticos son la forma de vida
dominante en la mayoria de los desiertos vy,
frente a la heterogeneidad ambiental del
Monte, han desarrollado una amplia variedad
de formas y adaptaciones morfoldgicas,
anatémicas y fisioldgicas que determinan
distintos grados de xerofitismo. En el Monte
se encuentran especies arbustivas de hojas
persistentes con cuticulas foliares gruesas,
estomas protegidos y mecanismos de ajuste
osmotico (Larrea spp, “jarillas”, y Zuccagnia
punctata, “jarilla macho”) (Barbour & Diaz
1974); especies de hojas caducas durante la
época seca (Trichomaria usillo, “usillo”, Lycium
spp., Prosopis alpataco, “alpataco”); y especies
afilas y subafilas, con tallos fotosintetizantes
(Prosopis argentina, “algarrobo guanaco”,
Mimosa ephedroides, “pichana negra”, Senna
aphyla, “pichana”, Cercidium praecox, “brea”,
Monttea aphylla, “ala de loro” y Bulnesia retama,
“retamo”). Las adaptaciones fisiol6gicas
incluyen la presencia de especies con fisiologia
C3y C4, con distintas eficiencias en el uso del
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agua y tolerancia a la temperatura. Dentro de
los arbustos C3, los géneros més importantes
son Prosopis y Larrea. Entre las especies C4, se
encuentran varias especies del género Atriplex,
de amplia distribucién en el Monte y de gran
importancia forrajera (Passera & Borsetto
1989), y también Suaeda divaricata (vidriera).

La arquitectura del vastago de las especies
del género Larrea presentes en el Monte
parece jugar un rol importante en la
distribucion geogréfica de las tres especies
mas abundantes a pesar de las similitudes
anatomicas y fisiolégicas existentes entre
ellas (Barbour & Diaz 1974; Ezcurra et al.
1991). Larrea cuneifolia orienta sus hojas
colocando las caras adaxial y abaxial hacia el
este y el oeste, respectivamente, maximizando
la capacidad de intercepcion de la radiacion
solar al amanecer y al atardecer cuando el
déficit hidrico atmosférico es relativamente
bajo, y minimizdndola al mediodia. Esto
le permite ser dominante en las zonas maés
secas y calidas del Monte. Por el contrario,
L. nitida orienta la superficie de sus hojas
hacia el norte, maximizando la intercepciéon
solar en el invierno (Ezcurra et al. 1991), lo
cual coincide con su dominancia en el Monte
Austral. Larrea divaricata presenta un patron
generalizado de orientacién de sus hojas que
le permite desarrollarse relativamente bien
en todas las estaciones y momentos del dia y
ocupar una amplia variedad de zonas (Ezcurra
et al. 1991).

Distintas estrategias de exploracién del suelo
y obtencién de agua han sido observadas en
arbustos del Monte, aunque en general se
destaca la amplia capacidad de exploracién,
con uso de agua superficial y profunda.
Atriplex lampa y Larrea divaricata desarrollan
un sistema radical dimérfico (Figura 1),
con raices superficiales que captan agua de
lluvia, y una raiz vertical que explora el suelo
en profundidad (més de tres metros) dando
acceso al agua freatica o a la acumulada
de precipitaciones abundantes (Figura 1;
Passera & Borsetto 1989). Larrea cuneifolia, en
cambio, presenta un sistema radical profuso,
con raices que exploran el perfil del suelo
desde la superficie y en profundidad en
forma continua (Figura 1; Morello 1955).
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Bulnesia retama presenta un sistema radical
relativamente superficial en la adultez, luego
de la disminucién del crecimiento de la raiz
pivotante presente en estadios jévenes, y
ausente en el estadio adulto (Dalmasso et al.
1994).

Estudios sobre la composicién isotdpica del
agua xilemética demostraron la utilizacién
de agua freatica facultativamente en Larrea
divaricata, Capparis atamisquea (Jobbagy et al.
en prensa) y Atriplex lampa (Sartor y Passera,
datos no publicados). Prosopis alpataco parece
utilizar agua freatica tanto en la época seca
como en la lluviosa, presentando la misma
composicidnisotépica en ambos momentos del
afio. No se encontraron evidencias de uso de
agua freatica en los arbustos afilos o subéfilos
de flancos de médanos y valles intermédanos,
Bulnesia retama y Trichomaria usillo (Jobbagy
et al. en prensa) indicando que desarrollan
un sistema radical mas superficial que los
arbustos foliados de la misma comunidad.

Las especies arbustivas del Monte presentan
diversas adaptaciones y respuestas de
aclimatacién a las condiciones extremas de
ambientes aridos. Atriplex lampa, un arbusto
de particular interés forrajero para la region,
presenta varias estrategias que le permiten
evadir y tolerar la sequia, y resistir altas
concentraciones salinas. En estudios tendientes
a evaluar el efecto del estrés hidrico en
plantulas de A. lampa (Trione & Passera 1993;
Passera & Allegreti 1996) se observé que el
potencial agua previo al amanecer disminuy6
a valores cercanos a los -6 MPa sin causar la
muerte de las plantas, aunque redujo el 30 %
la productividad. La relacién vastago-raiz
disminuy¢ al disminuir significativamente
el area foliar en los tratamientos con estrés,
y la eficiencia en el uso del agua aument6
en respuesta a la sequia. La constante
disminucién de los valores de potencial
osmotico en los tratamientos de estrés hidrico
y el mantenimiento de la turgencia sugieren
que esta especie realiza ajuste osmético.
La capacidad de lograr potenciales agua
tan negativos puede ser debida a los altos
contenidos proteicos asociados a osmolitos
compatibles como son la prolina y betaina
encontrados luego de que las plantas han
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sido sometidas a déficit hidrico (Trione &
Passera 1993).

Si bien el efecto tipico del estrés hidrico es la
disminucién del crecimiento, esta disminucién
es proporcionalmente menor en aquellas
especies con caracteristicas mas xeromorficas.
En el género Larrea, la especie con mayor
crecimiento potencial en condiciones mésicas,
L. divaricata, sufre el mayor decrecimiento en su
tasa fotosintética en respuesta al estrés hidrico
(Barbour & Diaz 1974). En el género Prosopis,
P. argentina, con numerosas caracteristicas
xeromorficas, presenté un menor
decrecimiento proporcional que P. alpataco,
proveniente de lugares con freatica cercana
(Villagra & Cavagnaro 2006). Esto implica que
la adquisiciéon de adaptaciones que le permitan
tolerar el estrés hidrico acarrearia la pérdida
de la plasticidad fenotipica y la disminucién
de la capacidad de utilizacién del agua cuando
estd disponible, lo que redunda en un menor
crecimiento potencial. La disminucién de
la densidad estomética aparece como un
mecanismo principal en la reduccién de la
transpiraciéon observado en arbustos de los
géneros Larrea y Prosopis (Barbour & Diaz
1974; Villagra & Cavagnaro 2006). Otras
adaptaciones observadas en P. argentina
son el grosor de la cuticula y la abundante
pubescencia foliar (Vilela 1996), la presencia
de tallos verdes fotosintetizantes, y una
anatomia del lefio que maximiza la seguridad
del sistema hidraulico a través de numerosos
vasos pequefios y agrupados (Villagra & Roig
Jufient 1997). En Atriplex lampa, donde las sales
se acumulan en la vacuola en forma activa y
con gasto energético, se han citado conocidos
mecanismos de blanqueado del follaje por la
accién de pelos vesiculares; cuando la célula
colapsa el contenido de la vacuola se vuelca
sobre la hoja y por evaporacién las sales
forman una capa blanca y pulverulenta.

La capacidad de germinar y establecerse
aun bajo condiciones de déficit hidrico esta
asociada a la capacidad de colonizacién de
ambientes 4ridos. Entre las especies del Monte
que presentan capacidad de germinar a bajos
potenciales agua se encuentran Atriplex lampa,
con maxima germinacién hasta -0.24 MPa y
21% de germinacién a -2.24 MPa (Passera
1990); mientras que Mimosa ephedroides
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disminuye su germinacién al 54% a -0.56 MPa,
en tanto que se hace nula a-1.12 MPa (Passera
datos no publicados).

Pastos

En el Monte central, las gramineas rara
vez forman pastizales puros, excepto en las
pampas de altura a més de 1500 m de altitud.
En los pastizales de altura las condiciones de
déficit hidrico son menores que en la llanura
oriental del Monte. En esta tltima region,
las gramineas componen el estrato herbaceo
de comunidades dominadas por arboles o
arbustos y constituyen la principal fuente de
alimento del ganado. Las mas importantes
por presencia, cobertura y valor forrajero
son Pappophorum crespitosum, P. philippianum,
Setaria leucopila, Setaria mendocina, Trichloris
crinita, Digitaria californica, Chloris castilloniana,
Diplachne dubia, Scleropogon brevifolius, Panicum
urvillanum y Aristida mendocina. Aunque todas
ellas son simpatricas a escala regional existe
cierta distribucién preferencial ligada a tipos
de suelos y/o grado de aridez. Por ejemplo,
Pappophorum caespitosum es la especie més
importante de la zona ocupando suelos
areno-limosos de la comunidad del algarrobal;
Trichloris crinita es tipica de suelos arcillosos
e inundables, Aristida mendocina y Chloris
castilloniana son caracteristicas de suelos
arenosos 6 medanos, mientras que Scleropogon
brevifolius y Aristida mendocina normalmente
prosperan en los lugares més secos (Roig
1971).

La familia Poaceae presenta una gran
variabilidad respecto al tipo fotosintético;
existen géneros completos de tipo C3 o de tipo
C4y géneros donde se encuentran ambos tipos.
Las gramineas C3 y C4 presentan un patrén
de distribuciéon geogréfica ligado con las
condiciones de temperatura y disponibilidad
hidrica de un lugar (Rundel 1980; Cavagnaro
1988). En el Monte, las diferencias en
temperatura y estacion de lluvias determinan
que las gramineas C4 predominen en el centro
y norte (Roig 1971; 1972) mientras las de tipo
C3 son dominantes en el sur de la regién
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(Giorgetti et al. 1997). Las gramineas C3 y
C4 también presentan claras diferencias en
la distribucion geografica ligadas a la altitud
(Passera et al. 1983; Cavagnaro 1988). En
un gradiente entre los 560 y 2400 de altitud
en el Monte central, las especies C4 son
ampliamente dominantes a bajas altitudes
tanto en abundancia como en cobertura. A
medida que aumenta la altitud la proporcién
de estas gramineas disminuye y aumentan las
C3 hasta hacerse dominantes en las mayores
altitudes del gradiente. El porcentaje de
especies C4 correlacioné en forma directa con
el aumento de temperatura (R= 0.96) y con la
evapotranspiraciéon potencial (R = 0.98), pero
no lo hizo con las precipitaciones.

El crecimiento de las gramineas del Monte es
oportunista y por pulsos, ya que el crecimiento
se produce cuando coinciden condiciones
favorables de temperatura (>10 ° C) y
disponibilidad de agua en el suelo (Seligman
et al. 1992; Dalmasso 1994). Dentro de una
estacion de crecimiento se pueden producir
varios pulsos de crecimiento, separados por
periodos de reposo vegetativo o dormicién de
macollos. Durante los pulsos de crecimiento,
estas gramineas C4 mostraron tasas de
crecimiento muy altas (Seligman et al. 1992).

Durante el periodo seco las gramineas del
Monte regulan la pérdida de agua, en primera
instancia, medianteel cierre estomético,cuando
el potencial agua desciende por debajo de un
cierto umbral, y, posteriormente, mediante
cambios en la arquitectura foliar, plegando
las hojas sobre la nervadura central, como es
el caso de Pappophorum caespitosum (Trione &
Cavagnaro 1998), o plegando la lamina foliar
por la mitad como Trichloris crinita (Greco &
Cavagnaro 2002). Estas especies son capaces
de resistir muy bajos potenciales agua foliares
antes de verse afectado el crecimiento,
verificindose potenciales agua pre-alba entre
-5 y -4 MPa en Trichloris crinita (Greco &
Cavagnaro 2002), Pappophorum caespitosum,
Digitaria californica (Cavagnaro & Passera 1991)
y Eragrostis curvula (Echenique & Curvetto
1986). Si el periodo de estrés se prolonga
durante mucho tiempo, las laminas foliares
inician su senescencia, la cual avanza desde el
apice de la hoja hacia la base. Finalmente, toda
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la parte aérea de la planta termina por secarse,
excepto las yemas basales de los macollos o
las yemas ubicadas en la corona de la planta
las cuales entran en dormicién y a partir de
las cuales se reinicia el crecimiento cuando
vuelve a llover.

La emergencia y establecimiento de plantulas
de gramineas en este ecosistema se produce
sélo en afos himedos (Marone et al. 2000).
Por esa razén se determiné la ldmina de agua
necesaria para la germinaciéon y emergencia
de las plantulas a partir de semillas de 4
especies de gramineas perennes del Monte
central: Trichloris crinita, Pappophorum
caespitosum, Setaria leucophilla y Jarava ichu.
Las siembras se realizaron en macetas a las
cuales se les aplicaron riegos equivalentes a
lluvias de hasta 40 mm. Solamente se logré
emergencia de plantulas de T. crinita y de P.
caespitosum en el tratamiento equivalente a una
precipitacién de 40 mm de agua. No se observo
emergencia de J. ichunide S. leucopila con esos
tratamientos hidricos (Greco et al. 2006). Dado
que los eventos de 40 mm de precipitacién son
poco frecuentes en el Monte, estos resultados
indicarian que la emergencia de estas especies
se limitaria a afios excepcionalmente hiimedos
0 a micrositios con acumulacién de agua.

Las poblaciones de gramineas nativas,
tales como Trichloris crinita, mostraron una
elevada variabilidad intraespecifica respecto
a caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas y
genéticas, las cuales finalmente determinan
la capacidad de produccién de biomasa. La
variabilidad en la produccién de materia seca
de més de 20 genotipos mostré diferencias de
9 veces entre el genotipo mds productivo y
el menos productivo (Cavagnaro et al. 2006).
Estudios experimentales en condiciones de
campo compararon un genotipo de alta, otro
de media y uno de baja produccién con riego
y con déficit hidrico (Greco & Cavagnaro 2002;
2005; Greco et al. 2006). Las diferencias entre
genotipos se mantuvieron bajo déficit hidrico.
El genotipo menos productivo presenté menor
area foliar, menor velocidad de desarrollo
del area foliar, mayor proporcion relativa de
biomasa de raices, baja relacion vastago/raiz,
menor altura de follaje debido a entrenudos
mas cortos en los macollos. Sin embargo, la



Abril de 2011

asimilacién neta por unidad de area foliar fue
mayor (Greco & Cavagnaro 2002). Ademas,
bajo condiciones de estrés el genotipo menos
productivo crecié durante mas tiempo, sin
agotar el agua del suelo y el potencial agua de
sus hojas, en marchitamiento, sélo bajé a—1.8
MPa, indicando un uso conservativo del agua.
En cambio, los genotipos més productivos
alcanzaron valores de potencial agua de hoja
en el punto de marchitamiento de —4.27 a -
5.26 MPa, con un comportamiento netamente
oportunistico de crecimiento cuando hay
disponibilidad de agua, aunque con una
mayor proporcién de agua transpirada (Greco
& Cavagnaro 2002).

DISTRIBUCION DEL AGUA ENTRE
FORMAS DE VIDA, INTERACCIONES
BIOLOGICAS Y CONSECUENCIAS
ECOSISTEMICAS

Interacciones bioldgicas: competencia y
facilitacion mediadas por mecanismos vinculados
al uso de agua

El Monte se caracteriza por la dominancia
de arbustos, con arboles en ciertas zonas
y con un estrato herbaceo, principalmente
constituido por gramineas perennes. Las
distintas estrategias de utilizacién del agua
pueden explicar la coexistencia de estas
formas de vida, aunque también es esperable
que las modificaciones en la disponibilidad
de agua generada por cada una modifique la
distribucién espacial de las especies a través de
mecanismos de facilitacién y /o competencia.
Walter (1971) propuso un modelo de dos
capas para las sabanas tropicales en el cual
los arbustos y las gramineas competian por
el agua en las capas superficiales del suelo
mientras que el agua de las capas profundas
era aprovechada sélo por los arbustos. En la
Patagonia argentina existen evidencias que
corroboran este modelo (Sala et al. 1989),
y evidencias recientes que demuestran que
si bien los arbustos pueden utilizar agua
de horizontes profundos, también pueden
hacerlo de un amplio rango de profundidades
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Figura 3: Efecto de la competencia sobre el potencial
agua de plantas de Pappophorum caespitosum
y Larrea divaricata. Los datos provienen de un
ensayo de parcelas con eliminacién selectiva de
distintas formas de vida en la Reserva de Nacufian
(Mendoza). Letras diferentes en cada fecha indican
diferencias significativas (P<0.05) obtenidas a través
de un andlisis de la varianza.

Figure 3: Effect of competition by water on
plant water potential of Pappophorum caespitosum
and Larrea divaricata. Data were obtained in a
trial performed in Natural Reserve of Nacufidn
(Mendoza) with plots under selective elimination
of shrubs or grasses. On each date, values with
different letters show significant differences of the
mean at P< 0.05 (ANOVA).

segln la especie (Bucci et al. 2009). Estudios
realizados en el Monte Central en parcelas
con eliminacién selectiva de distintas formas
de vida sugieren una competencia asimétrica
por el recurso hidrico, ya que el potencial agua
de las gramineas disminuy6 en presencia de
arbustos, mientras que el de arbustos no fue
afectado por la presencia de pastos (Figura 3;
Cavagnaro & Passera 1991). Esto se deberia
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a que tanto las gramineas como los arbustos
utilizan agua de las capas superiores del
suelo (0-70 cm), aunque los arbustos también
utilizan agua de zonas mas profundas a las
cuales no acceden las gramineas (Figura 1).
Como consecuencia de esta competencia, la
eliminacién de arbustos provocé un aumento
de 65-100 % en la produccion de materia seca
de las gramineas (Cavagnaro & Passera 1991).
En el Monte austral se encontraron resultados
similares, en los que la heterogeneidad
espacial de la disponibilidad de agua explica la
competencia entre el arbusto Larrea divaricata'y
el pasto Stipa tenuis (Kropfl et al. 2002).

Arboles y arbustos pueden modificar las
condiciones microclimaticas al atenuar
los extremos térmicos y al disminuir la
evaporaciéon generando, en consecuencia,
una mayor disponibilidad de agua en estos
micrositios en comparacién con las areas sin
vegetacion. Estas diferencias en el contenido
hidrico del suelo generan, a su vez, diferencias
en el tipo e intensidad de las interacciones con
individuos de la misma especie o de otras
especies. Se ha sugerido que a lo largo de un
gradiente de estrés abiético la frecuencia e
intensidad de interacciones de facilitacién y
de competencia varia inversamente a lo largo
del gradiente. En el caso de un gradiente de
disponibilidad de agua, esto predice una
mayor frecuencia de facilitaciéon en ambientes
xéricos y mayor incidencia de interacciones
competitivas en ambientes mésicos (Callaway
& Walker 1997; Maestre et al. 2005). En el
desierto del Monte central los micrositios
bajo la cobertura de los algarrobos presentan
diferencias microclimaticas y edéaficas respecto
a las areas expuestas, algunas de las cuales
influyen directamente en el aprovechamiento
del agua por parte de las plantas. Los sitios
bajo cobertura presentan menor temperatura,
menor irradiancia y mayor contenido hidrico
que las areas expuestas (Rossi 2004). En
respuesta a estas diferencias se observé
un remplazo de especies segtin su forma
de vida lo que aumenta la diversidad a
escala regional (Villagra et al. 2000; Rossi &
Villagra 2003). Sin embargo, el efecto de los
algarrobos sobre cada especie no serfa igual
a lo largo del Monte sino que dependeria
de la cantidad de precipitaciones anuales.
Por ejemplo, en la Reserva Telteca (32°17°
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S, 67°54°W, con una precipitacién media
anual de 155 mm) las gramineas perennes
se encuentran principalmente bajo la copa
de los algarrobos (Cesca 2003), en cambio
en la Reserva de Nacufidn (34° 02° S, 67°
58°W, cuya precipitacion es de 335 mm), las
mismas especies de gramineas se distribuyen
en las areas abiertas (Rossi & Villagra 2003).
Esta distribucién espacial diferencial de las
gramineas nos lleva a pensar que el balance
facilitacion-competencia es distinto en ambos
sitios, siendo la facilitacién mas importante
en Telteca que en Nacufidn. Asimismo, la
disminucién de las temperaturas y la mayor
disponibilidad de agua en los micrositios
generados por los algarrobos permiten el
establecimiento de Jarava ichu, tipica de
la region patagénica y tnica especie C3
de Nacufidn. Esta especie se encuentra en
Nacufidn tinicamente bajo la cobertura de las
lefiosas o en zonas de acumulacién de agua
(Rossi & Villagra 2003). Los estudios sobre los
mecanismos a través de los cuales las lefiosas
modifican la distribuciéon de otras especies
son incipientes, sin embargo las evidencias
presentadas sugieren que la modificacién de
las condiciones hidricas serfa uno de ellos.

Vinculos entre vegetacion e hidrologia

El ciclo hidrolégico en zonas aridas interactia
con procesos biolégicos a diferentes escalas
espaciales y temporales, determinando la
productividad y distribucién espacial de los
ecosistemas pero a la vez dependiendo de la
forma de utilizaciéon de agua de las especies
dominantes. Por ejemplo, la vegetacién
contribuye a regular la particiéon de la
precipitacion entre el vapor que retorna a la
atmosfera y el agua liquida que ingresa a la
red hidrolégica. En sistemas limitados por la
disponibilidad de agua, se esperaria que las
raices superficiales consuman la totalidad del
agua que ingresa por lo que no habria drenaje
profundo (Noy-Meir 1973).

La precipitacién es la principal fuente de
agua en la mayoria de los ecosistemas; sin
embargo, existen en algunas situaciones
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subsidios hidricos externos sustentados
por la precipitacién no aprovechada en
dreas distantes y transportada por rios o
acuiferos (Chen et al. 2004). Este es el caso
de los acuiferos subterraneos de algunos
ecosistemas del Monte que son alimentados
por el agua aportada por las precipitaciones
invernales en la Cordillera de los Andes
(Jobbagy et al. en prensa). La presencia de
agua subterranea accesible a las plantas tiene
un fuerte impacto sobre el ecosistema y sus
habitantes permitiendo el desarrollo de focos
de alta actividad biolégica. Cuando esto ocurre
el agua freatica puede no ser sélo un recurso
sino también un vehiculo que conecta los
ciclos de nutrientes de zonas distantes dentro
del paisaje o de la regién. Al mismo tiempo,
aumenta la vulnerabilidad de los ecosistemas
a disturbios ocurridos en la fuente remota de
agua (Scanlon et al. 2006).

El analisis de imagenes satelitales a escala
regional en el Monte Central permitié
identificar areas en que la productividad
primaria es mayor a la esperada para las
precipitaciones del area y areas donde es
menor (Contreras et al. 2011). Estudios
realizados en un complejo de médanos del
noreste de Mendoza muestran claramente
este mosaico. Los valles inter-médanos
con vegetacién, donde la napa fredtica se
encuentra entre 7 y 13 m de profundidad, son
zonas donde la mayoria de las especies lefiosas
usan en mayor o menor medida agua fredtica
y, en consecuencia, la evapotranspiracién
es mayor a las precipitaciones (Jobbagy et
al. en prensa). Por el contrario, en los altos
de los médanos, donde el agua freatica
esta menos disponible, las plantas utilizan
casi exclusivamente agua de lluvias que
se almacena en el perfil profundo (2-5 m).
Estos médanos tienen la particularidad de
que la productividad es en general menor
a la esperada por las precipitaciones, lo que
permitiria la percolacién de parte del agua,
manteniendo el perfil del suelo himedo
y eventualmente la recarga de la freatica
(aunque de una magnitud mucho menor que
la producida desde la cordillera de los Andes).
En forma consistente con estas observaciones,
los perfiles de cloruros y agua de suelo
analizados en las distintas unidades de paisaje
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sugieren que estos bajos vegetados son zonas
de descarga de la freatica, proceso mediado
por la vegetacién; mientras que los médanos
y los bajos no vegetados actuarian como
zonas de recarga de la freatica. Acoplados a
esta dindmica hidroldgica, la concentraciéon
de sales y nutrientes es mayor en bajos con
vegetacion que en los médanos vivos y bajos
sin vegetacion (Jobbagy et al., en prensa;
Aranibar, datos no publicados). La causa de la
no utilizacién de la totalidad del agua de lluvia
en los médanos no se conoce, pero podemos
pensar en limitaciones fisicas y nutricionales
a la utilizacién del agua, o en disturbios que
disminuyan la cubierta vegetal.

Como hemos visto, en los ecosistemas
acoplados a la freatica las relaciones entre el
agua, los nutrientes y la vegetacién presentan
un escaldén extra de complejidad respecto de
otros ecosistemas, ya que se suma el vinculo
que produce la vegetacion freatofita entre
las partes subterrdneas y superficiales del
ciclo hidrolégico y de nutrientes. Entonces,
el efecto que el cambio en el régimen de
disturbios produce sobre la vegetacion puede
llevar a una modificacion de este vinculo, con
consecuencias aun desconocidas. Si se tiene
en cuenta que la coexistencia de especies
vegetales en ecosistemas con escasos recursos
y condiciones ambientales estresantes como
los desiertos se sustenta principalmente en
la diversidad de estrategias morfolégicas
y fisiolégicas para explotar el agua y los
nutrientes, resulta 16gico suponer que la
reduccién selectiva de la cobertura de una
forma de vida particular, por ejemplo de
pastos o de lefiosas freatéfitas por forrajeo de
animales o por tala, tendra distinto impacto en
la dindmica del agua y nutrientes en ambientes
donde la vegetacién tiene acceso a la napa
freatica que en aquellos sin acceso a ella. Si las
especies involucradas son aquellas con raices
superficiales se esperaria un incremento en el
drenaje profundo y lixiviacién de nutrientes;
pero si las especies involucradas son las
freatofitas, se alterard también la conexion
del ecosistema con el acuifero subterraneo. E1
estudio de los efectos que tienen los cambios
en el régimen de disturbios sobre el complejo
de interacciones entre la hidrologia, el suelo
y la vegetacion es fundamental para detectar
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los flujos mas criticos a tener en cuenta para
el manejo y la conservacién de ecosistemas
aridos.

CONSIDERACIONES FINALES

Las diversas comunidades del Monte se
encuentran dominadas por especies lefiosas
arbustivas y arbéreas que influyen en el
ciclo hidrolégico, generan heterogeneidad
microambiental y afectan la distribucién de
otras especies de la comunidad. Parte de estas
funciones ecoldgicas estan sustentadas en su
capacidad de desarrollar extensos sistemas
radicales que, al dar acceso a reservorios de
agua profundos, aumentan su potencialidad de
crecimiento y produccién de biomasa (respecto
de lo esperable por las precipitaciones), lo
que a su vez las transforma en un recurso
econdmico relevante tanto a nivel local como
regional. Por otra parte, las distintas formas
de utilizaciéon del agua de las formas de
vida dominantes determinan complejos de
interacciones, positivas y negativas, entre
las especies que regulan la productividad
del sistema y, consecuentemente, el potencial
productivo. El conocimiento de las diversas
estrategias ecofisioldgicas en el uso de agua
por las especies de las distintas comunidades
resulta clave para poder predecir su respuesta
a las fluctuaciones en el ciclo hidrolégico
susceptible de cambio por actividades
humanas, para establecer programas de
manejo forestal y ganadero sustentable, y para
la seleccién de germoplasma y estrategias de
revegetacion de dreas degradadas como
producto de la actividad forestal y minera.
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