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Resumen 

La absorción foliar de agua ha recibido considerable atención en los últimos años, pero los 

estudios han sido más focalizados sobre los ecosistemas boscosos tropicales y templados y 

menos sobre los áridos/semiáridos. En estos ecosistemas, como la estepa patagónica, las 

precipitaciones son escasas y ocurren en forma de pequeños eventos tal que la cantidad de 

agua que precipita no es siempre accesible a las raíces. Sin embargo, el agua depositada 

sobre las hojas, ya sea de eventos de lluvia o por formación de rocío, podría subsidiar los 

requerimientos hídricos de las plantas, particularmente durante el periodo de mayores 

temperaturas y déficit hídrico. El objetivo general de este estudio fue evaluar la capacidad 

de especies vegetales de la estepa patagónica de aprovechar los pulsos de lluvia o 

formación de rocio a traves de la absorción foliar y analizar su relación con características 

hídricas e hidráulicas y el intercambio gaseoso. Se analizó, además, la plasticidad 

fenotípica de la absorción foliar al aumento y a la disminución experimental en la 

disponibilidad de agua edáfica. El estudio abarcó determinaciones en condiciones de 

campo, experimentos manipulativos a campo y en laboratorio, y la aplicación de distintas 

técnicas ecofisiológicas y ecohidrológicas en 8 especies (6 arbustivas y 2 herbáceas) con 

diferentes profundidades de raíces y, por lo tanto, diferentes estrategias para la captura de 

agua. En las estepas patagónicas del SO de Chubut, Argentina, el 48% de las 

precipitaciones ocurren en pulsos menores a 1mm y el 40% en pulsos entre 1 y 5 mm. Más 

el 50% del agua precipitada en eventos pequeños es interceptada por el canopeo. Los 

eventos de formación de rocio tambien son frecuentes en primavera y verano. El tiempo 

que las hojas permancen mojadas luego de cada evento varía entre 3 h (rocio) a 4,5 h 

(lluvia).Todas las especies analizadas exhibieron absorción foliar de agua, variando de 

acuerdo a la profundidad del sistema radical y de la estación, mayor en las especies con 

raíces superficiales y en verano. Si bien la cantidad de agua absorbida a través de las hojas 

no fue de gran magnitud (0,04 mmol m
-2 

s
-1

 a 0,75 mmol m
-2 

s
-1

) su efecto fue significativo 

para el balance hídrico y la tasa de transpiración. El incremento del potencial hídrico de las 

hojas debido a la absorción foliar dependió de la elasticidad del tejido, siendo mayor en las 

especies con paredes celulares más rígidas. Las especies con mayor capacidad de absorción 

foliar fueron aquellas con mayor tasa de transpiración en primavera y verano. Las 

superfices de las hojas de todas las especies fueron clasificadas como muy humectables y 
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con extrema capacidad de retención de gotas de agua lo cual favorece el aprovechamiento 

de los eventos de mojado de las hojas. En un experimento de irrigación a largo plazo y en 

uno de sequía a corto plazo se observó que la absorción foliar es una característica plástica. 

Bajo condiciones más secas las especies de la estepa patagonica hacen un uso mas 

conservativo del agua, disminuyendo la transpiración, aumentando la absorción foliar y la 

eficiencia de uso de agua. Los resultados sugieren la reconsideración del agua interceptada 

por la vegetación como agua perdida del ecosistema. El estudio demuestra la importancia 

de los pequeños pulsos de lluvia y formación de rocío para las plantas en el mantenimiento 

de un balance hídrico adecuado para el intercambio gaseoso durante los periodos de menor 

disponibilidad de agua en el suelo. Teniendo en cuenta los escenarios climáticos para las 

estepas patagónicas, las especies resistirían el aumento de la sequía incrementando la 

capacidad de aprovechamiento de los pulsos de lluvia. 

 

Palabras claves: Absorción foliar de agua – Ecosistemas áridos – Humectabilidad – 

Potencial hídrico – Transpiración – Fuentes de agua 
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Abstract 

Foliar water uptake has received increasing attention in the last decades. However, the 

interes for this mechanism was more focused on tropical and temperate forests than on arid 

and semiarid ecosystems. In these ecosystems, like Patagonian steppe, precipitations are 

scarce and occur in small and erratic pulses which not always increase the soil moisture 

close to roots.  Intercepted water by leaf surface from rainfall pulses or deposited by dew 

formation can subsidize plant water demand, particularly during the seasons with higher 

water deficit. The main objective of this study was to evaluate the capacity of species of 

patagonian steppe to take advantage of rainfall pulses and dew through foliar water uptake 

and their relationships with water relations, hydraulic traits and gas exchange. In addition, 

phenotypic plasticity in morphological and functional traits to irrigation and water deficit 

treatments was analized. This study included determinations under field and laboratory 

conditions and the application of ecophysiological and ecohydrological methods. Eight 

species (six shrubby and two grasses) were selected. The especies explore different soil 

layers with different soil moisture. In the Patagonian steppe, of NW of Chubut Province, 

Argentina, 48% of precipitations occur in pulses < 1mm and 40% in pulses between 1 and 5 

mm. Plant canopy water interception of small rainfall pulses is higher tan 50%. Dew 

formation is also frequent in spring and summer. Leaf wetness period varies between 3 h 

(dew) to 4,5 h (rainfall).  All study species exhibited foliar water uptake, but the magnitude 

depended on rooting depht and season (higher in species with shallow roots and during 

summer). Despite the amount of water absorbed from leaf surface was relatively small 

(0.04 mmol m
-2 

s
-1

 a 0.75 mmol m
-2 

s
-1

), it had a significant effect on water balance and 

transpiration rate. The improvement of leaf water potential as result of foliar water uptake 

depended on tissue elasticity, with higher positive effect in species with more rigid cell 

wall. Species with higher foliar water uptake had higher transpiration rates during spring 

and summer. Leaf surface of all study species were classified as wettables and with large 

capacity to retain water drops, which favor the foliar water uptake. Experimental 

manipulation of soil water content indicated that foliar water uptake is a plastic trait. Under 

drought conditions species of Patagonian steppe have a more conservative strategy, by 

decreasing transpiration and increasing foliar water uptake and water use efficiency. The 
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results of this study suggest the reconsideration of rainfall interception as water lost of the 

ecosystem. This study demonstrates the importance of small rainfall pulses and dew in 

plants of arid ecosystems to maintain the water balance and gas exchange during periods 

with low soil water availability. Taking into account the climatic scenaries for Patagonian 

Region, species would to cope with increasing drought by increasing foliar water uptake 

during rainfall events. 

 

Key-words: Arid ecosystems-Foliar water uptake-Transpiration-Water potential- Water 

sources-Wettability 
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Capítulo 1 

1.1 INTRODUCCIÓN GENERAL 

El movimiento de agua entre el suelo, la planta y la atmósfera ha sido generalmente 

descripto como unidireccional en el continuo suelo-planta-atmósfera (CSPA) (Philip, 

1966). La captura de agua desde el suelo por las raíces ocurre cuando hay un gradiente de 

potencial hídrico entre la atmósfera y las hojas y entre estas y el suelo, el cual actúa como 

la fuerza motriz para la transpiración. El suelo constituye la principal fuente de agua para 

abastecer la demanda de las hojas tal que el sentido del flujo de agua que es generalmente 

favorecido es el desde el suelo (con mayor potencial hídrico) a las hojas (con menor 

potencial hídrico). Sin embargo, además del agua precipitada y disponible en el suelo para 

la absorción radical existen otras fuentes de agua para las plantas que hacen al movimiento 

de agua más complejo que el descripto por CSPA. El agua puede fluir en diferentes 

direcciones y sentidos a través de la planta dependiendo del gradiente de potencial hídrico 

establecido. El agua puede ser redistribuida en el suelo por medio de las raíces, desde capas 

del suelo más húmedas (o con mayor potencial hídrico) a capas de suelo más secas (o con 

potenciales hídricos más bajos) (Burgess et al., 1998; Moreira et al., 2003; Scholz et al., 

2002; 2010; Bogie et al., 2018), siendo este movimiento ascendente (ascenso hidráulico) o 

descendente (descenso hidráulico). Por otro lado, e independiente de la absorción radical, el 

agua puede ser absorbida a través de la corteza de las ramas de algunas especies. A pesar de 

que las ramas y tallos tienen como función la protección mecánica contre el daño mecánico 

por insectos y de patógenos, así como evitar la deshidratación de los tejidos internos, en 

algunas especies y bajo ciertas condiciones estos tejidos se tornan permeables permitiendo 

la entrada de agua a la planta (Katz et al., 1989; Mason Earles et al., 2016). Similarmente, 

numerosos estudios alrededor del mundo han indicado que muchas especies tienen la 

capacidad de absorber agua a través de la superficie foliar por un mecanismo llamado 

absorción foliar y que resulta en un flujo en sentido opuesto (o reverso) al generalmente 

establecido (Simonin et al., 2009; Eller et al., 2013; Goldsmith et al., 2013; Fernandez et 

al., 2014; Berry et al., 2019; Hayes et al., 2020). Aunque la absorción foliar fue estudiada 

tempranamente por Mariotte en el siglo XVII, solo en las últimas dos décadas ha recibido 

mayor atención (Li et al., 2014). Rundel (1982) estableció cuatro criterios ecofisiológicos 
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que deben ocurrir para que ocurra la absorción foliar: i) debe existir un gradiente de 

potencial hídrico desde la atmósfera hacia el interior de las hojas, ii) las hojas tienen que 

tener estructuras anatómicas o morfológicas que faciliten el proceso de absorción de agua, 

iii) las hojas deben absorber una cantidad significativa de agua que sea redistribuida dentro 

de la planta y iv) tiene que haber un incremento significativo del potencial hídrico de la 

planta causado directamente por la absorción foliar. Estas condiciones están presentes en 

particular cuando hay rocío, neblina, niebla, lluvia o derretimiento de nieve sobre la hoja. 

El agua depositada sobre la superficie foliar puede difundir a través de la cutícula vía 

canales especializados como hidátodos o tricomas e incluso a través de los estomas (Limm 

et al., 2009; Burkhardt et al., 2012). Aún en ausencia de estructuras especializadas el agua 

podría difundirse vía cutícula al mesofilo (Grammatikopoulos & Manetas, 1994; Yates & 

Hutley, 1995; Limm et al., 2009; Goldsmith et al., 2013). Una vez que el agua entra en 

contacto con las membranas plasmáticas, mecanismos moleculares pueden intervenir para 

la entrada al interior celular. Las acuaporinas son canales de agua, de naturaleza proteica, 

que facilitan y regulan el movimiento pasivo de agua siguiendo un gradiente decreciente de 

potencial hídrico. Sus niveles de expresión son mayores en tejidos con mayores flujos de 

agua, como por ejemplo en brotes, hojas y raíces, respondiendo a diversos factores bióticos 

y abióticos (Steudle, 2001; Tyerman et al., 2002; Chaumont et al., 2005; Maurel, 2007). 

Diversos estudios demuestran que estas proteínas se encuentran directamente involucradas 

en el mecanismo de absorción foliar de agua (Ohrui et al., 2007; Laur et al., 2014; Yan et 

al., 2015).  

La mayor evidencia de absorción foliar se encuentra en los bosques templados de 

California donde el 80% de las especies exhiben este mecanismo de captura de agua en 

presencia de neblina durante la estación seca (Dawson et al., 1998; Burgess & Dawson 

2004; Limm et al., 2009; 2010). Pero especies de otros ecosistemas también exhiben 

absorción foliar como mecanismo de captura del agua, independientemente de la 

disponibilidad en el suelo (Martin & Willert 2000; Zheng & Feng 2006; Eller et al., 2013; 

Goldsmith et al., 2013; Zhuang & Zhao 2010; Li et al., 2014, Steppe et al., 2018; Boanares 

et al., 2019; Binks et al., 2019; Hayes et al., 2020). 
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La absorción foliar desempeña un rol importante al prevenir la deshidratación, 

mejorar el potencial hídrico de las hojas y ramas, incrementar la tasa de asimilación de CO2 

y promover el crecimiento (Grammatikopoulos & Manetas, 1994; Boucher et al., 1995; 

Yates & Hutley, 1995; Malek et al., 1999; Munné-Bosch & Alegre, 1999; Munné-Bosch et 

al., 1999; Gouvra & Grammatikopoulos, 2003; Johnson & Smith, 2006; Limm et al., 2009; 

Li et al., 2014; Eller et al., 2015; Gong et al. 2019; Hayes et al. 2020). Esta significancia 

funcional es variable entre las especies porque la cantidad de agua que puede ser absorbida 

por las hojas depende de sus características estructurales, morfológicas y fisiológicas. Las 

hojas varían en su capacidad de capturar y retener el agua sobre su superficie, es decir en el 

grado de “humectabilidad” o “hidrofobicidad” (Brewer et al., 1991; Gouvra & 

Grammatikopoulos, 2003;  Brewer & Nuñez, 2007; Fernández et al., 2017). Aunque para 

incrementar la absorción foliar sería benéfico un mayor grado de humectabilidad, muchas 

especies evitan tener la superficie foliar mojada para no afectar la difusión del CO2 hacia el 

interior (la difusión de CO2 es 10000 veces más lenta en agua que en el aire; Nobel, 1991), 

y para reducir la adhesión de patógenos (Evans et al., 1992) y el lixiviado de nutrientes 

(Cape, 1996). Además una alta humectabilidad puede también incrementar la captura de 

pequeñas partículas (ej. polvo) lo cual puede disminuir la captura de luz para la fotosíntesis 

y dañar a los estomas por abrasión (Chen et al., 2015). Sin embargo, bajo condiciones de 

aridez, la absorción foliar podría sobre-compensar los efectos negativos de mantener la 

superficie de la hoja mojada. Estudios previos han considerado algunos factores que afectan 

el grado de humectabilidad de las hojas. Una de ellas es la repelencia, la tendencia a formar 

gotas en vez de películas de agua (Brewer et al., 1991). La presencia de tricomas (Brewer 

& Smith, 1997), la orientación de la hoja (Bradley et al., 2003) y las irregularidades en la 

superficie foliar (Neinhuis & Barthlott, 1997) son otras características que afectan a la 

hidrofilicidad foliar. Estas propiedades de las hojas que determinan el grado de 

humectabilidad en conjunto con las características de las vías de conducción de agua hacia 

el interior de la hoja (cutícula, estomas, hidátodos y tricomas) exhiben variabilidad intra e 

inter específica dependiendo de las condiciones ambientales y de la plasticidad fenotípica 

de la especie (Brewer & Nuñez, 2007; Limm & Dawson, 2009; Aryal & Neuner, 2010). 

 La absorción foliar del agua interceptada desde la atmósfera por la superficie de la 

hoja podría ser de gran importancia en ecosistemas áridos donde las plantas experimentan 
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periodos de muy baja disponibilidad de agua en el suelo. Aunque los eventos de 

precipitación son parcialmente interceptados por la vegetación, solo los grandes pulsos 

incrementan sustancialmente el contenido de agua en el suelo (Loik et al., 2004; 

Schwinning & Sala, 2004). En ecosistemas áridos y semiáridos los eventos más frecuentes 

son pequeños y muy pocos son de gran magnitud (Sala et al., 1992; Yadhjian & Sala, 

2010). De este modo, aunque la absorción de agua por la superficie foliar sea de pequeña 

magnitud, podría contribuir significativamente al balance hídrico al beneficiarse de la 

mayor parte de los eventos de precipitación que no son accesibles por el sistema radical. 

Otra fuente de agua para las hojas en ecosistemas áridos, además de los pulsos de lluvia, es 

la formación de rocío sobre la superficie foliar (Agam & Berliner, 2006; McHugh et al., 

2015). El rocío ha sido reconocido como un parámetro ambiental importante que 

contribuye al mejoramiento del balance hídrico, incrementa la supervivencia de plantas 

jóvenes, el crecimiento, la productividad y la descomposición biológica en ambientes 

donde la sequía coincide con una demanda evaporativa de la atmósfera elevada (Moro et 

al., 2007).  

Los ecosistemas áridos y semiáridos representan más de un tercio de la superficie 

terrestre (Verstraete & Schwartz, 1991) y las estepas patagónicas son algunos de ellos. En 

estos ecosistemas limitados por agua, las condiciones ambientales y la disponibilidad de 

recursos son espacial y temporalmente heterogéneas originando así ejes de diferenciación 

ecológica que permiten la coexistencia de especies. Esto implica la existencia de 

diferencias funcionales y morfológicas entre las especies que conducen a diferentes 

estrategias de captura, uso y conservación del agua, tales como en la profundidad y 

arquitectura de los sistemas radicales, en la presencia de reservorios de agua, en el grado de 

control estomático, en características foliares que reducen la deshidratación o que favorecen 

la captura de agua, y/o en la eficiencia de uso de agua, entre otras. Como en todos los 

ecosistemas áridos y semiáridos, en las estepas patagónicas las precipitaciones son escasas 

y ocurren en forma de pulsos infrecuentes, discretos e impredecibles de modo que el suelo 

exhibe un importante gradiente de potencial y contenido hídrico, más seco en superficie y 

más húmedo en profundidad hasta alcanzar el nivel freático (2 o 3 m) (Schulze et al., 1996; 

Bucci et al., 2009; Pereyra et al., 2017). Numerosos estudios de ecosistemas áridos 

patagónicos indican que arbustos y pastos difieren en sus adaptaciones para escapar o 
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resistir la baja disponibilidad del agua del suelo (ej. Soriano & Sala, 1984; Sala et al., 1989; 

Bucci et al., 2009; 2011; 2013; Golluscio et al., 2009; Iogna et al., 2011; Scholz et al., 

2012). Las especies arbustivas de las estepas patagónicas exhiben un gradiente de 

profundidad de sistemas radicales, teniendo especies con raíces que exploran fuentes de 

agua más estables en el suelo (> 2m) y otras con sistemas radicales más superficiales y más 

dependientes de las precipitaciones (Bucci et al., 2009, 2011; Pereyra et al., 2017), del 

mismo modo que las especies herbáceas (Soriano & Sala, 1984; Oñatibia, 2009; Reyes & 

Aguiar, 2017). La capacidad de transporte de agua o eficiencia hidráulica desde el suelo a 

las hojas así como la sensibilidad a la sequía también varían entre las especies y están 

directamente relacionadas con el acceso a las fuentes de agua (Bucci et al., 2009; 2013; 

Scholz et al., 2012). Sin embargo, en estos estudios se ha considerado al agua del suelo 

como la única fuente de humedad para las plantas, sin tomar en cuenta la posibilidad de uso 

del agua depositada en las hojas por la formación de rocío, o aquella interceptada por el 

follaje proveniente de los pulsos de lluvia. Más del 70% del total de los eventos de 

precipitación en las estepas del sudoeste del Chubut son menores a 2mm (Golluscio et al., 

1998; Paruelo, 1998) y son insuficientes para elevar la disponibilidad de agua en el suelo 

(Bucci et al., 2009); sin embargo esta agua podría ser absorbida, al menos parcialmente, 

directamente desde la superficie de las hojas. Este estudio tiene como OBJETIVO 

GENERAL evaluar la capacidad de especies vegetales de la estepa patagónica de 

desacoplar transitoriamente la absorción de agua de la fuente primaria disponible en el 

suelo a través del uso de agua depositada en la superficie foliar (por rocío o agua de 

intercepción) y analizar su relación con características hídricas, hidráulicas y el intercambio 

gaseoso. Dado que los escenarios climáticos para la Patagonia indican cambios en los 

patrones y magnitud de las precipitaciones para las próximas décadas (Barros & Camilloni, 

2017; Saurral et al., 2017), el conocimiento de los mecanismos de absorción de agua podría 

ayudar a predecir cómo será afectada la vegetación por el cambio climático. Si las 

precipitaciones disminuyen, aquellas especies con mayor capacidad de absorción foliar 

podrían mantener su funcionalidad aun en los meses más secos o aumentar su eficiencia de 

captura, en el caso de que la absorción foliar constituya una característica plástica.   
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Los OBJETIVOS ESPECÍFICOS desarrollados en cuatro capítulos son: 

 Caracterizar las fuentes de agua disponibles para las plantas en la estepa patagónica. 

 Determinar la capacidad de absorción foliar de especies arbustivas y herbáceas de la 

estepa patagónica, y su variabilidad intra-específica de acuerdo a la estación e inter-

específica de acuerdo a la profundidad del sistema radical. 

 Comparar la tasa de absorción foliar con la tasa de transpiración y consumo de agua 

por planta. 

 Determinar las características de la superficie foliar relacionadas con el grado de 

humectabilidad, retención hídrica y vías de absorción foliar de agua. 

 Evaluar el efecto de la absorción foliar sobre el estado hídrico y el rol de la 

elasticidad de las paredes celulares en la respuesta del potencial hídrico a la entrada 

de agua a la célula.  

 Determinar el impacto de la absorción foliar sobre la tasa de fotosíntesis.  

 Evaluar la plasticidad fenotípica de la absorción foliar a cambios en la 

disponibilidad de agua.  

 Evaluar la función de las acuaporinas en la absorción foliar dependiendo de la 

disponibilidad de agua. 

 

A partir de la información expuesta y teniendo en cuenta el objetivo general, las 

HIPÓTESIS de este estudio son:   

 Las especies difieren en la capacidad de absorción foliar en función del acceso que 

tienen al agua edáfica. Se espera que especies cuyo sistema radical explora 

horizontes superficiales (más secos) del suelo absorberán mayor cantidad de agua a 

través de su superficie foliar que especies que exploran capas de suelo más 

profundas con abundante disponibilidad de agua. 

 La absorción foliar dentro de las especies varía estacionalmente, tal que en la 

estación seca (verano) la absorción foliar incrementará debido a la mayor fuerza 

motriz para el movimiento de agua desde la superficie foliar al interior de la hoja. 
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 La absorción foliar compensa la disponibilidad de agua en el suelo que las especies 

tienen para la transpiración, de modo tal que se espera que las especies con mayor 

capacidad de absorción foliar serán las especies con raíces superficiales y que tienen 

menor tasa de transpiración. 

 La humectabilidad de las hojas está relacionada con la disponibilidad de agua 

edáfica, de manera que grupos de especies con raíces superficiales y así con mayor 

déficit hídrico, tendrán hojas más humectables que las especies con raíces más 

profundas y con acceso a abundante agua en el suelo. 

 Las características foliares relacionadas con la humectabilidad contribuyen a la 

absorción foliar, de manera que mayor absorción foliar será observada en especies 

con hojas más humectables. 

 Las especies con hojas más humectables son más eficientes en el uso de agua que 

las especies con hojas más hidrofóbicas. 

 La absorción foliar mejora el estado hídrico de las plantas, sin embargo la magnitud 

del efecto depende de la rigidez de las paredes celulares. De esta manera se espera 

que la absorción foliar tenga un mayor impacto en el potencial hídrico en las 

especies con paredes celulares más rígidas. 

 La absorción foliar incrementa la tasa de fotosíntesis debido al mejoramiento en el 

estado hídrico, por lo que se espera un incremento en la tasa fotosintética en las 

hojas que hayan estado previamente expuestas a un evento de precipitación. 

 El aumento en las precipitaciones induce cambios en las plantas hacia un 

comportamiento fisiológico menos conservativo, tal que  la transpiración aumentará 

y con ello la tasa de fotosíntesis, mientras que la capacidad de aprovechar la 

humedad depositada sobre las hojas a través de la absorción foliar disminuirá. 

 La sequía afecta la expresión de las acuaporinas tal que bajo déficit hídrico la 

expresión aumentará y favorecerá la absorción foliar de agua.   
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1.2 ESTRUCTURA DE LA TESIS 

La tesis está dividida en seis capítulos, que se encuentran organizados de la siguiente 

manera:  

El capítulo 1 incluye la introducción general, en la cual se describe el marco conceptual y 

las principales investigaciones sobre la problemática planteada, y luego se describe el 

objetivo general y los específicos así como también las hipótesis. 

En el capítulo 2 se describen las fuentes de agua disponibles para las especies vegetales de 

la estepa patagónica y se analizan sus mecanismos de absorción.  

En el capítulo 3 se analizan distintas características biofísicas, morfológicas y fisiológicas 

de las hojas y su impacto sobre la absorción foliar. 

En el capítulo 4 se evalúa el impacto de la absorción foliar de agua sobre el estado hídrico 

de las plantas y el intercambio de gases. 

En el capítulo 5 se evalúa la plasticidad fenotípica de la absorción foliar y el rol que 

cumplen las acuaporinas. 

En el capítulo 6 se integran todos los resultados obtenidos y se extrapola la contribución de 

la absorción foliar a nivel de ecosistema.   

 

Los resultados de la tesis han sido parcialmente publicados: 

 Foliar water uptake in arid ecosystems: seasonal variability and ecophysiological 

consequences. Publicado en la revista Oecologia, mayo del 2020. 

https://doi.org/10.1007/s00442-020-04673-1 

 Contribution of leaf water uptake to transpiration and water status in arid 

ecosystems. Aceptado en la revista Acta horticulturae, en prensa. 

 Relationships between leaf surface traits and foliar water uptake in arid ecosystems. 

En preparación.  
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Capítulo 2 

Fuentes de agua y absorción foliar en pastos y arbustos 

de la estepa patagónica 

 

2.1 INTRODUCCIÓN 

La escasez de agua en ecosistemas áridos y semiáridos es un factor determinante de 

la productividad primaria de las plantas y de la estructura de la vegetación (Whittaker & 

Niering, 1975; Hadley & Szarek, 1981; Ehleringer & Mooney, 1983; Smith & Nobel, 1986; 

Polis, 1991; Gutiérrez, 1993; Squeo et al., 1998, Reynolds et al., 1999), así como de las 

interacciones de competencia por este recurso entre las especies (Fowler, 1986). De este 

modo, las estrategias de uso de agua y transporte en el continuo suelo-planta-atmósfera o 

viceversa, atmósfera-planta-suelo, son críticos para entender el funcionamiento de estos 

ecosistemas. 

En algunos ecosistemas limitados permanente o estacionalmente por agua las 

especies de árboles, arbustos y herbáceas pueden coexistir porque usan diferentes fuentes 

de agua. Mientras los árboles y arbustos tienden a usar agua de capas de suelo más 

profundas, los pastos y otras herbáceas usan agua de los horizontes más superficiales 

(modelo de la bicapa propuesto por Walker y Noy-Meir, 1982). Schulze et al. (1996) 

analizaron la composición isotópica de H y O en muestras de suelo y tejido vegetal y 

mostraron que los pastos de la estepa patagónica (Festuca sp. y Pappostipa sp.) hacen uso 

principalmente del agua contenida en las capas superficiales del suelo, mientras que 

arbustos como Azorella prolifera utilizan el agua disponible entre 0,50 y 0,75 m de 

profundidad, y por último, las especies con sistema radical más profundo como Berberis 

microphylla utilizan fuentes de agua ubicadas a mayor profundidad. Sin embargo, existe un 

continuo de profundidades de raíces de modo tal que las especies usan agua de diferentes 

capas de suelo en las cuales distribuyen sus raíces (Bucci et al. 2009; Pereyra et al. 2017). 
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Existen numerosos trabajos que evalúan las diferencias en las estrategias para la 

absorción de agua entre especies (Wieland & Bazzaz, 1975; Poole & Miller, 1975; Cody, 

1986; Davis & Mooney ,1986; Scholz et al., 2010; 2012; Bucci et al., 2009; 2013). Sin 

embargo, estos estudios toman en cuenta fuentes de agua en el suelo, excluyendo fuentes de 

agua alternativas como las atmosféricas (ej. rocío, niebla, neblina, nieve y lluvia). Si el 

agua proveniente de estas fuentes es interceptada por las hojas, puede ser aprovechada 

directamente por las plantas a través de la absorción foliar sin que entren en contacto con el 

suelo y así con las raíces. En general, se considera a la intercepción de agua por el canopeo 

como la cantidad de precipitación que es interceptada por la vegetación. Esta agua puede 

ser parcial y temporalmente almacenada en el canopeo y finalmente evaporarse a la 

atmósfera como agua perdida por intercepción o alcanzar el suelo directamente atravesando 

el canopeo por los espacios entre hojas y ramas o escurriendo por las ramas y tallos 

(Savenije, 2004; Galdos et al., 2012; Sadeghi et al., 2015; Zheng & Jia, 2016). La 

intercepción de agua desempeña un rol muy importante en los procesos hidrológicos de los 

ecosistemas ya que debido a este mecanismo las plantas modifican la evaporación y la 

redistribución de los pulsos de lluvia (Domingo et al., 1998). El agua de intercepción que 

no alcanza la superficie del suelo es usualmente considerada como agua no aprovechada 

por las plantas tal que no beneficia la productividad primaria (Karimi et al., 2013). Sin 

embargo, el aporte del agua interceptada por la vegetación podría estar subestimado cuando 

no se considera que ésta podría ser aprovechada por las plantas al ser absorbida 

directamente a través de las hojas o bien disminuyendo la transpiración. En ecosistemas 

semiáridos alrededor del mundo la cantidad de agua interceptada por la vegetación y 

considerada como agua perdida en los balances hídricos varía entre 7 y 27% del total de las 

precipitaciones (Pressland, 1973; Wang et al., 2005; Zhang et al., 2017; Zheng & Jia, 

2019). Este rango de valores es dependiente de las características de la vegetación (Zhang 

et al., 2009; Li et al., 2016; Zhang et al., 2016) y del tipo (tamaño e intensidad) de los 

eventos de lluvia (Owens et al., 2006; Zhang et al., 2015). 

Aun cuando en ecosistemas áridos/semiáridos las precipitaciones sean escasas la 

superficie foliar puede almacenar agua de fuentes no meteóricas como el rocío. El rocío es 

la condensación del vapor de agua atmosférico sobre una superficie que ocurre 

normalmente a la noche cuando la temperatura de la superficie es menor a la temperatura 
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del aire (Beysens, 1995). La importancia del rocío, además de alterar el balance de energía 

de la hoja reduciendo la transpiración durante la mañana, consiste en actuar como una 

fuente alternativa de agua para la absorción de agua a través de las hojas (Dawson & 

Goldsmith, 2018; Guo et al., 2016; Munné-Bosch & Alegre, 1999). Especialmente en 

regiones áridas y semiáridas el rocío es una importante fuente de agua contribuyendo a la 

supervivencia de las plantas (Pan et al., 2010; 2014). La presencia y contribución del rocío 

al balance hídrico ha sido considerada como escasamente relevante debido a que la 

condensación potencial tiene una relación de 1:14 con la evaporación potencial en algunos 

ecosistemas áridos (Ben-Asher et al., 2010). Sin embargo, en otros ecosistemas áridos 

puede representar el 30% de la precipitación o contribuir con hasta 30 mm en el balance de 

agua anual (Malek et al., 1999).   

Las gotas de agua interceptadas por las hojas o formadas por condensación son 

reservadas temporalmente sobre su superficie (Xiao & McPherson, 2016). Holder (2013) 

define la capacidad de agua almacenada en el canopeo como la cantidad de agua retenida 

una vez que termina de drenar luego de una lluvia y en ausencia de viento, y es afectada por 

diferentes factores, como la intensidad de la precipitación, el área foliar, la forma y 

disposición de las hojas (Aston, 1979; Herwitz, 1985; Keim et al., 2006) así como de la 

arquitectura del canopeo (Hutchings et al., 1988; Xiao et al., 2000; Pypker et al., 2005; 

Garcia-Estringana et al., 2010) y de características químicas y morfológicas de la superficie 

foliar (Konrad et al., 2012; Holder 2013; Wang et al., 2015). Si el agua puede ser 

almacenada sobre la superficie foliar un tiempo suficiente antes de que esta sea evaporada, 

el agua podría entrar al interior de la hoja desde su superficie. 

Esta vía de entrada del agua al interior de la planta ha sido detectada en más de 230 

especies, pertenecientes a más de 77 familias a través de seis biomas diferentes (Berry et 

al., 2019). En ecosistemas áridos y semiáridos la lluvia interceptada y luego la absorción 

foliar puede ser muy relevante ya que las plantas están expuestas a períodos prolongados de 

déficit hídrico en los cuales no pueden acceder al agua retenida en el suelo. Sin embargo, en 

estos ecosistemas los eventos de precipitación que resultan en el mojado de las hojas 

pueden ocurrir durante varios días al año (por ejemplo se han registrado 29 días en algunos 

desiertos y 83 días en estepas, sabanas o bosques; Dawson & Goldsmith, 2018), en los 
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cuales las plantas con alta capacidad de intercepción pueden aprovechar. Entre las 

adaptaciones de la vegetación a ambientes secos se encuentra el cierre estomático bajo 

condiciones de déficit hídrico (Bucci et al., 2005; Scholz et al., 2012) o la presencia de 

cutículas gruesas (Kumar & Sen, 1985; Ali et al., 1999; Boom et al., 2005; Nawazish et al., 

2006). Si bien estas características podrían limitar la absorción foliar, (Cassana et al., 2016; 

Berry et al., 2019), los bajos potenciales hídricos que experimentan las especies de la estepa 

patagónica (Scholz et al. 2012; Carbonell Silletta, 2020) contribuyen a incrementar la 

fuerza motriz para el movimiento de agua hacia el interior de la hoja desde su superficie. 

Sin embargo, mientras que algunos estudios no encontraron un efecto de la disponibilidad 

de agua en el suelo (Cassana et al., 2016), otros mencionan una disminución ante 

condiciones de sequía (Vaadia & Waisel, 1963) o un aumento en la absorción foliar durante 

la estación seca (Boanares et al., 2019).  

La estepa patagónica es un ecosistema donde el acceso a diferentes fuentes de agua 

edáficas determina muchas características funcionales de sus especies de plantas 

dominantes (p.ej. el estado hídrico, la eficiencia hidráulica, la regulación estomática, la 

resistencia a las bajas temperaturas, entre otras (Bucci et al., 2009; 2013; Scholz et al., 

2012)). Sin embargo, aunque el acceso a diferentes fuentes de agua en el suelo depende de 

la profundidad del sistema radical, el acceso a fuentes de agua atmosféricas sería 

relativamente más uniforme para toda la vegetación, aunque su efecto dependerá de las 

características del canopeo (Capítulo 3) y de su capacidad de aprovechamiento (Capítulo 

4). 

Los objetivos de este estudio consistieron en: i- evaluar las distintas fuentes de agua 

disponibles para las plantas; ii- determinar el porcentaje de agua de intercepción retenida 

por el canopeo, iii- evaluar la capacidad de absorber agua a través de la superficie foliar y 

su variabilidad inter-específica y estacional de especies arbustivas y herbáceas de la estepa 

patagónica y iv-evaluar si la tasa de transpiración por unidad de terreno cubierto por las 

especies y la tasa de transpiración por unidad de área foliar está relacionada con la tasa de 

absorción foliar. Una de las hipótesis planteadas fue que las especies difieren en la 

capacidad de absorción foliar en función del acceso que tienen al agua edáfica. Se espera 

que especies cuyo sistema radical explora horizontes superficiales (más secos) del suelo 
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absorberán mayor cantidad de agua a través de su superficie foliar que especies que 

exploran capas de suelo más profundas con abundante disponibilidad de agua. Otra 

hipótesis planteada fue que la absorción foliar dentro de las especies varía estacionalmente, 

tal que en la estación seca (verano) la absorción foliar incrementará debido a la mayor 

fuerza motriz para el movimiento de agua desde la superficie foliar al interior de la hoja. La 

última hipótesis fue que la absorción foliar compensa la escasa disponibilidad de agua en el 

suelo que las especies tienen para la transpiración, de modo tal que se espera que las 

especies con mayor capacidad de absorción foliar serán las especies con raíces superficiales 

y que tienen menor tasa de transpiración.   

 

2.2 MATERIALES Y MÉTODOS 

2.2.1 Sitio de estudio 

El estudio fue realizado en el Campo Experimental Rio Mayo (CERM) 

perteneciente al Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria (INTA), localizado en Rio 

Mayo, al suroeste de la provincia de Chubut, Argentina (45°25´S, 70°20´W; 500 msnm, 

Fig. 2.1). La precipitación anual promedio desde 1982 hasta 2019 fue de 132 mm, variando 

desde 50 hasta 220 mm anuales. La precipitación se concentra principalmente en invierno y 

principio de la primavera. Los eventos de precipitación durante la estación seca ocurren de 

manera aislada y son impredecibles (Paruelo et al., 1998). La temperatura anual promedio 

es de 8,4°C, y la temperatura diaria promedio varía desde 14°C en enero hasta 2°C en julio 

(Fig. 2.8.B). El déficit de saturación del aire medio mensual muestra una marcada 

estacionalidad, variando desde 0,15 – 0,16 kPa para los meses de junio – julio hasta 0,95 

kPa en el mes de enero (Fig. 2.8.A). La región se caracteriza por la presencia de fuertes 

vientos (media anual de 15 km/h), que provienen principalmente desde el sudoeste (Beltrán, 

1997). Acorde con el sistema de información de suelos del INTA (www.sisinta.inta.gob.ar) 

los suelos se caracterizan por ser de textura gruesa (arenosos) en el horizonte A y con una 

estructura granular. Luego de este horizonte se encuentra un horizonte que se caracteriza 

por ser de textura franco-arcillosa, con estructura en bloques, clasificado como Bt. Luego 

del horizonte Bt se encuentra un horizonte de transición C+D el cual termina con un límite 

abrupto por la presencia de la napa freática. Este horizonte también es franco-arcilloso con 
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una estructura masiva. Son suelos con buen drenaje superficial, que presentan un 20 % de 

pedregosidad en superficie y rasgos de erosión severa. A profundidades mayores a 70 cm, 

que varía dependiendo del sitio, se encuentra una capa de carbonato de calcio. 

 

Figura 2. 1. A-B) Mapa con la ubicación del Campo Experimental Rio Mayo (CERM) 

perteneciente al INTA, Chubut. 

 

La vegetación es la típica estepa herbáceo-arbustiva de la Patagonia, donde los 

pastos y arbustos están distribuidos en parches y presentan una cobertura entre 30 y 40 % 

(Pereyra et al., 2017). Ocho especies dominantes de esta estepa fueron seleccionadas para 

este estudio (Fig. 2.2), en el cual se incluyeron dos especies de pastos: Pappostipa speciosa 

(Trin. & Rupr.) Romasch. y Poa ligularis Neese ex Steud, y seis especies leñosas, tres 

arbustos deciduos: Adesmia volckmannii Phil., Azorella prolifera (Cav.) G. M. Plunkett & 

A. N. Nicolas (ex Mulinum spinosum) y Lycium chilense Miers ex Bertero, y tres arbustos 

perennes: Berberis microphylla Jussieu Lam, Schinus johnstonii Barkley y Senecio 

filaginoides De Candolle (Tabla 2.1).  

B A 
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Tabla 2.1. Familia, forma de vida, fenología foliar, altura de la planta, profundidad máxima de 

raíces y cobertura de las 8 especies estudiadas de la estepa patagónica. 

Especie Familia 
Forma 

de vida 

Fenología 

foliar 

Altura 

de la 

planta 

(cm) 

Profundidad 

máxima de 

raíces (cm) 

Cobertura 

(%) 

       

Adesmia 

volckmannii 
Fabaceae Arbusto Deciduo 

76,2 

(4,5) 
<200 5,84 (0,8) 

Azorella 

prolifera 
Apiaceae Arbusto Deciduo 

40,8 

(1,8) 
<100 6,12 (0,93) 

Berberis 

microphylla 
Berberidaceae Arbusto Siempreverde 

96,3 

(3,5) 
>200 2,66 (1,33) 

Lycium 

chilense 
Solanaceae Arbusto Deciduo 

88 

(0.50) 
< 200 1,04 (0,84) 

Pappostipa 

speciosa 
Poaceae Pasto Siempreverde 

33,2 

(1,6) 
<50 

23,56 

(2,57) 

Poa ligularis Poaceae Pasto Siempreverde 
29,7 

(1,5) 
<50 8,25 (2,56) 

Schinus 

johnstonii 
Anacardiaceae Arbusto Siempreverde 

210 

(15) 
>200 0,42 (0,28) 

Senecio 

filaginoides 
Asteraceae Arbusto Siempreverde 

36,1 

(1,4) 
<100 4,88 (1,02) 
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Figura 2.2. Imágenes de las ocho especies de plantas dominantes de la estepa patagónica 

estudiadas. 

 

Las especies difieren en la profundidad del sistema radical, pudiéndose clasificar en 

cuatro diferentes profundidades: especies con raíces hasta 0,50 m de profundidad (P. 

speciosa, P. ligularis; Fig. 2.3), especies con raíces hasta 1 m (S. filaginoides y A. 

prolifera, Fig. 2.4), especies con raíces hasta 2 m (A. volckmannii y L. chilense; Fig. 2.5) y 

especies con raíces que superan los 2 m de profundidad (B. microphylla y S. johnstonii; 

Fig. 2.6). Los pastos poseen un sistema radical fibroso, mientras que los arbustos tienen un 

sistema radical dimórfico, compuesto por una raíz pivotante y raíces laterales (Bucci et al., 

2009). 
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Figura 2.3. Sistema radical de los pastos (Poa ligularis) con raíces en los primeros 50 cm de 

profundidad. 

 

 

Figura 2.4. Sistema radical de especies con raíces dentro del metro de profundidad (Azorella 

prolifera a la izquierda y Senecio filaginoides a la derecha). 
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Figura 2.5. Sistema radical de especies con raíces hasta 2 m de profundidad (Adesmia 

volckmannii). 

 

 

Figura 2.6. Sistema radical de especies con raíces que superan 2 m de profundidad (Berberis 

microphylla a la izquierda y Schinus johnstonii a la derecha). 
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2.2.2 Tamaño de los pulsos de lluvia 

Para determinar el tamaño de los pulsos de lluvia se usaron registros meteorológicos 

de la estación del INTA localizada en el área de estudio. Estos datos se encuentran en la 

página web del INTA (http://sipas.inta.gob.ar). Se analizaron todos los pulsos de lluvia en 

un periodo de 10 años (desde enero de 2008 hasta diciembre de 2017) y se clasificaron 

según su tamaño en: < 1, 1-5, 5-10, 10-20 and > 20 mm. 

 

2.2.3 Agua libre sobre la hoja 

Para estimar el tiempo que la superficie de las hojas permanece con una capa de 

agua libre se utilizaron sensores wetness (Modelo LWS-1, Decagon Devices, Pullman, 

WA, USA) desde octubre de 2016 hasta marzo de 2017. Estos sensores están diseñados 

para tener propiedades termodinámicas similares a las de la hoja de una planta. Miden la 

constante dieléctrica en una zona de aproximadamente 1 cm sobre su cara superior. La 

constante dieléctrica del aire (1) es mucho menor que la del agua (80) o que la del hielo (5). 

El sensor envía una señal eléctrica proporcional al dieléctrico en la zona de medición, y por 

lo tanto proporcional a la cantidad de agua o hielo en la superficie del sensor, hacia un 

sistema de adquisición de datos. Tres sensores wetness fueron colocados a un metro de 

altura, cada sensor se conectó a un sistema automático de control, medición y registro de 

datos (EM50, Decagon Devices) y cada 10 minutos se realizó una medición. El sensor 

wetness opera con 2 umbrales diferentes, uno a 450 mV y otro a 460 mV, de modo tal que 

cuando el sensor se encuentra seco los valores se ubican por debajo del primer umbral. Sin 

embargo, debido a que la presencia de polvo puede hacer que los valores se eleven hasta 

450 mV, se decidió utilizar los valores que se encuentren entre 460 mV y 700 mV  como 

indicador de rocío y valores superiores a 700 mV se consideraron como lluvia; 

adicionalmente se compararon los valores del sensor wetness con los valores de 

precipitación obtenidos de la estación meteorológica ubicada en el sitio de estudio, para 

poder distinguir entre rocío y pequeños pulsos de lluvia.  
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2.2.4 Contenido volumétrico de agua del suelo 

El contenido volumétrico de agua fue medido a 10, 40, 100 y 200 cm de 

profundidad del suelo cada 30 minutos desde enero de 2016 hasta marzo de 2017 con 

sensores ECH2O (Decagon Devices, Inc.). Los sensores fueron instalados en 5 perfiles de 

suelo, de tal manera que cada profundidad tiene 5 réplicas. Los sensores fueron conectados 

a un sistema automático de control, medición y registro de datos CR1000 (Campbell 

Scientific, UT, USA).  

 

2.2.5 Variación del nivel freático  

La dinámica del nivel freático fue analizada con transductores de presión de alta 

precisión (Levelogger Gold, Solinst, Canadá) instalados en tres pozos donde el nivel de 

agua se encontraba a 1,4, 1,9 y 2,25m. Los sensores se instalaron por debajo del nivel del 

agua. Cada sensor registró la presión hidrostática de la columna de agua por encima de él 

cada 30 minutos. En cada pozo se instaló, además, un barelogger que mide la presión 

atmosférica. El nivel del agua y su variación se determinó como: 

Ph= Pa - Patm     Ecuación 2.1 

Donde Ph es la altura de la columna de agua (calculada automáticamente por el levelogger a 

partir de la presión), Pa es la presión total medida por el levelogger y Patm es la presión 

atmosférica.  

 

2.2.6 Intercepción 

Para estimar el agua de intercepción retenida en el canopeo (Ir) se usó el método 

gravimétrico ex situ propuesto por Holder (2012). El mismo consistió en cortar una rama en 

el caso de los arbustos o una planta entera en el caso de los pastos, y luego colocarlas bajo 

un simulador de lluvias. Se calculó la intercepción (%) como la diferencia entre la lluvia 

simulada (Pi=1,8 mm) y la lluvia recolectada debajo del canopeo (Pf) por seis recipientes 

(de área y peso conocido). Los recipientes fueron pesados luego de que finalizó el goteo a 

través del canopeo, asumiendo que el resto fue interceptado por el canopeo. Se realizaron 



 
 

38 
 

tres repeticiones por especie. Luego el porcentaje de agua de intercepción retenida en el 

canopeo fue calculada como: 

 

Ir (%) = 100 – ((Pf * 100)/ Pi)     Ecuación 2.2 

 

Para estimar la intercepción a nivel de ecosistema se utilizó la intercepción de cada especie 

y su % de cobertura (Tabla 2.1). 

 

2.2.7 Cobertura 

 La cobertura vegetal total fue estimada a través del método de línea de intercepción 

(Matteucci & Colma, 1982). Se realizaron 8 transectas de 100 m cada una y se realizó una 

observación cada 1 m a lo largo de cada transecta. En caso de no poder medir directamente 

sobre la transecta debido a impedimentos físicos (presencia de matorrales o porte alto de 

vegetación) se realizó el relevamiento mediante transecta de Punto al Paso (Elissalde et al., 

2002). Para la estimación de la cobertura se partió del supuesto de que un toque positivo 

equivale a 1% de cobertura (Krebs, 1972).  

 

2.2.8 Transpiración 

La transpiración o consumo de agua por dia (mm dia
-1

) de una planta de cada 

especie fue estimada mediante una cámara abierta de intercambio de gases (OTC, open top 

chamber) (Fig. 2.7). La cámara, construida en el laboratorio, es similar a la descrita por 

Scholz et al. (2010), y su diagrama con los componentes se encuentra en Cristiano et al. 

(2015). La OTC está construida por una estructura de malla galvanizada y recubierta con 

plástico transparente. La cámara tiene un volumen de 0,73 m
3
 y está conformada por una 

base cilíndrica de 0,78 m de diámetro y un cono en su parte superior, el cual posee un 

orificio de salida de 0,1 m de diámetro. Mediante un ventilador ubicado cerca de la base se 

introduce aire a la cámara y usando un anemómetro se mide el caudal de salida en la parte 

superior de la cámara. La densidad de vapor de agua que ingresa y luego sale de la cámara 



 
 

39 
 

es determinada mediante un higrómetro de punto de rocío (HR 33 T, YES, Yankee 

Environment System,Ontario, Canadá), al cual son conducidos a través de conductos 

Tygon, regulada mediante un flujímetro para obtener un caudal de 4 l/min. Los datos son 

registrados en un datalogger (CR10X, Campbell Sci.) a intervalos de 1 s. Para calcular el 

flujo de vapor desde el suelo desnudo y/o de la vegetación encerrada dentro de la cámara se 

utiliza la siguiente ecuación: 

 

ET = V (ρsalida - ρentrada) / A    Ecuación 2.3 

 

donde ET es la evapotranspiración (ET= evaporación [E] + transpiración [T]), V es el 

caudal volumétrico (m
3
 s

-1
), ρentrada y ρsalida son las densidades de vapor de agua (g  m

-3
) de 

las corrientes de aire salientes y entrantes, respectivamente, y A es el área de la cámara 

basal (m
2
).  

 Los cambios en las condiciones micro-climáticas dentro de la cámara deben ser 

minimizados, por lo que el tiempo de medición es de 4 a 6 minutos. Las mediciones se 

hicieron cada tres horas durante un día típico en primavera y verano, utilizando tres plantas 

por especie. Para calcular la evaporación del suelo desnudo se usaron tres diferentes 

micrositios. A la ET total se le descontó la evaporación del suelo desnudo para poder 

obtener la transpiración de cada especie. Para ello se consideró el porcentaje de suelo no 

cubierto por la vegetación dentro del área que abarca la cámara, y la evaporación del suelo 

desnudo en esa hora del día. Luego se graficaron los valores diarios y se obtuvo el área bajo 

la curva para obtener el valor diario de transpiración, el cual fue expresado en mmol m
-2

 

día
-1

. 
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Figura 2.7. Cámara abierta de intercambio de gases usada para medir la transpiración por unidad de 

superficie de terreno cubierta por las plantas. 

 

 La transpiración por unidad de área foliar fue determinada durante el mediodía, en 

días soleados, en primavera y verano, usando un equipo portátil de intercambio de gases 

(LI-6400, LI-COR, Lincoln, NE) conectado a una cámara foliar de 3x2 cm. Debido al 

reducido tamaño foliar, se tomó un conjunto de hojas completamente expandidas (cinco 

repeticiones por planta y cinco plantas por especie). Se midió el área foliar para poder hacer 

luego una corrección con respecto al área de la cámara foliar. Las mediciones fueron 

realizadas con 400 µmol mol
-1

 CO2 dentro de la cámara  foliar, generadas por un cilindro de 

CO2 de 12 g conectado al LI-6400. La tasa de flujo de aire que entró a la cámara fue de 500 

µmol s
-1

. Para asegurar la saturación de luz, pero evitando la foto-inhibición, la densidad de 

flujo de fotones se mantuvo constante a 1200 µmol m
-2

 s
-1

.  

 

2.2.9 Absorción foliar 

 Se evaluó la capacidad de absorción foliar de agua (AFA) de cada especie midiendo 

directamente la absorción a través de la superficie de la hoja, de acuerdo al protocolo usado 
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por Limm et al. (2009). Treinta hojas por especie (se usó una muestra compuesta por 3 

hojas por repetición para disminuir el error asociado a la balanza) y estación fueron 

cortadas en el campo al mediodía y transportadas inmediatamente al laboratorio en bolsas 

herméticas. Luego se sellaron los peciolos con cianoacrilato y las hojas fueron pesadas y  

sumergidas en agua durante 3 horas. Cada una hora las hojas fueron sacadas del agua, 

secadas con servilletas de papel y pesadas nuevamente. Para calcular el error debido al agua 

residual que puede quedar luego de ser secadas, se dejó a las hojas expuestas al aire, luego 

se pesaron, sumergieron en agua por un segundo, se secaron y nuevamente se pesaron. La 

absorción foliar de agua para cada intervalo de tiempo fue calculada de acuerdo al cambio 

en la masa foliar después de ser sumergida en agua y corrigiendo por el agua residual: 

 

AFA = (Masa2 – Masa1) – (Masa4 – Masa3)   Ecuación 2.4 

 

donde, Masa1 es la masa de la hoja antes de ser sumergida en agua, Masa2 es la masa de la 

hoja después de ser sumergida, Masa3  y Masa4 es la masa antes y después de ser sumergida 

pero secada al aire para calcular el potencial error. El incremento en la masa de agua 

expresada en mmol fue normalizado por el área foliar (m
2
). La absorción foliar de agua 

para todas las especies bajo estudio fue determinada durante el transcurso de una semana 

dentro de cada estación. Las muestras para todas las especies fueron colectadas en días con 

similares condiciones climáticas en cada estación.  

 

2.2.10 Análisis estadístico  

 Todos los análisis estadísticos fueron realizados utilizando el software R v.3.4.4 (R 

Development Core Team 2018). Para evaluar la absorción foliar se hicieron 2 modelos 

distintos, uno para evaluar la absorción por especie y otro por profundidad de raíz. Para la 

absorción foliar por profundidad de raíz, se usaron modelos lineales mixtos (MLL) con test-

F (paquete “lme4”; Bates et al., 2015) para evaluar los efectos de la interacción entre 

estación y profundidad de raíces (variables explicativas), con la especie como variable 
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aleatoria, sobre la absorción foliar de agua. Fue necesario ajustar la varianza del modelo 

utilizando la función VarPower (ajustada por profundidad de raíces). Se usaron GLSs para 

evaluar los efectos de la interacción entre especie y estación (variables explicativas) sobre 

la absorción foliar, y las mismas variables se usaron para evaluar la transpiración. Fue 

necesario ajustar la varianza del modelo en ambos casos, utilizando la función VarPower 

para transpiración y VarComb (combinando VarIdent ajustado por especie con VarPower) 

para AFA. Para evaluar la diferencia de intercepción entre especies se utilizaron GLSs, sin 

necesidad de ajustar varianza en dicho modelo. Se usaron regresiones lineales para evaluar 

la relación entre absorción foliar y transpiración con la profundidad de raíces. Se usaron los 

valores correspondientes al resultado del modelo para cada grupo de profundidad de raíces 

en cada estación. Nos basamos en el criterio de selección de Akaike para tamaños pequeños 

de muestras para hacer la selección de modelos (AICc; Burnham & Anderson 2002). La 

simplificación de los factores aleatorios y fijos de todos los modelos para alcanzar el 

modelo mínimo adecuado se llevó a cabo mediante prueba de hipótesis. Los análisis post-

hoc de Bonferroni (paquete “multcomp”; Hothorn et al., 2008) fueron utilizados para hacer 

comparaciones múltiples en todos los modelos cuando el test-F fue significativo (p< 0.05), 

excepto para intercepción y transpiración, en los que que se utilizó el test de Tukey para el 

análisis post-hoc. 

 

2.3 RESULTADOS 

El sitio de estudio presentó un patrón estacional en el déficit de saturación del aire 

(Fig. 2.8.A), temperatura del aire y precipitación (Fig. 2.8.B). El déficit de saturación del 

aire fue mayor en verano y menor en invierno consistente con las variaciones en la 

temperatura del aire y las precipitaciones. La temperatura máxima mensual fue cercana a 25 

˚C y la mínima mensual cercana a 9˚C. Durante el invierno, las temperaturas mínimas 

descendieron por debajo de 0˚C. Durante el período 2008-2017, el 48% de los eventos de 

lluvia correspondieron a pequeños pulsos, menores a 1 mm, y el 40% de los pulsos tuvieron 

valores entre 1 y 5 mm (Fig. 2.8.C).  
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Figura 2.8. A) Déficit de saturación del aire medio mensual para el período 2007-2019. B) 

Temperatura mensual mínima, media y máxima del aire y lluvias mensuales históricas (1982-2019) 

en el Campo Experimental Rio Mayo (INTA). (Fuente: http://sipas.inta.gob.ar/). C) Porcentaje de 

los pulsos de lluvia clasificados según tamaño (< 1, 1-5, 5-10, 10-20 and > 20 mm) para el período 

2008-2017. 

 

Durante la primavera 2016 y verano 2017 se observaron 45 días con formación de 

rocío. El periodo total durante en el cual las hojas se encontraron cubiertas con una 

superficie de agua, considerando lluvias y rocío, fue de aproximadamente 177 horas (Fig. 
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2.9). El promedio de tiempo que una hoja permaneció con agua sobre su superficie durante 

los eventos de lluvia fue de 4 ½ horas, mientras que durante la formación de rocío fue de 

aproximadamente 3 horas (Fig. 2.9). 

 

Figura 2.9. Cantidad de horas en que las hojas permanecen con una capa de agua libre y el tipo de 

evento (rocío o precipitación) durante la primavera del 2016 y verano del 2017. El valor sobre cada 

columna indica el valor medio ± error. 

 

El contenido de agua en el suelo desde enero del 2016 hasta marzo del 2017 varió 

estacional y espacialmente dentro del perfil del suelo (Fig. 2.10.A). El contenido 

volumétrico de agua en el suelo a 100 y 200 cm de profundidad se mantuvo constante a lo 

largo del año (cercano al 8%), mientras que en la parte más superficial del suelo (10 cm de 

profundidad) varió desde 5% en la estación seca hasta 20% en el invierno. 
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Figura 2.10. (A) Contenido volumétrico de agua en el suelo (%) para 4 profundidades: 10 cm, 40 

cm, 100 cm y 200 cm, y (B) variación estacional del nivel freático entre el 1 de enero de 2016 al 28 

de marzo de 2017. Cada línea en (A) representa la media diaria de 5 sensores por profundidad. 

 

El agua freática se encuentra relativamente superficial, entre 1,4 y 5 m dependiendo 

del área (datos no mostrados). En el pozo analizado y cercano al sitio donde se determinó el 

contenido de agua en el suelo, el nivel del agua al momento de la instalación del freatímetro 

en 2014 era de 2,25 m (Fig. 2.10.B). El nivel del agua varío estacionalmente, alcanzando el 

nivel mínimo al final del verano, y los niveles máximos en primavera (Fig. 2.10.B). La 

variación estacional es aproximadamente de 10 cm. 

El porcentaje de agua retenida por intercepción por el canopeo de las especies 

analizadas luego de un pulso de agua de 1,8 mm varió entre 50,77 y 91,69% (Fig. 2.11.A). 

El valor más bajo correspondió a L. chilense mientras que el valor mayor fue de S. 

filaginoides. La especie fue significativa como variable explicativa fija en el modelo 

_______________________________________
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planteado (F6-14= 11,27; p= 0,0001). La extrapolación del agua retenida por el canopeo a 

nivel de ecosistema, estimada teniendo en cuenta el porcentaje de cobertura de cada una de 

las especies, indicó que el 25% de toda el agua que es mantenida en el dosel se encuentra 

en el estrato herbáceo (Fig.2.11.B). Las especies arbustivas retuvieron el 12%. Las especies 

de raíces profundas como B. microphylla y S. johnstonii fueron las que presentaron los 

valores menores a nivel de ecosistema debido a su baja cobertura. 

 

 

Figura 2.11. Intercepción de agua (%) (A) a nivel de planta y (B) a nivel de ecosistema para ocho 

diferentes especies de la estepa patagónica. En (A) cada columna corresponde al valor medio (n=3) 

±error. Diferentes letras arriba de cada columna en (A) indica diferencias significativas entre 

especies (p< 0,05). En (B) el valor se estimó de acuerdo a la intercepción de cada especie y su 

cobertura total en el sitio de estudio. 



 
 

47 
 

El consumo de agua en mm dia
-1

 (considerando que toda el área es cubierta por una 

especie en particular) varió entre especies (Fig. 2.12). Durante la primavera las especies 

herbáceas fueron las especies que menos agua consumieron (0,12 ± 0.05 mm dia
-1

) (Fig. 

2.12.A), mientras que A. volckmannii, A. prolifera y S. johnstonii presentaron valores 

significativamente mayores a los pastos (p< 0,01). Durante la estación seca se mantuvo el 

mismo comportamiento entre las especies (Fig. 2.12.B). La interacción entre especies y 

estación no fue significativa (F6-28= 0,89; p= 0,51), la estación no fue significativa en el 

modelo (F1-34= 0,29; p= 0,58) y la especie fue estadísticamente significativa (F6-34= 5,39; 

p< 0,001). No se encontró ninguna relación entre el consumo de agua y la intercepción de 

las especies bajo estudio. 

 

 

Figura 2.12. Consumo de agua por especie (mm d
-1

) durante (A) primavera y (B) verano para 

arbustos y pastos de la estepa patagónica. Cada columna corresponde al valor medio (n=3) ±error. 

Letras minúsculas diferentes representan diferencias significativas entre especies dentro de una 

estación (p< 0,05) y diferentes letras mayúsculas diferencias significativas entre estaciones para una 

misma especie (p< 0,05). 
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 El cambio en el contenido de agua de las hojas en función del tiempo que estuvieron 

en contacto con agua demostró que todas las especies analizadas tienen capacidad de 

absorber agua directamente a través de su superficie foliar, tanto en primavera como en 

verano (Fig. 2.13). En varias especies, la tasa de absorción foliar por unidad de superficie 

(mmol m
-2

 s
-1

) tendió a ser mayor durante el periodo inicial de inmersión cuando las hojas 

presentaban mayor grado de deshidratación. Luego, la tasa de absorción foliar tendió a 

disminuir y el contenido de agua de las hojas aumentó gradualmente hasta llegar a su 

máximo valor. El contenido foliar de agua en L. chilense continuó aumentando 

sustancialmente luego de 3 horas de inmersión en verano (Fig. 2.13D). Poa ligularis 

exhibió la mayor velocidad de absorción foliar en los minutos iniciales luego de ser 

sumergida en agua para luego alcanzar un valor asintótico (Fig. 2.13.F). Los arbustos con 

sistema radical más profundo (B. microphylla y S. johnstonni) fueron las especies con 

menor absorción foliar (Fig. 2.13.C.G).  

Durante la primavera, las tasas mayores de absorción foliar (a las tres horas de 

inmersión) fueron observadas en los pastos y en A. prolifera y A. volckmannii (entre 0,37 y 

0,38 mmol m
-2 

s
-1

) (Fig. 2.14.A). Hubo un aumento significativo en la absorción foliar 

desde la primavera al verano en A. prolifera y P. ligularis (p< 0,001), mientras que en A. 

volckmannii se observó una disminución para el mismo período (p< 0,001) (Fig.2.14.B). 

En verano los valores más altos de absorción foliar fueron registrados en A. prolifera (0,75 

mmol m
-2

 s
-1

). La interacción entre especies y estación fue significativa (F7-138= 16,67; p< 

0,0001). La absorción foliar luego de una hora de inmersión y la absorción foliar después 

de 3 horas de inmersión fueron lineal y positivamente correlacionadas (y= 1,61 + 1,44 x; 

R
2
= 0,76; p< 0,001), de modo tal que las especies con mayor absorción inicial fueron 

también las que más agua absorbieron al final del tratamiento. La absorción foliar de agua 

integrada entre ambas estaciones teniendo en cuenta el tiempo promedio que permanece 

una hoja mojada varió entre 21 mol m
-2

 en S. jonhstonii y 241 mol m
-2 

en P. ligularis. 
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Figura 2.13. Incremento en el contenido de agua de las hojas por unidad de superficie foliar en 

función del tiempo de inmersión en agua para 8 especies de plantas de la estepa patagónica. Cada 

punto corresponde a la media ± error de 10 plantas por especie y tres hojas por planta. Línea solida 

(primavera), línea punteada (verano). Panel (A) corresponde a A. volckmannii, (B) a A. prolifera, 

(C) a B. microphylla, (D) a L. chilense, (E) a P. speciosa, (F) a P. ligularis, (G) a S. johnstonii y el 

panel (H) corresponde a S. filaginoides. 
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Figura 2.14. Absorción foliar de agua para ocho especies de la estepa patagónica estimada luego de 

sumergir en agua las hojas durante 3 horas. Cada barra representa el valor medio ± error de 10 

plantas por especie y tres hojas por especie. Diferentes letras representan diferencias significativas 

en la absorción foliar entre (A) primavera y (B) verano para cada especie. 

 

Cuando las tasas de absorción foliar de las especies fueron agrupadas de acuerdo a 

la profundidad de raíces se encontró que las especies con raíces superficiales fueron las que 

presentaron mayor absorción foliar (Fig. 2.15). Durante primavera la absorción foliar fue 

significativamente mayor en los grupos de especies con sistema radical menor a 1 m de 

profundidad (p< 0,01) (Fig. 2.15.A). Los pastos presentaron valores medios de 0,35 ± 0,02 

mmol m
-2

 s
-1

, mientras que los grupos de arbustos con raíces más profundas tuvieron 

valores medios de 0,05 ± 0,01 mmol m
-2

 s
-1

. Durante el verano se observaron diferencias 

significativas entre grupos de especies con sistema radical hasta 1 m y grupo de especies 

con raíces de más de 1 m de profundidad (p< 0,01), y entre grupos de especies con raíces 

hasta 2 m y de más de 2 m (p< 0,01) (Fig. 2.15.B). Los valores más bajos de absorción 
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foliar fueron observados en el grupo de especies de sistema radical de mayor profundidad 

(0,06 ± 0,01 mmol m
-2

 s
-1

) mientras que las especies con sistema radical hasta 1 m de 

profundidad presentaron los valores más altos (0,46 ± 0,08 mmol m
-2

 s
-1

). Se encontró un 

aumento significativo en la absorción foliar desde primavera a verano en las especies con 

sistema radical hasta 1 m (0,23 ± 0,02 mmol m
-2

 s
-1

; p= 0,0196) (Fig. 2.15). Hubo una 

interacción significativa entre estación y profundidad de raíces (F3-13= 7,00; p< 0,001). La 

especie como factor aleatorio también fue significativa (p< 0,001). 

  

 

Figura 2.15. Absorción foliar de agua para grupos de especies con diferente profundidad de raíces 

luego de 3 horas con la superficie foliar en contacto con agua. Cada barra representa el valor medio 

± error de 10 plantas por especie, 3 hojas por especie y 2 especies por profundidad de raíz. 

Diferentes letras minúsculas representan diferencias en absorción foliar entre grupos de especies 

dentro de una misma estación. Diferentes letras mayúsculas indican diferencias en absorción foliar 

entre (A) primavera y (B) verano para cada grupo de especies. 
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Tanto la absorción foliar como el consumo de agua fueron significativamente 

correlacionadas con la profundidad del sistema radical a través de las estaciones (Fig. 2.16. 

A y C). Mientras la absorción foliar fue negativamente y linealmente correlacionada con la 

profundidad de las raíces (y= 0,51 – 0.10x; R
2
= 0,86; p= 0,0009), el consumo de agua fue 

positiva y exponencialmente correlacionado con el acceso al agua edáfica (y= -7 + 7.45* 

(1- exp (-3.11*x)); R
2
= 0,69; p= 0,01). La tasa de transpiración por unidad de superficie 

foliar no se correlacionó con la profundidad de las raíces; sin embargo, hubo un tendencia a 

que los grupos de especies con raíces más superficiales presenten mayor tasa de 

transpiración (cerca de 6 mmol m
-2

 s
-1

) que las especies con raíces más profundas 

(aproximadamente 2 mmol m
-2

 s
-1

) (Fig. 2.16.B). 

Azorella prolifera fue la especie con mayor tasa de transpiración por unidad de 

superficie foliar (9 mmol m
-2

 s
-1

), mientras que A. volckmannii, B. microphylla y L. 

chilensis fueron las especies con las tasas de transpiración más bajas (menores a 2 mmol m
-

2
 s

-1
). La tasa de transpiración promedio se correlacionó directamente con la absorción 

foliar promedio a nivel de especie (y = 1,35 + 11,40x; R
2
= 0,66; p= 0,01). Es decir, las 

especies con mayor tasa de transpiración fueron aquellas con mayor absorción foliar (Fig. 

2.17). La relación absorción foliar a transpiración varió desde 0,015 en S. johnstonii hasta 

0,15 en L. chilense. 
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.  

Figura 2.16. (A) Relación entre absorción foliar de agua (mmol m
-2

 s
-1

), (B) transpiración por 

unidad de superficie foliar (mmol m
-2

 s
-1

), y (C) consumo de agua (mm día
-1

) por cada grupo de 

especies en función de la profundidad de raíces, para primavera y verano. Cada símbolo representa 

el valor medio ± error de 10 plantas, 3 hojas por especie y 2 especies por profundidad de raíces para 

absorción foliar, 3 hojas por planta y 5 plantas por especie para transpiración, y 3 plantas por 

especie para consumo de agua. Las líneas sólidas son las funciones ajustadas a los datos: (A) y= 

0,51 – 0.10 x; R
2
= 0,86; p= 0,0009; (B) y= 8.2 – 1.6 x; R

2
= 0,68; p= 0,17, (C) y= -7 + 7.45* (1- exp 

(-3.11*x)); R
2
= 0,98;  p= 0,01. 

 



 
 

54 
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Figura 2.17. Relación entre transpiración foliar promedio y absorción foliar de agua promedio a 

través de ocho especies de la estepa patagónica. Cada símbolo representa el valor medio ± error 

estándar de 10 plantas por especie y tres hojas por planta para cada estación para absorción foliar de 

agua y cinco plantas por especie por estación para transpiración. La recta ajusta a la función: y = 

1,35 + 11,40x; p= 0,01. 

 

2.4 DISCUSIÓN 

El contenido de agua en el suelo es uno de los princiaples limitante del 

funcionamiento de las plantas en climas áridos, y particularmente en la estepa patagónica 

donde existe una asincronía entre temperaturas favorables para el crecimiento de las plantas 

y las precipitaciones (Paruelo et al., 1998). La estación de crecimiento se inicia durante la 

primavera cuando el contenido de agua disponible en el suelo es aun relativamente alto y 

las temperaturas empiezan a incrementar. El contenido de agua en el suelo tiene un 

marcado patrón estacional, principalmente en las capas más superficiales, lo cual está 
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asociado al patrón de precipitaciones. Sin embargo, a mayores profundidades la 

disponibilidad de agua para las plantas es menos dependiente de las precipitaciones y así 

más estable a lo largo del año. Resultados previos en el área de estudio indican que la 

pérdida de agua del ecosistema por evapotranspiración representa entre el 78 y el 92% de 

las precipitaciones y que la vegetación consume entre 44 y 53% de la entrada de agua 

(Pereyra et al., 2017). En este estudio, Pereyra y colaboradores encontraron también que la 

cantidad de agua evapo-transpirada se corresponde con la disminución de agua en el perfil 

del suelo hasta 2 m de profundidad, sugiriendo que toda el agua consumida provendría del 

suelo. Sin embargo, durante la estación seca hay un desvío en la relación, tal que hay mayor 

pérdida de agua del ecosistema que la disminución de agua en el suelo, lo que sugeriría que 

cierta cantidad de agua puede ser pérdida del ecosistema sin el nexo del suelo.  

Si bien durante años más húmedos pueden observarse eventos de lluvia mayores a 

10 mm (Carbonell Silletta, 2020), usualmente se observan eventos más pequeños (< 5 mm) 

(Golluscio et al., 1998). Durante la primavera del 2016 y verano del 2017 se registraron 11 

días con  pequeños eventos de lluvia (menores a 8 mm) y 45 días con rocío. Estos eventos 

no son suficientes para generar un incremento en la humedad del suelo en la zona donde se 

encuentran las raíces, pero podría ser interceptada por la vegetación y una parte ser 

almacenada en el canopeo, manteniendo la superficie foliar húmeda por al menos 3 horas. 

Algunos estudios sugieren que en ambientes áridos y semiáridos las especies 

deberían tener características que reduzcan la intercepción de agua y mejoren el drenaje al 

suelo para que mayor cantidad de agua alcance la rizosfera y pueda ser absorbida por las 

raíces (Holder, 2013). Sin embargo, la estructura y morfología de las especies de la estepa 

patagónica, con algunas especies en cojín como A. prolifera o con canopeo relativamente 

denso como S. filaginoides y los pastos, resultan en una alta retención de agua por el 

canopeo luego de un pequeño pulso de lluvia. Esto es consistente con lo observado por 

Fleischbein et al. (2005), quienes determinaron que la capacidad de almacenamiento de 

agua está significativamente correlacionada de forma inversa con la porosidad de la copa y 

de forma directa con el índice de área foliar. Las características de la superficie foliar como 

la adhesividad (Capítulo 3) son determinantes de la retención de agua del canopeo, tal que 

especies con hojas con alta adhesividad presentan mayor intercepción (Holder, 2012; 2013; 
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Konrad et al., 2012). Los porcentajes tan elevados de agua interceptada y retenida por el 

canopeo en algunas especies de la estepa patagónica que, en general, es considerada como 

agua de intercepción que se perderá por evaporación directa, podrían contribuir al balance 

de agua a través de la absorción foliar. Los valores extrapolados a nivel de ecosistema 

teniendo en cuenta la cobertura de cada especie indican que más del 40% del agua que 

precipita sobre la vegetación no alcanza la superficie del suelo. Así la gran capacidad de 

retener agua por parte del canopeo sumado a que los pulsos de lluvia fuera de la estación 

húmeda son pequeños, contribuyen a la escasa disponibilidad de agua en el suelo durante la 

estación seca. Los resultados de este estudio indican que la magnitud del agua interceptada 

y retenida por el canopeo de las especies más abundantes de la estepa patagónica puede ser 

de gran importancia eco-hidrológica teniendo en cuenta que podría estar siendo 

parcialmente aprovechada por la vegetación a través de la absorción foliar. 

La transpiración o consumo de agua de las especies en mm dia
-1

 fue similar al 

observado por Pereyra et al. (2017) para un área cercana a la del presente estudio. Si bien 

no se observaron diferencias significativas entre estaciones, Pereyra et al. (2017) encontró 

que al principio del verano (enero) la transpiración todavía se mantiene en un valor similar 

al de primavera y recién se puede observar una diferencia significativa entre estaciones al 

final de la estación seca (marzo). Los presentes resultados de ausencia de diferencias 

significativas entre especies arbustivas, y la función asintótica entre consumo de agua y 

profundidad de raíces indican que el acceso a diferentes fuentes de agua edáficas no afecta 

la cantidad de agua que consumen las plantas cuando aún no se ha alcanzado el umbral de 

la estación seca. Bucci et al. (2009) demostraron que las especies de la estepa patagónica 

con sistema radical profundo tienen baja conductancia hidráulica (Kh) aunque generan un 

gradiente de potencial hídrico entre el suelo y las hojas h-s) que compensa la baja 

eficiencia hidráulica, y así el flujo de agua a través de la planta (F) es similar para las 

diferentes especies (F = Kh * h-s). De este modo, las especies arbustivas con raíces 

accediendo a fuentes de agua más abundantes y estables en el tiempo tienen similar 

consumo de agua que aquellas con un acceso más restringido en las capas superficiales del 

suelo. Esto no es así entre las especies de pastos y las arbustivas, donde los primeros 

presentan significantemente menor consumo de agua. La disponibilidad de agua para los 

pastos, que en general presentan raíces por encima de los 50 cm de profundidad, es muy 
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limitada. Bucci et al. (2009) mostraron que en los primeros 50 cm los potenciales hídricos 

del suelo descienden a valores cercanos a -4 MPa, mientras que a 100 cm ascienden a -2,5 

MPa y a mayores profundidades son cercanos a 0 MPa, indicando de esta manera que 

debajo de 1 m  la disponibilidad de agua en el suelo es similar para todas las especies. A 

nivel de las hojas, aunque la tasa de transpiración no fue correlacionada significativamente 

con la profundidad de las raíces, se diferenciaron dos grupos: los pastos y arbustos con 

raíces más superficiales con las mayores tasas de transpiración, y el resto de los arbustos 

con tasas bajas de transpiración. El hecho de que los arbustos con raíces superficiales 

consuman similar cantidad de agua pero presenten mayores tasas de transpiración que los 

arbustos con raíces accediendo a fuentes de agua más abundantes y estables en el suelo 

sugiere que las especies ajustan la pérdida de agua no solo a través de cambios en el 

sistema hidráulico y apertura estomática sino por cambios en la biomasa foliar. En general 

los arbustos de raíces profundas como B. microphylla y S. johnstonii, y aun A. volckmannii 

y L. chilensis, son arbustos de sustancialmente mayor tamaño que A. prolifera y S. 

filaginoides. Estas últimas especies y los pastos tendrían mayor tasa de intercambio de 

gases debido a que presentan una estación de crecimiento más corta que los arbustos con 

raíces profundas, los cuales mantienen el crecimiento por un periodo más largo pero a tasas 

más bajas (Bucci et al. 2009).   

Al igual que plantas de otros ecosistemas áridos (Yan et al., 2015; Wang et al., 

2016; Gong et al., 2019), las especies nativas de la estepa patagónica tienen capacidad de 

absorber agua desde la superficie foliar cuando la disponibilidad de agua en el suelo 

comienza a disminuir, coincidiendo con la estación de crecimiento, y durante la estación 

seca. Se observó una amplia variabilidad en la tasa de absorción foliar entre las especies 

estudiadas, desde 0,04 mmol m
-2 

s
-1

 en S. johnstonii en primavera hasta 0,75 mmol m
-2 

s
-1

 

en A. prolifera en verano (Fig. 2.14). Estos valores son mayores a los mencionados por 

Berry et al. (2019) para plantas de diferentes biomas (valores promedio: 0,063 ± 0,85 mmol 

m
-2 

s
-1

), lo que sugiere que la absorción foliar podría ser relevante en el balance hídrico de 

las plantas en la estepa patagónica. La mayor absorción foliar observada durante la estación 

seca comparada con la primavera, confirma la hipótesis de que un mayor gradiente de 

potencial hídrico entre el interior de la hoja y la superficie foliar cuando esta está húmeda 

favorece la absorción foliar. En el presente estudio no se encontró una correlación entre la 
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disminución del potencial hídrico foliar desde primavera a verano con el incremento en la 

absorción foliar a través de las especies. Sin embargo, todas las especies analizadas son 

anisohídricas (Scholz et al. 2012), y así disminuyeron el potencial hídrico cuando la 

disponibilidad de agua decreció (Capitulo 3, Tabla 3.1). El incremento en la absorción 

foliar de agua con la disminución del potencial hídrico es también consistente con los 

resultados de Schreel & Steppe (2019) en árboles de climas templados y con los resultados 

de Boanares et al. (2019) con especies de sabanas. Sin embargo, otros estudios demostraron 

que los cambios estacionales en la disponibilidad hídrica del suelo no afectan la absorción 

foliar (Cassana et al., 2016). Pero posiblemente en el estudio de Cassana et al. (2016) esta 

ausencia de efectos sea consecuencia de que la especie analizada exhibe potenciales 

hídricos foliares relativamente altos aún bajo condiciones extremas de sequía, con lo cual la 

fuerza motriz no sería suficientemente grande como para detectar diferencias en la 

absorción foliar de agua o contrarrestar las barreras para la entrada de agua a la hoja. Otros 

cambios estacionales como cambios en la composición de la cutícula de las hojas y que 

afectan las vías de penetración del agua hacia el interior del tejido, podrían también 

favorecer el incremento de la absorción de agua durante la estación seca. La permeabilidad 

de la cutícula tiende a incrementar con la edad de la hoja debido a la degradación y daño 

físico haciendo que las hojas más senescentes sean capaces de absorber mayor cantidad de 

agua (Burgess & Dawson, 2004; Fernández et al., 2017). 

 Consistente con nuestra hipótesis, los resultados sugieren que especies que pueden 

hacer uso de fuentes permanentes y más abundantes de agua en el suelo tienen menor 

capacidad de desacoplar temporalmente la absorción de agua de las fuentes de agua edáfica 

(fuente primaria) para hacer uso del agua depositada sobre la superficie foliar por efecto del 

rocío o pequeños pulsos de lluvia. Diferencias físico-químicas o estructurales de la 

superficie foliar (ej. hidrofobicidad, presencia de tricomas, composición química de la 

cutícula, densidad estomática, entre otras) pueden contribuir a las diferencias inter-

específicas (ver Capitulo 3).  

Pocos estudios han evaluado la relación existente entre la tasa de absorción foliar de 

agua y la tasa de transpiración por unidad de superficie foliar (por ejemplo Berry & Smith, 

2013; Cassana et al., 2016). Las especies patagónicas evaluadas en este estudio presentaron 
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tasas de transpiración por unidad de superficie foliar similar a las reportadas en otros 

ecosistemas áridos (Naithani et al., 2012; Bradford et al., 2014; Niu et al., 2016). Aun así,  

la tasa de absorción foliar de agua representó entre el 1,5 y el 15 % de la tasa máxima de 

transpiración. La relación lineal positiva entre la tasa de transpiración y la tasa de absorción 

foliar contradice la hipótesis propuesta, pero la explicación puede estar dada en que mayor 

cantidad de agua absorbida por la superficie foliar pone a disposición más agua para la 

transpiración y además mejora el estado hídrico (ver Capitulo 4) con lo cual se reduce el 

cierre estomático. De este modo, la mayor absorción foliar y tasa de transpiración podrían 

contribuir a mayores tasas de asimilación de carbono y concentrar el crecimiento en un 

periodo más corto de tiempo como fue mencionado anteriormente.  

En conclusión, los resultados indican que durante la estación de crecimiento y 

estación seca, la vegetación dispone de otras fuentes de agua transitorias (pulsos de lluvia y 

deposición de rocío) a las cuales puede acceder debido a la gran capacidad del canopeo de 

retener el agua proveniente de los pequeños pulsos de agua y la deposición de rocío. 

Sumado a ello, el agua retenida puede ser parcialmente absorbida a través de la superficie 

foliar, con lo cual lleva a reconsiderar el agua interceptada por la vegetación como agua 

perdida del ecosistema. Aunque las especies con raíces más superficiales están más 

expuestas a la sequía estacional, las tasas de transpiración son mayores que las de raíces 

profundas, posiblemente compensadas por la mayor capacidad de absorber agua a través de 

las hojas.  
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Capítulo  3 

Características biofísicas de la superficie foliar y su 

efecto sobre la absorción de agua en pastos y arbustos 

de la estepa patagónica 

 

3.1 INTRODUCCIÓN 

Varios estudios han focalizado sobre la importancia de incluir diferentes 

características de la superficie foliar en modelos hidrológicos (Holder, 2007; Rosado et al., 

2013; Wang et al., 2014; 2015) y sobre cómo estas características pueden afectar el uso de 

los recursos por parte de las plantas (Rosado et al., 2013). La superficie foliar es la interfase 

entre las plantas y el ambiente que las rodea, y sus propiedades pueden afectar procesos 

hidrológicos como la intercepción de la lluvia, el flujo de agua a través del tallo y el 

almacenamiento de agua en el canopeo (Chang, 2006; Holder, 2007, 2012, 2013; Konrad et 

al., 2012; Roth-Nebelsick et al., 2012; Wang et al., 2014). La máxima cantidad de agua que 

puede almacenar el canopeo es dependiente, además del índice de área foliar, del grado de 

humectabilidad de las hojas. La humectabilidad foliar describe el comportamiento del agua 

luego de entrar en contacto con la superficie foliar. El ángulo de contacto entre las gotas de 

agua y la superficie foliar, la adhesión y la retención de las gotas son propiedades de las 

hojas que determinan el grado de humectabilidad. Estas características de las hojas 

dependen de las propiedades químicas de su superficie y de su estructura y morfología 

(Challen, 1960; Holloway, 1969; 1970; Brewer et al., 1991; Neinhuis & Barthlott, 1997; 

1998; Koch et al., 2006; Shirtcliffe et al., 2006). La humectabilidad de las hojas puede 

variar dentro de una misma especie dependiendo de la edad de la hoja (Cape, 1983; Boyce 

et al., 1991; Kupcinskiene & Huttunen, 2005; Fernández et al., 2014), del grado de 

contaminación de la superficie foliar (Neinhuis & Barthlott, 1997), de la cara de la hoja 

(adaxial/abaxial) (Brewer & Nuñez, 2007; Fernández et al., 2014) y de las condiciones 
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ambientales (Neinhuis & Barthlott, 1997; Brewer & Nuñez, 2007; Aryal & Neuner, 2010, 

Kardel et al.,2012;  Goldsmith et al., 2017). 

 Algunos estudios sugieren que la humectabilidad de la superficie foliar afecta el 

intercambio gaseoso (Brewer & Smith, 1995; Ishibashi & Terashima, 1995; Misson et al., 

2005; Aparecido et al., 2017), reduce o incrementa la lixiviación de nutrientes (Massman et 

al., 1994; Cape ,1996; Burkhardt et al., 2012), aumenta el riesgo de invasión de patógenos 

(Reynolds et al., 1989; Evans et al., 1992; Huang et al., 2006), de deposición de material 

particulado (Neinhuis & Barthlott, 1998; Wang et al., 2013) y la intercepción de lluvia 

(Haines et al., 1985; Wilson et al., 1999; Tanakamaru et al., 1998; Wohlfahrt et al., 2006; 

Wang et al., 2014). Consecuentemente, debido al efecto negativo de mantener la superficie 

foliar húmeda, se sugiere que las plantas con hojas hidrofóbicas deberían ser seleccionadas 

para ambientes húmedos y plantas con hojas hidrofílicas para ambientes secos. El mojado 

de las hojas puede contribuir al balance hídrico de las plantas al reducir la pérdida de agua 

por la transpiración (Alvarado-Barrientos et al., 2014; Aparecido et al., 2015; Gerlein‐Safdi 

et al., 2018) o al incrementar el agua absorbida a través de la absorción foliar (Burgess & 

Dawson, 2004; Breshears et al., 2008; Eller et al., 2013; Cavallaro et al., 2020; Capítulo 2). 

Ambos son procesos que contribuyen a la supervivencia y crecimiento de las plantas 

(Nadezhdina et al., 2010; Steppe et al., 2018). Aunque una mayor humectabilidad podría 

reducir la difusión de CO2 y con ello la fotosíntesis, la eficiencia de uso de agua (EUA, 

ganancia de carbono en relación a la pérdida de agua) podría incrementar (Eller et al., 2013; 

Wu et al., 2018) debido a la disminución de la transpiración. La EUA podría incrementar 

por un mejoramiento en el estado hídrico (ya sea por la reducción en la transpiración o por 

absorción foliar) posterior al periodo de humedecimiento que permitiría mantener los 

estomas abiertos para la fijación de CO2. 

En los ecosistemas áridos donde las fuentes de agua edáficas son escasas, la 

combinación de hojas altamente humectables y con capacidad de absorber agua a través de 

su superficie podría aliviar el estrés hídrico de las plantas. En estos ecosistemas, como la 

estepa patagónica, un porcentaje elevado de las precipitaciones ocurren como pequeños 

pulsos de lluvia (Cavallaro et al. 2020) que son interceptados por el canopeo de pastos y 

arbustos, sumado a la presencia de días con formación de rocío (Capítulo 2). Como plantas 
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de ambientes con déficit hídrico, estas presentan características xeromórficas que reducen 

las pérdidas de agua por transpiración (ej. hojas pequeñas, presencia de tricomas, cutículas 

gruesas, estomas hundidos). Sin embargo, las adaptaciones para la evitación de una pérdida 

excesiva de agua cuando la demanda evaporativa de la atmósfera es elevada no impide que 

estas u otras características de la superficie foliar favorezcan la absorción foliar de agua. 

Cavallaro et al. (2020) demostraron que varias especies de pastos y arbustos dominantes de 

la estepa patagónica con diferente profundidad de raíces exhiben absorción foliar durante la 

primavera y verano, momento en el cual la fuerza motriz para el movimiento de agua desde 

la superficie foliar hacia el interior de la hoja es mayor. Pero aún se desconoce si, además 

de una fuerza motriz favorable para el flujo inverso de agua, algunas características 

estructurales o morfológicas de las hojas pueden facilitar la formación de un film de agua 

sobre su superficie y su entrada al tejido foliar. 

 En este estudio se evaluaron algunas características biofísicas de la superficie foliar 

relacionadas con la humectabilidad, y su variación estacional e inter-específica 

considerando la heterogeneidad en el acceso a diferentes fuentes de agua en el suelo 

existente entre especies de arbustos y gramíneas en la estepa patagónica. También se 

analizó la relación entre el grado de humectabilidad de las hojas con la capacidad de 

absorción foliar. Específicamente se plantearon las siguientes preguntas: ¿El grado de 

hidrofilicidad de la superficie foliar está relacionada con la profundidad del sistema radical? 

¿Estas características varían estacionalmente? ¿Tener hojas más humectables representa 

una ventaja para la absorción foliar? ¿Cómo afecta el grado de humectabilidad de las hojas 

a la eficiencia de uso de agua? Las hipótesis planteadas fueron: i) La humectabilidad de las 

hojas está relacionada con la disponibilidad de agua edáfica, de manera que grupos de 

especies con raíces superficiales y así con mayor déficit hídrico, tendrán hojas más 

humectables que las especies con raíces más profundas y con acceso a abundante agua en el 

suelo, ii) las características foliares relacionadas con la humectabilidad contribuyen a la 

absorción foliar, de manera que mayor absorción foliar será observada en especies con 

hojas más humectables, y iii) las especies con hojas más humectables son más eficientes en 

el uso de agua que las especies con hojas más hidrofóbicas. Para responder a los objetivos 

se determinó adhesividad y repelencia foliar, ángulo de contacto de una gota de agua sobre 

la superficie foliar, densidad estomática, cantidad de partículas sobre la hoja, potencial 
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hídrico foliar, conductancia mínima, absorción foliar y eficiencia de uso de agua en dos 

especies de gramíneas y seis de arbustos.  

 

3.2 MATERIALES Y METODOS 

3.2.1 Sitio y especies de estudio 

El estudio se realizó en la misma área de la estepa patagónica que la descripta en el 

Capítulo 2. Se seleccionaron también las mismas dos especies de pastos (Pappostipa 

speciosa y Poa ligularis) y las seis especies de arbustos (Adesmia volckmannii, Azorella 

prolifera, Senecio filaginoides, Schinus johnstonii y Berberis microphylla). Las variables 

fueron determinadas en la estación de crecimiento (primavera) y en la estación seca 

(verano). La adhesividad y retención hídrica, el ángulo de contacto de una gota de agua 

sobre la superficie foliar y la densidad estomática fueron determinadas en la cara expuesta 

de la hoja, es decir, en la cara adaxial para los arbustos y en la abaxial para los pastos. 

 

3.2.2 Tamaño foliar 

 El tamaño foliar fue determinado en 30 hojas colectadas de 5 plantas por especie. 

Cada hoja fue fotografiada y la imagen fue analizada con el software IMAGEJ 1.50e. 

 

3.2.3 Adhesividad 

La adhesividad de las hojas (punto en el cual la superficie de la hoja no puede 

retener más agua y esta comienza a drenar) fue determinada de acuerdo al protocolo 

propuesto por Wang et al. (2014). Diez hojas maduras de cinco diferentes plantas por 

especie fueron cortadas y su peso inicial determinado usando una balanza electrónica 

(precisión 0.0001, ALC-210.4, Acculab, USA). Posteriormente cada hoja fue sumergida en 

agua durante 10 segundos, después se dejó drenar libremente toda el agua superficial 

durante otros 10 segundos y finalmente se volvió a pesar. Todo el procedimiento tuvo una 

duración menor a un minuto por hoja para minimizar la pérdida por transpiración (antes de 

sumergir la hoja en agua) y evaporación (después de sumergir la hoja en agua). El área 
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foliar fue calculada tomando una fotografía y analizándola usando el software IMAGEJ 

1.50e. La adhesividad fue calculada usando la ecuación 3.1:  

A = (Pf – Pi) / AF     Ecuación 3.1 

Donde A es la adhesividad (g m
-2

), Pi y Pf  es el peso de la hoja antes y después de ser 

sumergida en agua (g), respectivamente, y AF es el área de la hoja fresca (m
2
). 

 

3.2.4 Ángulo de contacto  y retención de una gota de agua de la superficie foliar 

 El ángulo de contacto (θ) formado entre una gota de agua y la superficie de la cara 

expuesta de las hojas (cara adaxial para los arbustos y abaxial para los pastos) (Fig. 3.1) fue 

determinado en 30 hojas completamente expandidas, seleccionadas al azar de cinco 

diferentes plantas por especie. Se siguió el protocolo descripto por Adam (1963). Se usó 

una gota de 1 μL, que es de un tamaño menor al estándar (Matos & Rosado, 2016) debido 

al tamaño pequeño de las hojas de las especies seleccionadas (Tabla 3.1). Se montó una 

hoja horizontalmente utilizando cinta doble-faz y con una micro-pipeta se colocó una gota 

de agua sobre su superficie. Luego, se tomó una foto con una cámara digital (Arcano 10mp, 

China) conectada a una lupa. Las imágenes fueron analizadas utilizando el software 

IMAGEJ 1.50e. Según el criterio publicado por Aryal & Neuner (2010), las hojas se 

clasificaron como “súper hidrofílicas” si θ fue menor que 40°,”altamente humectables”,  si 

θ fue menor que 90°, “humectables”, si θ fue menor que 110°, “no humectables”, si θ fue 

mayor que 110°, “altamente no humectables” si θ fue mayor que 130 y “súper 

hidrofóbicas” si θ fue mayor que 150°. Debido a que las hojas de P. speciosa son muy 

angostas (0,61 ± 0,021 mm), no fue posible determinar el ángulo de contacto en esa 

especie. 
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(A) (B) 

 

 

 

 

 

 

La retención de una gota de agua, considerada como un índice de cuán “pegajosa” 

es la superficie foliar con respecto al agua, fue determinada de acuerdo a Brewer & Smith 

(1997). Treinta hojas completamente expandidas y seleccionadas al azar de 5 plantas por 

especie fueron posicionadas horizontalmente sobre una plataforma plana y se les colocó 

una gota de agua de 5 μL (se usó este volumen, menor al estándar, debido al área foliar 

reducida de las especies bajo estudio) en la superficie de la cara expuesta. Luego, la 

plataforma fue inclinada gradualmente desde 0° hasta 180° o hasta el punto en que la gota 

empezó a rodar. Ángulos mayores a 60° indican una tendencia a retener las gotas (“efecto 

pétalo de rosas”) mientras que ángulos menores a 20° indican que las superficies foliares 

tienen una tendencia muy grande a auto limpiarse (“efecto Loto”) (Koch et al., 2009). Solo 

se midió la retención en A. prolifera, S. filaginoides, S. johnstonii y B. microphylla debido a 

que el reducido tamaño foliar de las otras especies impidió su determinación. 

 

3.2.5 Densidad estomática 

La densidad de estomas fue determinada a través de impresiones realizadas con 

acrílico de la región central de 10 hojas de 5 diferentes plantas por especie. Si bien todas las 

especies bajo estudio son anfiestómaticas, con excepción de B. microphylla que posee hojas 

hipoestómaticas (Forcone et al., 1996; Fernández et al., 2007; Feijóo et al., 2005; Iogna et 

al., 2017), solamente fue utilizada la cara adaxial de las hojas de los arbustos y la abaxial en 

los pastos (esto corresponde a las caras expuestas). En S. filaginoides fue necesario remover 

Figura 3.1. Gota de 1 μL sobre la cara adaxial de una hoja de: A) pasto y B) arbusto. 
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los tricomas utilizando cinta adhesiva antes de tomar las impresiones. Tres imágenes por 

muestra fueron tomadas con una cámara para microscopios montada a un microscopio (Carl 

Zeiss, EL-Einsatz 45-18-89, Alemania). Las imágenes fueron posteriormente analizadas 

usando el software IMAGEJ 1.50e. 

 

3.2.6 Conductancia cuticular 

La conductancia cuticular (gmin) fue estimada determinando la transpiración mínima 

(Ec). En el campo se cortaron 3 ramas por especie e inmediatamente el extremo cortado fue 

colocado en agua destilada y cubierto con plástico negro durante 2 horas para una completa 

rehidratación. Después de este periodo de rehidratación, se cortaron 3 hojas por rama, se 

sellaron los peciolos con cianoacrilato y se dejaron las hojas expuestas para que transpiren 

libremente a una densidad de flujo cuántico menor a 10 mmol de fotones m
-2

 s
-1

. Las hojas 

fueron mantenidas en estas condiciones por 24 hs. La humedad relativa y temperatura 

dentro del laboratorio fueron relativamente constantes a través del periodo de medición. 

Las hojas se pesaron cada 30 minutos al inicio del experimento, luego cada 60 minutos y 

finalmente cada 120 minutos. Para determinar la tasa de transpiración mínima se graficó la 

pérdida de peso de las hojas en función del tiempo. Inicialmente, la hoja pierde peso 

rápidamente y luego (después del cierre estomático) la tasa de transpiración empieza a 

disminuir hasta alcanzar un valor asintótico (Ec) en el cual ocurre el completo cierre 

estomático. Para calcular la conductancia cuticular se usó la ecuación propuesta por Hoad 

et al. (1996): 

gmin = Ec / (D/P)                                                Ecuación 3.2 

donde D es el déficit de saturación del aire (kPa) y P es la presión atmosférica (kPa) bajo 

condiciones de laboratorio. El déficit de saturación del aire se calculó teniendo en cuenta la 

temperatura y humedad del aire bajo las condiciones del laboratorio. 
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3.2.7 Cantidad de pequeñas partículas de materia  

 La cantidad de partículas de materia menores a 10 m (PM10) sobre la superficie 

foliar fue determinada por el método gravimétrico descrito por Prusty et al. (2005). Se 

colectaron 20 hojas por especie de 5 plantas diferentes, excepto para A. volckmannii y L. 

chilense, para las cuales se usaron 40 hojas debido a su reducido tamaño. Las muestras 

fueron lavadas en un sonicador (Sonorex super RK 106 solution). Luego, utilizando una 

bomba de vacío, el agua fue filtrada a través de un papel de filtro de 0.45 μm de tamaño de 

poro (GVS FilterTechnology, USA). Los papeles de filtro fueron secados en una estufa a 

60° hasta peso constante, y luego pesados utilizando una balanza electrónica de precisión 

(0,0001 g). La cantidad de pequeñas partículas de materia acumulada sobre la superficie 

foliar (PM10; g m
-2

) fue calculada según la ecuación 3.3: 

PM10 = (Pf – Pi) / AF     Ecuación 3.3 

donde Pf es el peso final del papel de filtro (g), Pi es el peso inicial del papel de filtro (g) y 

AF es el área foliar (m
2
). El área foliar fue calculada a través de una imagen fotográfica 

analizada con el software IMAGEJ 1.50e. 

 

3.2.8 Potencial hídrico 

 El potencial hídrico foliar (hoja) fue medido utilizando una cámara de presión 

(PMS System, Corvallis, OR, USA). Tres hojas por especie de cinco plantas por especie 

fueron colectadas al mediodía durante un día representativo de la primavera y del verano. 

La determinación del hoja fue realizada dentro de 1 h de colectada la muestra. 

 

3.2.9 Eficiencia de uso de agua integrada 

 Para determinar la eficiencia de uso de agua integrada se colectaron hojas sanas y 

completamente expandidas de diferentes individuos para cada especie durante la primavera. 

Las hojas fueron lavadas usando un sonicador (Sonorex super RK 106 solution) y secadas 

en estufa a 70°C hasta que su peso fue constante. Luego, las hojas fueron pulverizadas con 

un molinillo y se tomaron tres muestras compuestas de las que se determinó la 
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concentración de 
13

C (δ13C). Para ello se usó un espectrómetro Thermo Scientific DELTA 

V Advantage, acoplado vía el interface ConFlo IV a un Analizador Elemental Flash 2000 

(IRMS-EA) en el Laboratorio de Isótopos Estables en Ciencias Ambientales (LIECA, 

IANIGLA-CONICET, UTNFRSR, Argentina). Se calculó la discriminación en contra del 

isótopo pesado de C de acuerdo a Farquhar, Ehleringer & Hubick (1989): 

 
∆ = (δ

13
Catmósfera - δ

13
Cplanta) / (1 + δ

13
Cplanta)   Ecuación 3.4 

Finalmente se calculó la eficiencia de uso de agua  integrada (EUAi) como: 

EUAi = Ca / 1,6 ((b` - ∆) / (b` - a))                Ecuación 3.5 

donde Ca es la concentración de CO2 de la atmósfera, b` es la discriminación de la Rubisco 

(27 ‰) y a es el fraccionamiento debido a la difusión en aire (4,4 ‰). 

 

3.2.10 Absorción foliar 

 Para relacionar las propiedades de la superficie de la hoja con la absorción foliar, se 

usaron los datos del Capítulo 2. 

 

3.2.11 Análisis estadístico  

 Todos los análisis estadísticos fueron realizados utilizando el software R v.3.4.4 (R 

Development Core Team 2018). Se usaron modelos lineales mixtos (MLL) con test-F 

(paquete “lme4”; Bates et al., 2015) para evaluar los efectos de la interacción entre estación 

y profundidad de raíces (variables explicativas) con la especie como variable aleatoria, 

sobre las siguientes variables dependientes: adhesividad, retención, ángulo de contacto, 

conductancia cuticular, PM10, potencial hídrico y área foliar. Cuando fue necesario se 

ajustó el modelo de varianza. Para adhesividad, ángulo de contacto y área foliar el modelo 

se ajustó utilizando VarPower (ajustado por profundidad de raíces) mientras que para 

conductancia cuticular se utilizó VarExp (ajustado por profundidad de raíces). Para evaluar 

la densidad estomática se usaron MML con una distribución Poisson y el logaritmo como 

función de enlace. Incluimos la estación y la profundidad de raíces como variables 

explicativas, la especie como variable aleatoria y el tamaño del campo de la imagen (en el 
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caso en que la impresión estomática tuviera zonas de poca definición) como offset. Este 

modelo presentó subdispersión, por lo que se ajustó una distribución Poisson Conway-

Maxwell  (paquete “glmmTMB”; Brooks et al., 2017). Para evaluar la diferencia en 

densidad estomática entre profundidades de raíces se generó un modelo nuevo para cada 

estación (ya que en el modelo anterior la profundidad de raíces no fue significativa), en el 

cual se incluyó la profundidad de raíces como variable explicativa, la especie como 

aleatoria y nuevamente el tamaño del campo de la imagen como offset. En este modelo 

también hubo que ajustar una distribución Poisson Conway-Maxwell para corregir sub-

dispersión. Fue necesario excluir a B. microphylla de este análisis debido a que se 

analizaron solamente las caras expuestas y esta especie es hipostómatica. Se usaron 

modelos lineales generalizados (GLSs) con test-F (paquete “nlme”; Pinheiro & Bates, 

2018) para evaluar los efectos de la profundidad de raíces sobre la EUAi. Se usaron 

regresiones lineales para evaluar la relación entre absorción foliar con densidad estomática, 

adhesividad y humectabilidad, y entre el potencial hídrico y EUAi con humectabilidad. 

Para la primera regresión se usó el valor del resultado del modelo para cada grupo de 

profundidad de raíces en cada estación de ambas variables. Para evaluar la relación entre la 

absorción foliar de agua con la adhesividad y entre la absorción foliar de agua con el ángulo 

de contacto se utilizó la diferencia de valores que se produce desde la primavera al verano. 

Para evaluar la relación entre potencial hídrico con la humectabilidad y entre ángulo de 

contacto con EUAi se usaron los valores del resultado del modelo de cada  grupo de raíces 

para cada estación. Nos basamos en el criterio de selección de Akaike para tamaños 

pequeños de muestras para hacer la selección de modelos (AICc; Burnham & Anderson 

2002). La simplificación de los factores aleatorios y fijos de todos los modelos para 

alcanzar el modelo mínimo adecuado se llevó a cabo mediante prueba de hipótesis. Análisis 

post-hoc de Bonferroni (paquete “multcomp”; Hothorn et al., 2008) se utilizaron para 

comparaciones múltiples en todos los modelos cuando el test-F fue significativo (p< 0.05).  

 

3.3 RESULTADOS 

El área foliar de las especies estudiadas varió desde 0,15 hasta 0,68 cm
2 

(Tabla 3.1). 

Las hojas de mayor tamaño corresponden a los grupos de especies con raíces más 
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profundas (p< 0,001). La interacción entre profundidad de raíces y estación fue 

estadísticamente significativa (F1-3= 3,99; p= 0,009), y la variable especie como factor 

aleatorio también fue significativa (p< 0,0001). 

 La adhesividad varió desde 48 hasta 464 g m
-2

 entre grupos de profundidad de 

raíces y estaciones (Tabla 3.1). Los pastos presentaron los valores más bajos en ambas 

estaciones; sin embargo solo los arbustos con sistema radical de hasta 2 m de profundidad 

fueron significativamente diferentes del resto de los grupos, teniendo mayor adhesividad 

hídrica (p< 0,001). Los cambios en adhesividad entre estaciones (Δ adhesividad) fueron 

significativos en los arbustos con raíces hasta 1 m y 2 m (Tabla 3.1 y Fig. 3.2.A). Mientras 

que los arbustos con sistemas radicales más superficiales presentaron mayor adhesividad 

durante la primavera (p< 0.001), los arbustos con sistemas radicales hasta 2 m presentaron 

mayor adhesividad en verano (p= 0,007) (Fig. 3.2.A). La interacción entre estación y 

profundidad de raíces fue significativa (F3-147= 25,78; p< 0.001). La especie como variable 

aleatoria fue también significativa (p< 0,001). 

 

Tabla 3.1. Área foliar, adhesividad, ángulo de contacto, densidad estomática, conductancia 

cuticular, cantidad de pequeñas partículas de materia (PM10), retención, absorción foliar, potencial 

hídrico foliar y eficiencia de uso de agua integrada para cada grupo de profundidad de raíces 

durante la primavera y verano. Diferentes letras mayúsculas indican diferencias significativas entre 

estaciones dentro de cada grupo de profundidad de raíces. Diferentes letras minúsculas indican 

diferencias significativas entre grupos de profundidad de raíces dentro de una misma estación. 

 

Estación 

Profundidad de raíces 

< 0,50 < 1 < 2 > 2 

Área foliar (cm
2
) 

Primavera 
0,33  

(0,02) Ab 

0,30 

(0,02) Ab 

0,15  

(0,01) Aa 

0,68  

(0,04) Ac 

Verano 
0,33 

(0,02) Aa 

0,36 

(0,04) Aa 

0,23 

(0,03)  Aa 

0,62  

(0,02) Ab 

Adhesividad (g m
-2

) Primavera 
55,83  

(43,63) Aa 

464,20  

(65,86) Ab 

90,75  

(48,59) Aa 

183,56 

(48,46) Aa 
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Verano 
48,15  

(43,49) Aa 

64,99  

(46,86) Ba 

255,33 

(62,21) Ba 

163,34 

(47,91) Aa 

Ángulo de contacto (°) 

Primavera 
100,58  

(16,97) Aa 

106,39 

(12,24) Aa 

97,88  

(12,24) Aa 

86,09 

(11,95) Aa 

Verano 
78,79  

(16,92) Ba 

75,25  

(12,09) Ba 

80,85  

(11,98) Ba 

79,19  

(11,94) Ba 

Retención (°) 

Primavera - 
170,42 

(20,70) Aa 
- 

180  

(20,64) Aa 

Verano - 
109,42 

(20,70) Ba 
- 

180  

(20,64) Ab 

Densidad estomática 

(número mm
-2

) 

Primavera 
70,5  

(1,11) Aa 

97,72  

(1,08) Aa 

82,90  

(1,08) Aa 

114,40 

 (1,08)  Aa 

Verano 
54,60 

 (1,15) Aa 

103,50  

(1,08) Ab 

126,10  

(1,08) Bb 

132,90  

(1,09) Bb 

Conductancia cuticular  

(mmol m
-2

 s
-1

) 

Primavera 
0,80  

(0,24) Aa 

6,76  

(1,28) Ab 

8,89  

(2,62) Ab 

6,20  

(0,64) Ab 

Verano 
3,51  

(1,19) Aab 

2,73  

(0,35) Ba 

6,65  

(1,27) Ab 

2,73  

(0,28) Ba 

PM10 (g m
-2

) 

Primavera 
0,05 

(0,04) Aa 

0,,54  

(0,27) Aa 

0,52 

(0,30) Aa 

0,14  

(0,41) Aa 

Verano 
0,28  

(0,04) Ba 

0,60  

(0,27) Ba 

0,89  

(0,30) Ba 

0,05  

(0,41) Ba 

Absorción foliar  

(mmol m
-2

 s
-1

) 

Primavera 
0,35  

(0,05) Aa 

0,28  

(0,05) Aab 

0,196  

(0,05) Ab 

0,05  

(0,05) Ac 

Verano 
0,40 

 (0,05) Aa 

0,42  

(0,05) Ba 

0,193  

(0,05) Ab 

0,08  

(0,05) Ac 

Potencial hídrico  

(MPa) 

Primavera 
-2,195  

(0,186) Aa 

-1,46  

(0,186) Ab 

-1,37  

(0,15) Ab 

-2,12  

(0,26) Aa 

Verano 
-4,605  

(0,186) Ba 

-2,86  

(0,186) Bb 

-3,19  

(0,15)  Bb 

-4,05  

(0,26) Ba 

Eficiencia de uso de agua 

(mol CO2 mmol H2O) 
Primavera 

0,147 

(0.001) a 

0.137  

(0.005) a 

0.161 

(0.009) ab 

0.177  

(0.001) b 

 

El ángulo de contacto entre una gota de agua y la superficie foliar varió entre 75° y 

106° entre los grupos de profundidad de raíces y estación (Tabla 3.1). No hubo diferencias 

significativas entre los grupos dentro de cada estación (Tabla 3.1). Todos los grupos 
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mostraron una disminución significativa en los ángulos de contacto desde la primavera al 

verano (Δ ángulo de contacto) (p< 0,001), indicando que la humectabilidad incrementa 

durante la estación seca (Tabla 3.1 y Fig. 3.2.B). Este cambio estacional fue mayor en 

arbustos con profundidad de raíces hasta 1 m (31,1 ± 3,48°) y en pastos (21,8 ± 3,26°), 

mientras que el cambio menor se observó en los grupos de plantas con mayor profundidad 

de raíces (7,9 ± 1,88°) (Tabla 3.1 y Fig. 3.2.B). De acuerdo a su ángulo de contacto, los 

grupos de especies con raíces más profundas fueron clasificados como altamente 

humectables (presentaron el menor ángulo de contacto, 86,09 ± 11,95°) durante la 

primavera, mientras que los grupos de especies con raíces de hasta 1 m fueron las menos 

humectables (tuvieron el mayor ángulo de contacto, 106,39 ± 12,24°). Durante el verano 

todas las especies tuvieron valores similares de hidrofilicidad (entre 75,25 y 80,85°) y 

fueron clasificadas como altamente humectables. La interacción entre profundidad de raíces 

y estación fue estadísticamente significativa (F3-379= 13,21; p< 0,0001). También la 

variable especie como factor aleatorio fue estadísticamente significativa en el modelo (p< 

0,0001).  

La retención de una gota de agua por la superficie foliar solamente pudo ser 

determinada en las especies de arbustos con hojas de mayor tamaño. Los grupos de 

especies que tienen el sistema radical más profundo tuvieron similar retención en ambas 

estaciones (180 ± 20,64°) (Tabla 3.1). Sin embargo, las especies con raíces que alcanzan 

hasta 1 m de profundidad presentaron mayor retención hídrica durante la primavera (180,42 

± 20,70°) que durante el verano (109,42 ± 20,70°) (p< 0,001). Durante la primavera no se 

observaron diferencias significativas entre grupos de profundidades de raíces, pero durante 

el verano los arbustos con sistema radical más profundo tuvieron un mayor ángulo de 

retención (p= 0,04). La interacción entre estación y profundidad de raíces fue 

estadísticamente significativa (F1-213 = 71,91; p< 0,0001). La especie como variable 

aleatoria también fue significativa en el modelo (p< 0,0001). 
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Figura 3.2. Variación estacional de (A) adhesividad, (B) ángulo de contacto, (C) densidad 

estomática y (D) conductancia cuticular para cada grupo de profundidad de raíces (< 0,50 m, < 1 m, 

< 2m y > 2m). Cada barra representa el valor medio ± error estándar (n= 20 en (A), n= 60 en (B), 

n= 60 en (C) y n= 6 para (D)). * indica que la variación entre estaciones fue significativa (p< 0,05). 

 

Los pastos exhibieron la menor densidad estomática en ambas estaciones (70,5 ± 

1,11 por mm
-2

 en primavera y 54,6 ± 1,15 por mm
-2

 en verano) mientras que el grupo de 

especies con mayor profundidad de raíces tuvo la mayor densidad de estomas en ambas 

estaciones (114,4 ± 1,08 por mm
-2

 en primavera y 132,9 ± 1,09 por mm
-2

 en verano) (Tabla 

3.1). Sin embargo, estas diferencias de densidad estomática solo fueron significativas en 

verano entre los pastos y los arbustos (p= 0,03). Los grupos de especies con profundidad de 

raíces < 2 m y >2 mostraron diferencia significativa entre estaciones (p< 0,01) (Figura 

3.2.C). Dentro de un grupo de profundidades de raíces los pastos mostraron tendencia a 
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disminuir su densidad estomática en el verano, mientras que todos los grupos de arbustos 

tendieron a incrementar su densidad estomática (Figura 3.2.C). La estación fue 

estadísticamente significativa en el modelo (chi
2
= 44,86, p< 0,0001), mientras que la 

profundidad de raíces fue marginalmente significativa (chi
2
= 7,09, p= 0,06). La especie 

como factor aleatorio fue estadísticamente significativa (chi
2
= 32,66, p< 0,0001). Cuando 

se separaron los modelos por estación para evaluar la importancia de la profundidad de 

raíces dentro de cada estación se observó que esta variable no fue significativa en la 

estación de crecimiento (chi
2
= 6,05, p= 0,10), pero fue significativa durante el verano 

(chi
2
= 8,53, p= 0,03). 

 La conductancia cuticular presentó una gran variabilidad entre grupos de especies 

con distinta profundidad del sistema radical y entre estaciones (desde 0,8 hasta 8,9 mmol m
-

2
 s

-1
; Tabla 3.1). Hubo diferencias significativas en la conductancia cuticular entre pastos y 

arbustos en la primavera (p< 0,02). En verano la conductancia cuticular disminuyó en las 

especies arbustivas (p< 0,05) respecto a la observada en primavera. Esta diferencia no fue 

significativa en el grupo de arbustos con raíces de hasta 2 m de profundidad (Fig. 3.2.D), 

que tuvieron mayor conductancia cuticular en verano (6,65 ± 1,27 mmol m
-2

 s
-1

). La 

interacción entre profundidad de raíces y la estación fue estadísticamente significativa (F3-

40= 7,09; p< 0,001), y la especie como variable aleatoria no fue significativa (p= 0,99). 

 PM10 varió entre 0,05 g m
-2

 y 0,82 g m
-2 

(Tabla 3.1). Todas las especies tuvieron 

una disminución estadísticamente significativa desde la primavera al verano (p< 0,001). En 

ambas estaciones los menores valores se observaron en pastos y en arbustos con sistema 

radical más profundo (0,05 g m
-2 

y 0,08 g m
-2 

respectivamente durante la primavera y 0,28 

g m
-2 

y 0,31 g m
-2 

en el verano). Se encontró diferencia significativa entre pastos y grupos 

de arbustos con raíces que alcanzan los 2 m de profundidad (p= 0,05). Estos arbustos 

mostraron los valores mayores durante la primavera (0,59 g m
-2

) y también durante el 

verano (0,82 g m
-2

) respecto a las otras especies. La interacción entre estación y 

profundidad de raíces no fue significativa (F3-72= 0,11; p=0,95), pero tanto la estación como 

la profundidad de raíces fueron estadísticamente significativas en el modelo (F1-75= 12,13; 

p< 0,001; F3-75= 3,44; p= 0,02, respectivamente). La especie como variable aleatoria no fue 

significativa (p= 0,15). 
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Consistente con la estación, todos los grupos de especies presentaron potenciales 

hídricos foliares menores (más negativos) en verano que en primavera (p< 0,001) (Tabla 

3.1). Durante ambas estaciones, los pastos y el grupo de arbustos con raíces más profundas 

tuvieron potenciales hídricos más negativos que el resto de los grupos de especies 

arbustivas (p< 0,05). La interacción entre profundidad de raíces y estación fue 

estadísticamente significativa (F3-68= 18,52; p< 0,001), y la especie como factor aleatorio 

fue también significativa (p< 0,001). El potencial hídrico foliar tuvo un efecto lineal y 

positivo sobre el ángulo de contacto, a través de las estaciones y grupos de especies con 

diferente profundidad de raíces (y= 109,86 + 8,05x; R
2
= 0,63; p= 0,01) (Fig. 3.3). Los 

grupos de especies con potenciales hídricos más negativos tuvieron hojas más humectables 

(menores ángulos de contacto). 

 

Figura 3.3. Relación entre potencial hídrico y el ángulo de contacto para cada grupo de 

profundidad de raíces, para primavera y verano. Cada símbolo representa el valor medio ± error 

estándar de 5 plantas por especie para potencial hídrico y 3 hojas por planta y 10 plantas por especie 

para el ángulo de contacto. La línea sólida es la función lineal que ajusta los datos a la función: y = 

109,86 + 8,05 x; R
2
= 0,63; p= 0,01. 

 



 
 

76 
 

La eficiencia de uso de agua integrada en el tiempo varió entre 0,137 ± 0,005 (grupo 

de especies con raíces hasta 1 m) y 0,177 ± 0,0014 µmol CO2 mmol H2O
-1

 (grupo de 

especies con raíces de más de 2 m de profundidad) en la primavera (Fig. 3.4). La 

profundidad de raíz fue un factor significativo en el modelo (F3-20= 100,32; p< 0,0001). Las 

especies herbáceas y arbustivas con sistema radical hasta 1 m fueron significativamente 

diferentes de los arbustos con sistema radical mayor a 2 m de profundidad (p< 0,01). 

 

Figura 3.4. Eficiencia de uso de agua integrada en el tiempo para cada grupo de profundidad de 

raíces (< 0,50 m, < 1 m, < 2m y > 2m). Cada columna corresponde al valor medio de 3 muestras ± 

error. Letras minúsculas indican diferencias significativas entre grupo de profundidad de raíces (p< 

0,05). 

 

Azorella prolifera fue la especie con mayor tasa de transpiración por unidad de 

superficie foliar (9 mmol m
-2

 s
-1

), mientras que A. volckmannii, B. microphylla y L. 

chilensis fueron las especies con las tasas de transpiración más bajas (menores a 2 mmol m
-

2
 s

-1
). La tasa de transpiración promedio se correlacionó directamente con la absorción 

foliar promedio a nivel de especie (y = 1,35 + 11,40x; R
2
= 0,66; p= 0,01). Es decir, las 

especies con mayor tasa de transpiración fueron aquellas con mayor absorción foliar (Fig. 

2.17). La relación absorción foliar a transpiración varió desde 0,015 en S. johnstonii hasta 

0,15 en L. chilense. 
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La EUAi fue lineal y negativamente relacionada con el ángulo de contacto (y = 0,35 – 

0,002 x; R
2
= 0,63; p=0,02) (Fig. 3.5). De este modo, las especies con las hojas más 

humectables (menor ángulo de contacto) fueron las especies más eficientes en el uso de 

agua. 

 

Figura 3.5. Relación entre la eficiencia de uso de agua integrada en el tiempo y el ángulo de 

contacto para cada grupo de profundidad de raíces durante la primavera. Cada símbolo representa el 

valor medio ± error de 3 muestras por especie para EUAi y 3 hojas por planta y 10 plantas por 

especie para el ángulo de contacto. La línea solida es la función lineal ajustada a los datos: y = 0,35 

– 0,002 x; p=0,02. 

 

 Se encontró una relación lineal y negativa entre absorción foliar y densidad 

estomática (y=0,66 – 0,004x; R
2
= 0,48; p= 0,02) a través de las estaciones y grupos de 

especies con diferente profundidad de raíces. Grupos de especies que presentaron mayor 

absorción foliar de agua fueron aquellos que tuvieron menor densidad estomática (Fig. 3.6) 
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Figura 3.6. Relación entre absorción foliar de agua y densidad estomática en cuatro grupos de 

profundidad de raíces en primavera y verano. Cada símbolo representa el valor medio ± error (n= 

20 para absorción foliar y n= 60 para densidad estomática). La línea representa la función lineal que 

se ajusta a la ecuación y = 0.66 -0.004 x; R
2
= 0,48; p= 0.02. 

 

 La magnitud de la absorción foliar no fue relacionada significativamente con 

ninguna de las características de la superficie foliar que incrementan la humectabilidad 

(ángulo de contacto, adhesividad y retención de las gotas de agua). Sin embargo, los 

cambios estacionales en la absorción foliar de agua estuvieron inversamente relacionados 

con los cambios estacionales en la adhesividad (y=0,049 -0,0004 x; R
2
= 0,89;  p= 0,03) y 

en el ángulo de contacto (y=0,0019 * exp (-0,1544 * x); R
2
= 0,96;  p= 0,01) (Fig. 3.7). Los 

grupos de especies cuyas hojas se tornaron menos adhesivas (valores más negativos de Δ 

adhesividad) y que disminuyeron el ángulo de contacto de las gotas con la superficie foliar 

en el verano fueron los grupos de especies con mayor incremento en la absorción foliar 

(Fig.3.7.A, B.).  
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Figura 3. 7. (A) Cambios en la absorción foliar de agua desde la primavera al verano en función de 

los cambios de la adhesividad de las hojas desde la primavera al verano. Cada símbolo representa el 

valor medio de 10 plantas por especie y tres hojas por planta para absorción foliar y dos hojas por 

planta y 5 plantas por especie para adhesividad. La línea representa la función que se ajusta a los 

datos y=0,049 -0,0004 x; R
2
= 0,89; p=0,03. (B) Cambios en la absorción foliar de agua desde la 

primavera al verano en función de los cambios en el ángulo de contacto de las gotas de agua con la 

superficie de la hoja desde la primavera al verano. Cada símbolo representa el valor medio de 10 

plantas por especie y tres hojas por planta para absorción foliar y tres hojas por planta y 10 plantas 

por especie para el ángulo de contacto. La curva representa la función que se ajusta a la ecuación 

y=0,0019 * exp (-0,1544 * x); R
2
= 0, 96; p=0,01. 

 

3.4 DISCUSIÓN 

 La difusión de CO2 es aproximadamente 10000 veces menor en el agua que en el 

aire (Weast, 1985), por lo tanto la captación de CO2 necesaria para la fotosíntesis disminuye 

en hojas húmedas (Smith & McClean, 1989; Brewer & Smith, 1995; Ishibashi & 

Terashima, 1995; Letts & Mulligan, 2005). Esta puede ser una de las razones por las cuales 

especies pertenecientes a ecosistemas con humedad relativa del aire elevada tienen 

adaptaciones para repeler el agua de su superficie foliar (Smith & McClean, 1989). Sin 

embargo, algunos estudios (Bradley et al., 2003; Aryal & Neuner, 2010) indican mayor 

presión de selección para reducir la retención de agua sobre la superficie foliar en 
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ecosistemas secos que en ecosistemas húmedos. En el presente estudio la heterogeneidad en 

el contenido de agua disponible en el perfil del suelo (Capítulo 2) no tuvo un impacto en el 

grado de humectabilidad de las hojas, tal que todas las especies fueron altamente 

humectables durante la estación seca, incluso las especies con raíces explorando las capas 

del suelo con mayor disponibilidad de agua. Los ángulos de contacto de una gota de agua 

con la superficie foliar obtenidos en este estudio, los cuales brindan información sobre el 

grado de repelencia o humectabilidad de las hojas, fueron menores que los informados por 

Brewer & Nuñez (2007). Estos autores encontraron ángulos de entre 90 y 160° para 

especies en otros sitios de la estepa patagónica. Es posible que esta diferencia en las 

propiedades biofísicas de la superficie foliar entre ambos trabajos se deba a que la estepa 

analizada por Brewer & Nuñez tiene una precipitación anual sustancialmente mayor (700 

mm) que nuestro sitio de estudio. Estas diferencias contribuyen a confirmar que la 

humectabilidad de las hojas aumenta en ambientes con limitada disponibilidad de agua en 

el suelo. 

 En ambientes húmedos una mayor repelencia hídrica foliar puede promover una 

mayor eficiencia fotosintética durante periodos prolongados de lluvia, evitando de esta 

manera una reducción en la tasa de difusión del CO2 entre la capa límite y los estomas 

debida a la presencia de agua (Smith & McClean, 1989; Brewer & Smith, 1995; Ishibashi 

& Terashima, 1995). Sin embargo, en ecosistemas áridos donde se presenta una asincronía 

entre la disponibilidad de agua en el suelo y las temperaturas favorables para el 

crecimiento, un aumento en la humectabilidad de las hojas podría ayudar a dispersar el 

agua sobre una mayor superficie de la hoja (gotas más aplanadas), favoreciendo de esta 

manera la disminución de la transpiración (Smith & McClean, 1989) o promoviendo el uso 

de pequeños pulsos de lluvia o rocío como una fuente alternativa de agua. Consistente con 

este último efecto, en el Capítulo 2 de esta tesis se demostró que las especies analizadas 

absorben agua a través de la superficie foliar y en el Capítulo 4 se muestra que el agua 

absorbida contribuye a mantener el estado hídrico foliar (Cavallaro et al., 2020). Resultados 

similares han sido también observados en otros ecosistemas (Breshears et al., 2008; Berry 

& Smith, 2014; Cassana et al., 2016; Holanda et al., 2019). En cuanto al potencial efecto 

negativo que podría tener la humectabilidad de las hojas sobre la reducción en el 

intercambio gaseoso (Reinhardt & Smith, 2008; Aparecido et al., 2017), este no debería 
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tener un impacto muy significativo en el balance de carbono para estas especies, debido a 

que los pulsos de lluvia o rocío ocurren por cortos periodos de tiempo (en promedio de 4,5 

y 3,5 horas por evento, respectivamente) y, sumado a esto, la formación de rocío ocurre en 

horarios donde la densidad de flujo cuántico es baja o nula. La mayor eficiencia de agua 

encontrada en especies con hojas con menor ángulo de contacto junto con la relación 

funcional positiva entre la absorción foliar y la transpiración (Capitulo 2), sugiere que la 

tasa de fotosíntesis también incrementa en las hojas más humectables. Otros estudios han 

observado que características foliares que favorecen la humectabilidad (tricomas, pelos) 

aumentan la eficiencia de uso de agua por un aumento en la asimilación de carbono pero 

acompañado por una disminución de la transpiración (Ben-Asher et al., 2010; Gerlein-Safdi 

et al., 2018). 

 Las plantas de la estepa patagónica no solo pueden ser cubiertas con una capa de 

agua o con múltiples gotas durante eventos de precipitación o rocío debido a su alta 

humectabilidad, sino que poseen la habilidad de retener estas gotas sobre su superficie. Los 

resultados indican que las gotas de agua interceptadas por las plantas no drenan fuera de las 

hojas aun cuando éstas se encuentran inclinadas a más de 180°. Teniendo en cuenta la 

variabilidad en el ángulo de  inclinación de las hojas con respecto al plano horizontal que se 

observan en las plantas a campo, las gotas de agua tendrían una muy baja probabilidad de 

drenar fuera de la superficie foliar. Las hojas con ángulos de inclinación grandes han sido 

consideradas como una adaptación en ecosistemas áridos y semiáridos para minimizar la 

intercepción de luz (Valiente-Banuet et al., 2010). Sin embargo, los ángulos de retención de 

agua mayores que los ángulos de inclinación foliar observados en este estudio descartan 

esta última explicación. Además se ha sugerido que en ecosistemas áridos y semiáridos un 

canopeo hidrofóbico podría ser una ventaja para disminuir la intercepción de agua de lluvia 

y aumentar la cantidad de agua que alcanza el suelo y así está disponible para la absorción 

radical (Holder, 2013). Sin embargo, en la estepa patagónica durante la estación seca los 

pulsos de agua no son de suficiente tamaño (menores a  8 mm y varios de ellos no superan 

1,5 mm; Cavallaro et al., 2020; Capítulo 2) para humedecer el suelo donde están 

distribuidas las raíces. Por lo tanto, se asume que el alto grado de humectabilidad de las 

hojas podría representar una estrategia adaptativa para favorecer la absorción de agua 

directamente a través de las hojas durante o después de algún evento que humedezca la 
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superficie foliar. La relación negativa encontrada entre el cambio estacional del ángulo de 

contacto y el cambio estacional en la absorción foliar es una evidencia de que tener hojas 

humectables favorece la absorción de agua directamente a través de la superficie foliar. 

Aparentemente, una alta humectabilidad durante la estación seca podría ser, parcialmente, 

el efecto de la deshidratación foliar sobre el ángulo de contacto. Además de incrementarse 

la fuerza motriz para la absorción foliar durante la estación seca (Cavallaro et al., 2020; 

capitulo 4), una disminución en el contenido de agua de las células epidérmicas puede 

disminuir la superficie foliar reduciendo de esta manera el ángulo de contacto (Fogg, 1947; 

Kang et al., 2018) y por lo tanto aumentando la humectabilidad. 

 La cantidad de agua que la superficie foliar puede retener, un predictor de la 

capacidad de almacenamiento de agua, depende, entre otros factores, de la repelencia 

hídrica de su superficie (Haines et al., 1985; Holder, 2013; Klamerus-Iwan & Witek, 2018). 

Entre las especies estudiadas se observó una gran variabilidad en la adhesión de agua, 

desde 48,15 g m
-2

 hasta 464,20 g m
-2

. Estos valores se encuentran dentro de los encontrados 

en otros ecosistemas (Monson et al., 1992; Raupach et al., 1997; Wohlfahrt et al., 2006; 

Wang et al., 2014). Debido a que todas las especies estudiadas fueron clasificadas como 

altamente humectables durante la estación seca, no se encontró una relación entre la 

adhesividad y el ángulo de contacto entre una gota de agua y la superficie foliar. Otra 

posible explicación para esto podría estar dada por el espesor de la capa de agua retenida 

sobre la superficie foliar. Si se estima el espesor de esta capa de agua a partir de la cantidad 

de agua adherida, se obtiene un valor que varía  entre 55 y 464 µm según el grupo de 

especies considerado. Este espesor de la capa de agua es, en varias especies estudiadas, 

significativamente mayor que la capa de agua absorbida a través de la superficie foliar 

durante un periodo de 3 horas (de 10 a 82 µm). 

 La humectabilidad de las hojas es afectada por la densidad estomática, por la 

cantidad de pequeñas partículas acumuladas sobre la superficie foliar y por la edad de la 

hoja, entre otros factores. En la actualidad aun nos es clara la relación existente entre 

densidad estomática y humectabilidad. Algunos estudios indican que especies con mayor 

densidad estomática son más repelentes (Brewer & Nuñez, 2007; Wang et al., 2010), 

mientras que otros estudios, cuyos resultados son consistentes con los presentados en este 
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trabajo, no han encontrado una relación entre ambas variables (Juniper & Jeffree, 1983; 

Brewer & Smith, 1995; Kumar et al., 2004). Sin embargo, en el presente estudio se observó 

una relación negativa entre densidad estomática y absorción foliar de agua. Esto puede ser 

una estrategia adaptativa para especies que poseen limitada disponibilidad de agua en el 

suelo, ya que presentaría la ventaja tanto de reducir la pérdida de agua a través de los 

estomas debido a la transpiración, como de aumentar la absorción foliar de agua, a través 

de diferentes vías de entrada de la superficie foliar. Los grupos de especies expuestos a 

mayor déficit hídrico del suelo (sistema radical menor a 0,50 m de profundidad) 

presentaron mayor absorción foliar de agua y tendieron a tener una menor densidad 

estomática. De acuerdo a Scholz et al. (2012), las especies con sistema radical superficial 

presentan, efectivamente, menor conductancia estomática durante la estación seca que las 

especies con sistema radical profundo. Estos resultados sugieren que el principal camino de 

entrada de agua desde la superficie foliar podría ser la cutícula. Berry et al. (2019) 

consideran que un aumento en la conductancia cuticular puede llevar a un aumento en la 

absorción foliar, especialmente cuando las hojas presentan potenciales hídricos bajos. Sin 

embargo esto no fue observado en este estudio, aunque en los pastos la conductancia 

cuticular y la absorción foliar aumentaron en el verano. En el resto de las especies 

arbustivas el comportamiento general fue una disminución en la conductancia cuticular y 

un aumento en la absorción foliar en verano. A pesar de estos resultados, no se puede 

descartar el rol que puede tener la cutícula en la absorción foliar de agua ya que en otros 

estudios se ha demostrado que la permeabilidad cuticular y la conductancia cuticular están 

relacionadas (Schuster et al., 2017). Posiblemente algunos estomas hayan permanecido 

parcialmente abiertos durante la determinación de la transpiración mínima para estimar la 

conductancia cuticulars y por lo tanto parte de la pérdida de agua haya sido estomática. 

 La cantidad de material particulado (PM10) sobre las hojas puede afectar la 

humectabilidad (Neinhuis & Barthlott, 1998; Wang et al., 2013). Un aumento en el 

contenido de partículas sobre la superficie foliar contribuye a disminuir el ángulo de 

contacto en especies con superficies humectables, pero este comportamiento no fue 

observado en especies con superficie foliar no humectable. En las especies analizadas no se 

encontró una relación entre la humectabilidad de las hojas y PM10 entre estaciones y grupos 

de especies. Sin embargo hubo un aumento significativo en la cantidad de PM10 sobre la 
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superficie foliar en el verano, en combinación con un aumento en el ángulo de contacto 

dentro de los grupos de profundidad de raíces. En la estepa patagónica es común la 

presencia de grandes cantidades de polvo en el aire debido a la sequía y el viento. Este 

aumento en la cantidad de partículas depositadas sobre la superficie foliar puede también 

contribuir a la repelencia hídrica causada cuando las ceras epicuticulares son dañadas por la 

abrasión mecánica y química (Neinhuis & Barthlott, 1998; Wang et al., 2013). A pesar de 

la acumulación de pequeñas partículas y la deshidratación de las hojas en la estación seca, 

el avance de la senescencia foliar puede provocar también una disminución en el desarrollo 

de ceras epicuticulares (Kang et al., 2018), incrementando la humectabilidad. La expansión 

foliar en estas especies ocurre durante la primavera cuando el agua en el suelo es aún 

abundante y la temperatura ambiental es cálida, mientras que en verano se observa el inicio 

de la senescencia foliar (Golluscio et al., 2005; Pereyra, 2020). 

 En conclusión, nuestros resultados sugieren que las especies de la estepa patagónica 

tienen adaptaciones a la sequía que les permiten aprovechar los pulsos de lluvia y/o 

formación de rocío a través de múltiples características foliares que promueven la absorción 

de agua a través de sus hojas. Durante la estación seca las especies aumentan su 

humectabilidad y la cantidad de agua que pueden capturar sobre la superficie foliar. Los 

efectos del acceso a diferentes fuentes de agua en el suelo sobre estas características son 

dependientes principalmente de la estación, debido a que las diferencias en el contenido de 

agua en el suelo entre capas se incrementan durante la estación seca. A pesar de la amplia 

diversidad de formas de vida, incluyendo pastos y desde pequeños a grandes arbustos, así 

como también de la heterogeneidad en la profundidad de los sistemas radicales, la 

convergencia funcional resultó en cambios estacionales similares, favoreciendo la 

humectabilidad foliar. El agua interceptada por las hojas y la gran capacidad de retener las 

gotas de agua sobre la superficie foliar podrían tener un impacto significativo sobre los 

procesos eco-hidrológicos en ecosistemas limitados por la disponibilidad hídrica, donde la 

mayor parte de las precipitaciones durante la estación de crecimiento y estación seca no son 

accesibles a las raíces. 
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Capítulo 4 

Absorción foliar de agua en pastos y arbustos de la 

estepa patagónica: efectos sobre el estado hídrico e 

intercambio gaseoso  

 

4.1 INTRODUCCIÓN 

El suelo es la principal fuente de agua para las plantas terrestres. El agua ingresa a 

la planta a través de las raíces y luego se evapora hacia la atmósfera a través de las hojas. 

Sin embargo, algunas especies tienen también la capacidad de absorber agua a través de la 

corteza (Mayr et al., 2014; Mason Earles et al., 2016) y de las hojas (Simonin et al., 2009; 

Eller et al., 2013; Goldsmith et al., 2013; Fernández et al., 2014; Berry et al., 2019). La 

fuerza motriz para el flujo de agua desde la atmósfera hacia las hojas está determinada por 

el gradiente de potencial hídrico (Ѱ) entre el aire que rodea la hoja y el tejido foliar 

(Rundel, 1982). El vector gradiente de potencial hídrico tiene sentido hacia el interior foliar 

cuando hay formación de rocío, niebla, neblina o lluvia, e incluso ante condiciones 

atmosféricas no saturadas de agua (Wang et al., 2016). La presencia de agua sobre las hojas 

puede afectar el funcionamiento de las plantas a través de diferentes mecanismos. Por un 

lado, los cambios en el microclima cerca de la superficie foliar que incluyen el incremento 

en la humedad atmosférica puede disminuir la transpiración e disminuir la tasa de 

fotosíntesis (Bruijnzeel & Veneklaas, 1998). Por otro lado, el incremento en el potencial 

hídrico por la absorción de agua a través de la superficie foliar (Burgess & Dawson, 2004; 

Simonin et al., 2009; Breshears et al., 2008) puede también mejorar la tasa fotosintética 

(Hanba et al., 2004; Eller et al., 2016; Aparecido et al., 2017, Berry & Smith, 2013). 

Además, la absorción foliar de agua es un factor importante para mantener la turgencia 

celular (Steppe et al., 2018), para evitar la pérdida de conductancia hidráulica (Nguyen et 

al., 2017) y también contribuye en la reparación de embolismos (Mayr et al., 2014). De este 

modo, la absorción foliar de agua puede mantener el crecimiento y la supervivencia de las 
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plantas en ambientes con baja disponibilidad hídrica en el suelo (Nadezhdina et al., 2010; 

Steppe et al., 2018). El significado funcional de la absorción foliar de agua varía dentro de 

una misma especie (Limm & Dawson, 2010; Fernández et al., 2014) y entre especies 

(Limm et al., 2009; Goldsmith et al., 2013). La cantidad de agua absorbida a través de las 

hojas depende de sus características estructurales, morfológicas y fisiológicas. Mientras que 

algunas características de la superficie foliar como la cutícula (Fernández et al., 2017; 

Boanares et al., 2018), los estomas (Burkhardt et al., 2012) y tricomas (Fernández et al., 

2014, Konrad et al., 2014, Pina et al., 2014) afectan la capacidad de absorción foliar de 

agua (ver también Capítulo 3), el impacto en el funcionamiento de las plantas puede ser 

determinado por propiedades de la membrana y de la pared celular. Un componente 

importante en las relaciones hídricas de las plantas es el módulo de elasticidad de las 

paredes celulares (Plantas con paredes celulares elásticas (valores bajos de pueden 

mantener su turgencia durante periodos de deshidratación, mientras que plantas con paredes 

celulares rígidas (valores grandes de ) pueden perder su turgencia con pequeños cambios 

en el volumen celular (Clifford et al., 1998). Aunque paredes celulares rígidas pueden 

representar una desventaja en plantas de ambientes secos, las especies pueden obtener 

beneficios de tener paredes celulares con baja elasticidad al poder recuperar su potencial 

hídrico rápidamente cuando la disponibilidad hídrica aumenta. 

Como se indicó en los Capítulos 2 y 3, especies herbáceas y arbustivas de la estepa 

patagónica tienen hojas muy humectables y con capacidad de absorber agua depositada 

sobre sus hojas como resultado de la intercepción de eventos de lluvia y/o formación de 

rocío, principalmente durante los periodos de mayor actividad fisiológica y en los de menor 

disponibilidad de agua edáfica (Bucci et al., 2009; Scholz et al., 2012; Carbonell Silletta; 

2020). Sin embargo, no se evaluó si el agua absorbida desde la superficie foliar impacta 

sobre el estado hídrico y el intercambio gaseoso. Consecuentemente en este capítulo se 

analizó el efecto de la absorción foliar de agua sobre el balance hídrico y la tasa de 

transpiración y de fotosíntesis. Además se determinó si las propiedades de la pared celular 

afectan la respuesta del potencial hídrico a la entrada de agua desde la superficie foliar. Una 

de las hipótesis fue que la absorción foliar mejora el estado hídrico de las plantas, sin 

embargo la magnitud del efecto depende de la rigidez de las paredes celulares. De esta 

manera se espera que la absorción foliar tenga un mayor impacto en el potencial hídrico en 
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las especies con paredes celulares más rígidas. Otra hipótesis fue que la absorción foliar 

incrementa la tasa de fotosíntesis debido al mejoramiento del estado hídrico, por lo que se 

espera un incremento en la tasa fotosintética de las hojas que hayan estado previamente 

expuestas a un evento de precipitación. Para responder a este objetivo se realizó un 

experimento a campo con dos especies de pastos y seis de arbustos y se determinó el 

cambio en el potencial hídrico luego de un evento de precipitación artificial. Además se 

determinó la elasticidad de las paredes celulares y la absorción foliar. 

 

4.2 MATERIALES Y MÉTODOS 

4.2.1 Sitio de estudios y especies 

El estudio se desarrolló en el mismo sitio y área y con las mismas ocho especies 

descriptas en los Capítulo 2 y 3. Las determinaciones de las variables biológicas fueron 

realizadas en primavera (estación de crecimiento) y verano (estación seca). 

 

4.2.2 Absorción foliar de agua 

 La información sobre absorción foliar de agua fue extraída del Capítulo 2.  

 

4.2.3 Potencial hídrico 

 Para evaluar el efecto de la absorción foliar de agua sobre el potencial hídrico 

(hoja) se realizó un experimento a campo durante la primavera de 2016 y el verano de 

2017. El potencial hídrico fue medido al mediodía (inicial) con una cámara de presión 

(PMS System, Corvallis, OR, USA) en cinco plantas por especie. Luego, una rama por 

planta fue rociada con agua destilada manteniendo su superficie mojada durante una hora 

(tratamiento rociado). Otra rama de la misma planta fue cubierta con plástico negro para 

minimizar la transpiración (tratamiento cubierto) y una tercera rama de la planta fue 

mantenida bajo condiciones de campo (sin cubrir ni rociar;  tratamiento control). Luego de 

una hora se determinó nuevamente el potencial hídrico (final) en cada una de las tres ramas 

por planta. El experimento fue realizado durante un día por especie y estación. Las 
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condiciones ambientales durante la aplicación de los tratamientos para todas las especies 

fueron similares dentro de cada estación. El cambio en el potencial hídrico foliar para cada 

tratamiento fue determinado de acuerdo a la siguiente ecuación (Ec. 4.1): 

hoja  =final -  inicial       Ecuación 4.1 

El impacto del tratamiento sobre el hoja fue estimado comparando la magnitud de 

los cambios en el potencial hídrico de las hojas rociadas (Ec. 4.2) o cubiertas (Ec. 4.3), 

respecto al cambio en el potencial hídrico de las hojas control: 

 hoja (rociada – control) =  hoja rociada - hoja control                   Ecuación 4.2 

 hoja (cubierta – control) =  hoja cubierta - hoja control                 Ecuación 4.3 

 

4.2.4 Módulo de elasticidad 

 El módulo de elasticidad de la pared celular fue estimado a través de relaciones de 

presión-volumen del tejido foliar. Cinco ramas pequeñas por especie se cortaron de las 

plantas y fueron recortadas inmediatamente bajo agua. Luego, las ramas se cubrieron con 

plástico negro y se mantuvieron con el extremo cortado bajo agua solo 2 horas para evitar 

alteraciones en las características de las relaciones hídricas (Meinzer et al., 1986; Scholz et 

al., 2012). Luego de cada determinación de su potencial hídrico, las muestras fueron 

inmediatamente pesadas con una balanza de precisión (0,0001 g) y entre mediciones 

quedaron libremente expuestas a las condiciones ambientales del laboratorio. Las 

determinaciones de potencial hídrico y peso fueron realizadas hasta que se observó 

ausencia de cambio en el potencial hídrico o un aumento del mismo con la deshidratación 

indicando daño del tejido. Los cambios en el peso fueron usados para determinar el 

contenido relativo de agua. Luego de que todas las mediciones de potencial hídrico y peso 

fueran obtenidas, las muestras se secaron en estufa a 70 °C hasta alcanzar un peso constante 

(Tyree & Richter, 1981). El módulo de elasticidad fue calculado de acuerdo a la ecuación 

4.4 (Kubiske & Abrams, 1991): 

 = ΔP/ΔCRA      Ecuación 4.4 
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donde ΔP es el cambio en la presión de turgencia y ΔCRA es el cambio en el contenido 

relativo de agua. El módulo de elasticidad fue determinado en el rango de CRA en el cual el 

tejido foliar mantiene la turgencia.                     

 

4.2.5 Tasa de fotosíntesis y de transpiración 

 Las tasas de fotosíntesis y de transpiración fueron determinadas durante el 

mediodía, en días soleados, usando un equipo portátil de intercambio de gases (LI-6400, 

LI-COR, Lincoln, NE). Seis plantas por especie fueron seleccionadas durante la primavera, 

a las cuales se les determinó las tasas de transpiración y la de fotosíntesis (Tasainicial) con el 

procedimiento indicado en el capítulo 2. Luego tres de esas plantas fueron mantenidas 

completamente mojadas durante una hora (tratamiento rociado) y las restantes plantas se 

mantuvieron con la superficie de sus hojas secas en condiciones naturales de campo 

(tratamiento control). Una hora después de finalizar el tratamiento de rociado, y  también al 

día siguiente a la misma hora a la que se determinó la Tasainicial, se midieron nuevamente 

las tasas de transpiración y de fotosíntesis (Tasafinal). El cambio en la tasa (ya sea de 

transpiración o de fotosíntesis) para cada tratamiento fue determinado de acuerdo a la 

siguiente ecuación (Ec. 4.5): 

Tasahoja =  Tasafinal -  Tasainicial     Ecuación 4.5 

Las mediciones fueron realizadas con aire con una concentración de 400 µmol CO2 mol
-1

 

aire dentro de la cámara foliar, generado por un cilindro de CO2 de 12 g conectado al LI-

6400. La tasa de flujo de aire que entró a la cámara fue de 500 µmol s
-1

. Para asegurar la 

saturación de luz, pero evitando la foto-inhibición, la densidad de flujo de fotones se 

mantuvo constante a 1200 µmol m
-2

 s
-1

. El déficit de saturación de aire promedio durante 

los días de medición fue de 0,5 kPa en primavera y 0,73 kPa en verano. 

 

4.2.6 Análisis estadístico 

Todos los análisis estadísticos fueron realizados utilizando el software R v.3.4.4 (R 

Development Core Team 2018). Se usaron modelos lineales generalizados (GLSs) con test-

F (paquete “nlme”;Pinheiro & Bates, 2018) para evaluar los efectos de la interacción entre 
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estación, especies y tratamiento (rociado o cubierto) (variables explicativas) sobre la 

variación del potencial hídrico (variable dependiente). Fue necesario ajustar la varianza del 

modelo usando la función VarExp (ajustado por especie). También se usaron GLSs para 

evaluar la interacción entre especies y tratamiento (rociado y control) (variables 

explicativas) sobre la variación de las tasas de fotosíntesis y de transpiración. Se realizó un 

modelo para cada variable y para los distintos tiempos (una hora y un día después). En el 

modelo para el cambio de la tasa de fotosíntesis una hora después fue necesario ajustar 

varianza, se usó la función VarExp (ajustado por tratamiento), y para evaluar el cambio 

producido un día después se ajustó la varianza usando la función VarIdent (ajustado por 

especie). Para los modelos de transpiración se ajustó la varianza usando la función 

VarPower (ajustado por tratamiento) para evaluar el cambio producido tanto una hora 

después del tratamiento como un día después. Se usaron regresiones lineales para evaluar la 

relación entre absorción foliar y Δhoja (rociado – control), eficiencia foliar de absorción de 

agua y módulo de elasticidad, AFA y módulo de elasticidad, Δhoja (rociado – control) y 

módulo de elasticidad y absorción foliar. Para evaluar todas estas regresiones se usó el 

valor medio de cada variable por especie. Se aplicó el criterio de selección de Akaike para 

tamaños pequeños de muestras para hacer la selección de modelos (AICc; Burnham & 

Anderson 2002). La simplificación de los factores aleatorios y fijos de todos los modelos 

para alcanzar el modelo mínimo adecuado se llevó a cabo mediante prueba de hipótesis. Se 

utilizó el análisis post-hoc de Bonferroni (paquete “multcomp”; Hothorn et al., 2008) para 

comparaciones múltiples en todos los modelos cuando el test-F fue significativo (p< 0.05). 

 

4.3 RESULTADOS 

 En la Tabla 4.1 se muestran los valores de potencial hídrico foliar (hoja) iniciales 

(determinados al mediodía) y hoja finales (determinados 1 h más tarde) de hojas controles 

bajo condiciones de campo en primavera y verano. Los hoja fueron menores (valores más 

negativos) en verano que en primavera, para todas las especies estudiadas (Tabla 4.1). 

Dentro de cada estación, el hoja al  mediodía fue mayor que el hoja  1 h más tarde en todas 

las especies. 
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Tabla 4.1. Potencial hídrico foliar al mediodía (Ѱhoja inicial) y potencial hídrico 1 hora después 

(Ѱhoja final) bajo condiciones de campo (hojas control) para todas las especies bajo estudio en 

primavera y en verano. Los valores corresponden a  la media ± error (n=  5). 

Especies 

Primavera Verano 

Hoja  

Inicial 

(MPa) 

Hoja 

Final  

(MPa) 

Hoja  

Inicial 

(MPa) 

Hoja  

Final  

(MPa) 

Adesmia volckmannii 
-1,33 

(0,1) 

-1,44 

(0,07) 

-2,81 

(0,14) 

-3,11 

(0,16) 

Azorella prolifera 
-1,7 

(0,03) 

-1,92 

(-0,03) 

-3,14 

(0,03) 

-3,245 

(0,04) 

Berberis microphylla 
-2,12 

(0,1) 

-2,48 

(0,06) 

-4,055  

(0,12) 

-4,145 

(0,14) 

Lycium chilense 
-1,8 

(0,09) 

-1,98 

(0,11) 

-3,62 

(0,11) 

-3,76 

(0,14) 

Pappostipa speciosa 
-2,24 

(0,04) 

-2,68 

(0,12) 

-4,27  

(0,09) 

-4,74 

(0,14) 

Poa ligularis 
-2,15 

(0,07) 

-2,29 

(0,05) 

-4,94 

(0,11) 

5,00 

(0,09) 

Schinus johnstonii 
-1 

(0,18) 

-1,12 

(0,22) 

-3,14 

(0,03) 

-3,245 

(0,04) 

Senecio filaginoides 
-1,22 

(0,05) 

-1,42 

(0,09) 

-2,58 

(0,12) 

-2,68 

(0,13) 

 

La disminución del hoja observada en condiciones de campo fue revertida 

experimentalmente rociando las hojas o cubriéndolas para minimizar la transpiración 

(Fig.4.1). En la primavera las hojas rociadas aumentaron su hoja respecto a las hojas 

control (no rociadas) (valores positivos de Δhoja (rociada – control)). Este aumento en el hoja 

varió entre 0,2 MPa en el pasto P. ligularis y 0,61 MPa en B. microphylla, una especie 

arbustiva con sistema radical profundo, aunque las diferencias entre especies no fueron 

estadísticamente significativas (Fig. 4.1.A). El Δhoja (rociada – control) en las dos especies 

herbáceas fue significativamente mayor en verano (1,6 MPa) que en primavera (0,25 MPa) 



 
 

92 
 

(Fig. 4.1). Por el contrario, todos los arbustos disminuyeron sustancialmente su respuesta al 

tratamiento experimental en verano comparado con lo observado en primavera, de tal 

manera que Δhoja (rociada – control) fue cercano a cero durante el verano en las especies 

arbustivas. La interacción entre tratamiento, estación y especie fue estadísticamente 

significativa (F7-40= 12,16; p< 0,0001).  

 

 

Figura 4.1. Diferencias entre el cambio en el potencial hídrico de hojas con su superficie mantenida 

húmeda por 1 hora (barras negras) o el cambio en el potencial hídrico de hojas cubiertas (hojas con 

transpiración reducida) (barras blancas) y el cambio en el potencial hídrico de hojas control (hojas 

transpirando libremente y sin rociar) después de 1 hora en condiciones de campo (hoja (rociada– 

control)). El panel A corresponde a primavera y el panel B a verano. Cada barra representa el valor 

medio ± error (n=5). Diferentes letras minúsculas indican diferencias significativas en el hoja  de 

hojas rociadas con respecto al hoja de hojas cubiertas dentro de una misma especie y estación. 

Diferentes letras mayúsculas indican diferencias significativas en hoja (rociada– control) entre 

estaciones para una misma especie. 
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El efecto de mantener las hojas húmedas sobre el potencial hídrico foliar fue similar 

al efecto de minimizar la transpiración cubriendo las hojas en muchas de las especies 

estudiadas, excepto en los pastos (Fig. 4.1). Durante la primavera el hoja (rociada– control) fue 

menor que el hoja (cubierta– control)  para P. speciosa (Fig. 4.1.A). Sin embargo, durante el 

verano se observó una respuesta opuesta en estas especies, siendo el potencial hídrico 

significativamente mayor en hojas rociadas que en hojas donde se minimizó la 

transpiración (Fig. 4.1.B). 

 Los cambios en el potencial hídrico (hoja (rociada– control)) durante la primavera se  

correlacionaron negativamente con la absorción foliar de agua de todas las especies (y = 0,6 

- 1,3x; R
2
= 0,80; p< 0,01) (Fig. 4.2.A). Las especies con mayor recuperación del potencial 

hídrico luego de ser rociadas fueron aquellas especies con menor absorción foliar. Durante 

el verano esta relación se invirtió, observándose mayor incremento en hoja en las 

especies con mayor AFA (y = -0,22 + 3,17x; R
2
= 0,59; p< 0,01) (Fig. 4.2.B). Por ejemplo, 

P. ligularis, la especie con mayor absorción foliar durante el verano mostró un aumento en 

su potencial hídrico de aproximadamente 1,5 MPa.  

El módulo de elasticidad de las paredes celulares varió entre 2,8 MPa en A. 

volckmannii y 17 MPa en S. johnstonii durante la primavera (Fig. 4.3). La absorción foliar 

de agua y el hoja (rociada – control) se relacionaron linealmente con el módulo de elasticidad 

durante la primavera (y = 0,40 - 0,02x; R
2
= 0,72; p< 0,01; y = 0,08 + 0,03x; R

2
= 0,54 p< 

0,05, respectivamente) (Fig. 4.3 A y B). Las especies con paredes celulares más rígidas 

(mayor módulo de elasticidad) tuvieron menor absorción foliar; sin embargo estas especies 

presentaron mayor incremento en el potencial hídrico en el tratamiento de rociado. Los 

cambios en el potencial hídrico foliar por mmol de agua absorbida por la superficie de las 

hojas (eficiencia de la absorción foliar de agua) fueron relacionados significativa y 

exponencialmente con el módulo de elasticidad a través de las especies (y = 0,12 exp 

(0,23x); R
2
= 0,91; p< 0,001) (Fig. 4.3.C). En verano estas variables no fueron 

correlacionadas significativamente (Fig. 4.4). 
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Figura 4.2. Diferencias entre el cambio en potencial hídrico de hojas rociadas durante 1 h y el 

cambio en el potencial hídrico de hojas control (hojas no rociadas) después de 1h (hoja (rociada– 

control)) en relación a la absorción foliar de agua en (a) primavera y (b) verano. Azorella prolifera fue 

excluida del análisis de la estación seca ya que fue considerada como outlier (± 0,07 

MPa y absorción foliar =0,75 ± 0,006 mmol m
-2

 s
-1

). Cada símbolo representa el valor medio ± 

error estándar (n= 10 para absorción foliar y n= 5 para hoja). La recta ajusta a la función (a) y = 

0,6- 1,3x; R
2
= 0,80;  p< 0,01, y (b) y = -0,22 + 3,17x; R

2
= 0,59; p< 0,01.  
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Figura 4.3. (a) Absorción foliar de agua, (b) diferencias entre el cambio en potencial hídrico de hojas 

rociadas durante 1 h y el cambio en el potencial hídrico de hojas control (hojas no rociadas) después 

de 1h (hoja (rociada– control)) en condiciones de campo y (c) Eficiencia de la absorción foliar de agua 

(cambios en el potencial hídrico foliar en relación a la cantidad de agua absorbida a través de la 

superficie de las hojas (hoja (rociada– control) / absorción foliar de agua) en relación al módulo de 

elasticidad de la pared celular) de 8 especies de la estepa patagónica durante la primavera. Cada 

símbolo representa el valor medio ± error estándar de 10 plantas por especie y tres hojas por planta 

para absorción foliar de agua y cinco plantas por especie para hoja y para el módulo de elasticidad de 

la pared celular. La línea sólida en cada panel corresponde a la función ajustada a los datos (a) y = 

0,40 – 0,02x; R
2
= 0,72;  p< 0,01; (b) y = 0,08 + 0,03x; R

2
= 0,54; p< 0,05; (c) y = 0,12 exp (0,23x); 

R
2
= 0,91; p< 0,001. 
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Figura 4.4. . (a) Absorción foliar de agua, (b) diferencias entre el cambio en potencial hídrico de hojas 

rociadas durante 1 h y el cambio en el potencial hídrico de hojas control (hojas no rociadas) después de 

1h (hoja (rociada– control)) en condiciones de campo y (c) Eficiencia de la absorción foliar de agua 

(cambios en el potencial hídrico foliar en relación a la cantidad de agua absorbida a través de la 

superficie de las hojas (hoja (rociada– control) / absorción foliar de agua) en relación al módulo de 

elasticidad de la pared celular) de 8 especies de la estepa patagónica durante el verano. Cada símbolo 

representa el valor medio ± error estándar de 10 plantas por especie y tres hojas por planta para 

absorción foliar de agua y cinco plantas por especie para hoja y para el módulo de elasticidad de la 

pared celular. 
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Las tasas de fotosíntesis determinadas al mediodía fueron muy similares entre las 

cuatro especies analizadas y variaron entre 5,24 ± 0,93 mol m
-2

 s
-1

  en P. speciosa y 7,3 ± 

0,6 mol m
-2

 s
-1

 en S. filaginoides. Una hora después de que las plantas fueron rociadas, las 

hojas disminuyeron la tasa de fotosíntesis en menor proporción que las hojas de plantas 

control, aunque la interacción entre tratamiento y especie no fue significativa (F3-16= 1,10; 

p= 0,37), así como tampoco lo fue cada variable incluida en el modelo (F1-19= 1,35; p= 0,25 

para tratamiento y F1-19= 1,5; p= 0,24 para especie) (Fig. 4.5.A). Por ejemplo, la tasa 

fotosintética de las hojas de A. volckmannii disminuyó 3 mol m
-2

 s
-1

 en las plantas control, 

mientras que en las plantas que fueron rociadas durante 1 h la tasa disminuyó 2 mol m
-2

 s
-

1
. Al día siguiente, las plantas rociadas el día anterior tuvieron comparativamente mayores 

tasas de fotosíntesis que las plantas control, pero tampoco la interacción entre tratamiento y 

especie fue significativa (F3-16= 1,13; p= 0,36), y cada variable incluida en el modelo no fue 

estadísticamente significativa (F1-19= 1,56; p= 0,22 para tratamiento y F1-19= 1,5; p= 0,24 

para especie) (Fig. 4.5.B).  

En el caso de la tasa de transpiración se observó una tendencia a la reducción de la 

pérdida de agua en las plantas rociadas respecto a las plantas control y este efecto fue más 

evidente y estadísticamente significativo al día siguiente del tratamiento (Fig. 4.6). En 

ambos modelos realizados (una hora después y un día después) se encontró que la 

interacción entre especie y tratamiento no fue significativa (F3-16= 1,94; p= 0,16 y F3-16= 

1,15; p= 0,35, respectivamente). En el modelo para evaluar el cambio en la tasa de 

transpiración una hora después del tratamiento tanto la especie (F1-19= 2,59; p= 0,08) como 

el tratamiento (F3-19= 0,09; p= 0,76) no fueron significativos; sin embargo el tratamiento 

fue significativo en el modelo generado para evaluar el cambio un día después (F1-19= 4,50; 

p= 0,04) aunque la especie no fue significativa en el modelo (F3-19= 2,54; p= 0,08). 
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Figura 4.5. Diferencias entre el cambio en la fotosíntesis de hojas control (sin rociar, en 

condiciones de campo) (barras negras) y el cambio en la fotosíntesis de hojas con su superficie 

mantenida húmeda por 1 hora (barras blancas). El panel (A) corresponde al cambio producido una 

hora después de haber finalizado el experimento de rociado y el panel (B) a un día después. Cada 

barra representa el valor medio ± error (n=3). Diferentes letras minúsculas indican diferencias 

significativas en la fotosíntesis de hojas rociadas con respecto a hojas control. 
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Figura 4.6. Diferencias entre el cambio en la transpiración de hojas control (sin rociar, transpirando 

libremente en condiciones de campo) (barras negras) y el cambio en la transpiración de hojas con su 

superficie mantenida húmeda por 1 hora (barras blancas). El panel (A) corresponde al cambio 

producido una hora después de haber finalizado el experimento de rociado y el panel (B) a un día 

después. Cada barra representa el valor medio ± error (n=3). Diferentes letras minúsculas indican 

diferencias significativas en la transpiración de hojas rociadas con respecto a hojas control. 

 

4.4 DISCUSIÓN 

 Consistente con la estacionalidad en la disponibilidad de agua en el suelo y en la 

demanda evaporativa de la atmósfera (Capítulo 2; Bucci et al., 2009; Scholz et al., 2012), 

las especies estudiadas exhibieron potenciales hídricos menores en verano (estación seca) 

que en la estación de crecimiento (primavera). Un comportamiento estacional similar fue 

observado por Scholz et al. (2012) en otros sitios de la estepa patagónica. Sin embargo, a 

pesar de que las especies con raíces superficiales están más expuestas al déficit hídrico en 



 
 

100 
 

el suelo que las especies con raíces profundas, no hubo un patrón definido en el estado 

hídrico dependiendo del acceso a fuentes de agua edáficas. La fuerza motriz no solo para la 

transpiración, sino también para la absorción de agua a través de la superficie foliar es el 

gradiente de potencial hídrico entre el interior de la hoja y la atmósfera, con lo cual se 

espera que mayor absorción foliar durante periodos húmedos se observe en especies con 

potenciales hídricos más negativos y mayor en verano que en primavera. En el Capítulo 2 

se indicó que las especies tienen capacidad de absorber agua a través de la superficie foliar, 

con valores relativamente altos comparados a los de otros ecosistemas (Berry et al., 2019), 

con diferencias entre especies y entre estaciones. Se ha demostrado en ecosistemas 

húmedos (Limm et al., 2009; Simonin et al., 2009; Eller et al., 2013; Holanda et al., 2019) 

que la absorción foliar de agua mejora el estado hídrico de las plantas, disminuyendo la 

conductancia estomática, reparando el xilema de los embolismos, aumentando el potencial 

hídrico de tallos y afectando positivamente la supervivencia y crecimiento de las plantas. 

Sin embargo, en este estudio se observó que mayor cantidad de agua absorbida a través de 

las hojas no necesariamente implica un mayor incremento del potencial hídrico foliar. Para 

las especies estudiadas, solo durante la estación seca fue observado un incremento 

substancial en el potencial hídrico de las hojas en especies con mayor tasa de absorción 

foliar, mientras que durante la primavera la relación fue inversa.  

Recientemente, Guzmán Delgado et al. (2018) mostraron que la absorción de agua a 

través de la superficie foliar tiene una alta resistencia impuesta principalmente por la 

cutícula que afecta la cinética de la rehidratación y el movimiento de agua hacia el interior 

de la hoja. Así, podría ser que, dependiendo de la estructura física y química de la cutícula 

(Fernández et al., 2017), durante eventos que mantengan la superficie de la hoja húmeda, el 

agua podría ser parcialmente retenida en la matriz de la cutícula sin contribuir a la 

rehidratación de todo el tejido foliar. Una vez que el agua atraviesa la cutícula, especies con 

baja resistencia al transporte xilemático o extra-xilemático pueden distribuir rápidamente el 

agua a todos los tejidos foliares. En este estudio, especies con mayor conductancia 

hidráulica (especies con sistema radical más profundo; Bucci et al., 2013) fueron aquellas 

con mayor incremento en el potencial hídrico foliar cuando sus hojas permanecieron con su 

superficie húmeda. 
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 Por otro lado, incluso cuando el agua alcance el mesófilo a través de los espacios 

intercelulares, la elasticidad de la pared celular será la que determine el efecto que tendrá 

dicha agua absorbida sobre el potencial hídrico. Tejidos cuya pared celular tiene un módulo 

de elasticidad alto (paredes celulares más rígidas) rápidamente disminuirán su potencial 

hídrico frente a la deshidratación. Esto favorece la generación de un mayor gradiente de 

potencial hídrico entre la fuente de agua y el tejido foliar para continuar con la absorción de 

agua (Clifford et al., 1998; Scholz et al., 2012; Touchette et al., 2014). Esta característica de 

la pared celular que podría conducir a la pérdida de la turgencia celular, también contribuye 

a una rápida recuperación del potencial hídrico durante una rehidratación, de manera tal que 

un pequeño incremento en el contenido de agua de células con paredes rígidas tiene como 

resultado un rápido y mayor incremento en el potencial hídrico del tejido. Esta propiedad 

de las paredes celulares puede explicar por qué las especies con menor absorción foliar de 

agua presentaron mayor recuperación del potencial hídrico foliar que las especies que 

absorbieron mayor cantidad de agua. Es decir que, aunque todas las especies tuvieron la 

capacidad de absorber agua directamente a través de su superficie foliar, el beneficio no fue 

similar para todas. Durante la estación de mayor crecimiento se observó mayor eficiencia 

en la absorción foliar de agua, en términos de aumento en el potencial hídrico, en las dos 

especies con raíces más profundas. Estas especies tienen mayor resistencia hidráulica al 

transporte de agua desde el suelo hasta las hojas comparada con la de las especies con 

raíces superficiales (Bucci et al., 2013). Así, la presencia de paredes celulares más rígidas 

en estas especies sería un mecanismo de adaptación para poder aprovechar fuentes de agua 

atmosféricas, como el rocío o pequeños pulsos de lluvia, durante la estación de crecimiento 

y contribuir a compensar la alta resistencia que encuentra el agua al ser transportada desde 

mayor profundidad desde el suelo. Esta relación entre la elasticidad de la pared celular y la 

absorción foliar de agua fue solamente observada durante la primavera. Posiblemente los 

efectos de la senescencia foliar en muchas de las especies y al aumento en la elasticidad de 

la pared en todas las especies arbustivas desde la primavera al verano (Scholz et al., 2012) 

hayan contribuido a la pérdida de la capacidad de absorción foliar de agua. En la estación 

seca solo los pastos pudieron aprovechar el agua acumulada sobre la superficie foliar, 

aumentando esta capacidad respecto a la observada durante la primavera. Posiblemente, sus 

potenciales hídricos tan bajos (aproximadamente -4,6 MPa) y así un mayor gradiente de 
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potencial hídrico entre la superficie de la hoja y el interior, hayan contribuido a incrementar 

la capacidad de absorción foliar a pesar de la senescencia foliar. 

 Estudios previos realizados en la estepa patagónica indican que las especies 

arbustivas tienen baja capacidad de responder fisiológicamente a los grandes pulsos de 

lluvia (>16 mm; Golluscio, Sala y Lauenroth, 1998; Golluscio, Sigal Escalada & Perez, 

2009). Posiblemente esta falta de respuesta a eventos grandes de precipitación que 

humedecen el suelo sean el resultado de la pérdida sustancial de la conductividad hidráulica 

de las raíces durante la estación seca (Bucci et al., 2013), lo cual limita la absorción de agua 

desde el suelo. Sin embargo, un mejoramiento del estado hídrico de las hojas por absorción 

foliar y/o por la disminución del déficit de presión de vapor del aire que rodea a la hoja, 

posibilitaría a los estomas abrirse o evitar su cierre y así incrementar la tasa de fotosíntesis, 

tal como fue observado en el presente estudio. La tasa fotosintética de las especies 

estudiadas disminuyó del mediodía hacia la tarde siguiendo el típico patrón diurno 

observado en muchas especies alrededor del mundo (Foote & Schaedle, 1976; Pereira et al., 

1986; Schierenbeck & Marshall, 1993; Bucci et al., 2019). Sin embargo, la fotosíntesis de 

las plantas control (es decir que no fueron experimentalmente humedecidas) tuvieron una 

tendencia a disminuir en mayor proporción que las hojas rociadas previamente. Estos 

resultados sobre los efectos del humedecimiento de la superficie foliar en la tasa 

fotosintética son consistentes con las de otros estudios (Urrego-Pereyra et al., 2013; 

Aparecido et al., 2017; Eller et al., 2016; Yokoyama et al., 2019) pero opuestos a otros 

trabajos donde se observó un efecto negativo (Reinhardt & Smith 2008; Aparecido et al., 

2017).  

En conclusión, a pesar de que la cantidad de agua involucrada en la absorción foliar 

es relativamente pequeña, esta tiene un importante rol en la recuperación del potencial 

hídrico de las hojas, principalmente durante la estación de mayor crecimiento y en el caso 

de los pastos durante la estación seca. El efecto positivo de la absorcón foliar de agua sobre 

el estado hídrico repercute también favorablemente sobre la asimilación de carbono, cuyo 

efecto se mantiene por más largo tiempo. Una respuesta rápida al humedecimiento de la 

superficie foliar, incluido el efecto positivo sobre la asimilación de carbono, probablemente 

sea una ventaja adaptativa de las especies de la Patagonia, teniendo en cuenta que en este 
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ecosistema la demanda evaporativa es elevada y la presencia de continuos y fuertes vientos 

favorece la evaporación del agua depositada sobre las hojas.  
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Capítulo 5 

Plasticidad morfológica y funcional de las hojas en 

respuesta a cambios en la disponibilidad de agua 

 

5.1 INTRODUCCIÓN 

 La plasticidad fenotípica es la capacidad de un genotipo de expresar diferentes 

fenotipos bajo diferentes condiciones ambientales. Este es un mecanismo que tienen las 

plantas y otros organismos sésiles de superar la gran heterogeneidad espacial y temporal 

que  puede presentar el ambiente donde se encuentran (Bradshaw, 1965; Sultan, 2000; Berg 

& Ellers, 2010; Nicotra et al., 2010). Las respuestas plásticas de las plantas ante diferentes 

condiciones ambientales pueden ser adaptativas (Valladares & Percy, 1998; Donohue et al., 

2003; Dudley, 2004) o no adaptativas (Sultan & Bazzaz 1993; Sanchez-Gomez et al., 2006; 

Ghalambor et al., 2007), o incluso puede no haber una respuesta (van Kleunen & Fischer, 

2005). Hay estudios que indican que en ambientes ricos en recursos las especies presentan 

mayor plasticidad que en ambientes pobres (Valladares et al., 2007), debido a que la 

plasticidad tiene un costo energético, el cual puede ser mayor en las especies de ambientes 

con déficit de nutrientes (Steinger et al., 2003). El grado de plasticidad de las plantas puede 

estar limitada por factores abióticos (van Kleunen & Fischer, 2005) y por el estado de 

desarrollo ontogénico (Evans, 1972; Coleman et al., 1994; Mediavilla & Escudero, 2004; 

Valladares et al., 2006). La mayoría de los estudios han considerado la respuesta a un solo 

factor (luz, agua, temperatura, etc.), pero la plasticidad fenotípica de una característica 

determinada puede estar influenciada simultáneamente por varios factores abióticos y 

bióticos (Sultan et al., 1998; Valladates et al., 2002; 2007; Gianoli, 2003; Maestre et al., 

2007). Las interacciones entre estos factores podría ser otra de las limitaciones de la 

plasticidad fenotípica (van Kleunen & Fischer, 2005). 

Varios estudios han mostrado que las plantas son plásticas en varias características 

morfológicas, fisiológicas y anatómicas. Por ejemplo, en suelos pobres en nutrientes o con 
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escasa disponibilidad de agua algunas especies exhiben un incremento en la biomasa de 

raíces en detrimento de la biomasa aérea, o cuando la densidad de flujo de fotones es baja 

exhiben un aumento del área foliar específica (Schlichting, 1986; Sultan, 1987; Bradshaw 

& Hardwick, 1989; Gedroc et al., 1996). Las hojas son uno de los órganos más plásticos y 

son los más expuestos a factores bióticos y abióticos, frente a los cuales exhiben ajustes 

morfo-fisiologicos (Schlichting, 1986; Sultan et al., 1998; Lazaro-Nogal, 2015). Los ajustes 

frente a cambios ambientales se pueden observar no solo a nivel de los tejidos, órganos o 

planta entera sino también a nivel celular.  

La humedad del suelo es uno de los principales factores ambientales que restringe el 

establecimiento, crecimiento y productividad en regiones áridas y semiáridas donde las 

plantas están expuestas frecuentemente a periodos de sequía (Larcher, 1981, Chaves et al., 

2002; Flexas et al., 2009). Las características morfológicas de las hojas (Cunningham et al., 

1999; Niinemets, 2001), del movimiento del agua y del intercambio de gases son 

ampliamente afectadas por la disponibilidad de agua (Iogna et al., 2013; Almeida et al., 

2014; Sanhueza et al., 2015; Arias et al., 2017). Mientras que el transporte de agua en fase 

líquida a larga distancia depende parcialmente de las resistencias hidráulicas del tejido 

vascular (Munns & Passioura, 1984; Koide et al., 1989, Meinzer, 2002) y en fase gaseosa 

de los estomas (Whitehead, Jarvis & Waring, 1984; Turner et al., 1984; Meinzer, 2002), el 

movimiento de agua a corta distancia y trans-celular depende de las características de la 

membrana plasmática (Maurel & Chrispeels, 2001). La facilidad con que el agua se mueve 

a través de las membranas plasmáticas de las células del mesofilo cuando sale del sistema 

vascular para posteriormente ser liberada a la atmósfera depende de la permeabilidad de la 

membrana plasmática (Scoffoni et al., 2017), dada no solo por su composición lipídica sino 

también por la presencia de proteínas.  

Las acuaporinas (AQP) son proteínas presentes en todos los organismos y que 

forman canales que regulan la entrada y salida de agua y solutos (CO2, boro, ácido 

salicílico, H2O2) en la célula (Agre et al., 1993; Maurel et al., 2008; Du et al., 2011). Se han 

encontrado una gran cantidad de proteínas pertenecientes a la familia de las AQP, más de 

30 en Arabidopsis sp. y Oryza sativa, 28 en Vitis vinifera y más de 50 en Populus 

trichocarpa (Maurel et al., 2008; Gupta & Sankararamakrishnan, 2009). Las acuaporinas 

javascript:;
javascript:;
javascript:;
javascript:;
javascript:;


 
 

106 
 

más abundantes corresponden a las localizadas en la membrana plasmática (PIPs, que 

presentan los subgrupos filogenéticos PIP1 y PIP2) y en el tonoplasto (TIPs) (Maurel et al., 

2008, Gomes et al., 2009). Las AQP han sido indicadas como controladores del contenido 

de agua de las plantas al regular la apertura estomática en el corto plazo (Chaumont et al., 

2001; Burkhardt, 2010; Nada & Abogadallah, 2014) y también se cree que cambios en la 

expresión de las acuaporinas regulan el transporte de agua dentro de las plantas (Ohrui et 

al., 2007; Laur & Hacke, 2014). Los cambios en la regulación de los niveles de expresión 

de las acuaporinas frente a factores abióticos como sequía y salinidad (Vera-estrella et al., 

2000; 2004; Castagnino, 2004) inducen cambios en la conductividad hidráulica y en el 

transporte de agua en las raíces (Javot & Maurel, 2002; Luu & Maurel, 2005), e intervienen 

en la recuperación de embolismos en los tallos (Lovisolo & Schubert, 2006; Secchi & 

Zwieniecki, 2010). Si bien se considera que las acuaporinas tienen un rol muy importante 

en mantener el balance hídrico bajo condiciones de sequía, aún no es clara su relación con 

las respuestas fisiológicas de las plantas dada la disparidad de resultados observados en los 

estudios. Los patrones de expresión de las AQP son complejos y distintas repuestas pueden 

ser inducidas (Alexandersson et al., 2005). Por ejemplo, se ha observado que la expresión 

de las AQP es “up-regulada”, “down-regulada” o que no presenta cambios (Tyerman et al., 

2002) dependiendo del tiempo e intensidad del stress hídrico producido (Galmes et al., 

2007) o si es una variedad adaptada o no a la sequía (Lian et al., 2004). 

 El cambio climático afectará el intercambio de energía, carbono, agua y nutrientes 

entre las plantas y el ambiente. Frente a rápidos cambios climáticos, la plasticidad 

fenotípica más que la diversidad genética desempeña un rol crucial en permitir la 

persistencia de las especies en su ambiente (Ritcher et al., 2012; Nicotra et al., 2010). Los 

escenarios climáticos actuales indican aumentos en la temperatura global, variabilidad en 

las precipitaciones y frecuencia de eventos extremos, conduciendo a ambientes más secos 

en algunas regiones y más húmedos en otras (Grimm et al., 2000; Laurenroth et al., 2004; 

Vera et al., 2006, Seaget et al., 2019). Para persistir a las nuevas condiciones ambientales 

las plantas tendrán que realizar ajustes fisiológicos y morfológicos (Nicotra et al., 2010). La 

mayoría de los estudios realizados en diferentes ecosistemas alrededor del mundo se basan 

en experimentos de manipulación de las entradas de agua por precipitación (e.g. Nepstad et 

al., 2007; Limousin et al., 2010; Pangle et al., 2012) y proveen evidencia de las respuestas a 
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la disminución de la disponibilidad de agua. Sin embargo, el efecto de incrementos en las 

precipitaciones ha sido menos analizado.  

Para la Región Patagónica se espera una reducción de las precipitaciones en gran 

parte de su extensión, sin embargo para el noreste de Chubut y Rio Negro la tendencia es a 

un aumento de las lluvias (Barros & Camilloni, 2017; Saurral et al., 2017). En base a estos 

escenarios el objetivo de estudio fue evaluar las respuestas de características fisiológicas 

(transpiración, absorción foliar, conductancia foliar y eficiencia de uso de agua) y de la 

superficie foliar (densidad estomática, ángulo de contacto) de especies de la estepa 

patagónica al incremento experimental a campo en las precipitaciones. Además se evaluó la 

plasticidad de la absorción foliar de agua y la expresión de las acuaporinas en un 

experimento de sequía a corto plazo realizado en laboratorio con una especie arbustiva. Una 

de las hipótesis planteada fue que el aumento en las precipitaciones induce cambios en las 

plantas hacia un comportamiento fisiológico menos conservativo, tal que la transpiración 

aumentará y con ello la tasa de fotosíntesis, mientras que la capacidad de aprovechar la 

humedad depositada sobre las hojas a través de la absorción foliar disminuirá. Una segunda 

hipótesis fue que la sequía afecta la expresión de las acuaporinas tal que bajo déficit hídrico 

la expresión aumentará y favorecerá la absorción foliar de agua.   

 

5.2 MATERIALES Y MÉTODOS 

5.2.1 Diseño del experimento a campo de aumento en las precipitaciones a largo plazo 

En el 2013 se realizó una clausura de 4 hectáreas en el mismo sitio y área descriptos 

en el Capítulo 2. Se definieron cinco parcelas control (C) y cinco irrigadas (I), cada una con 

una superficie de 625 m
2
. La irrigación permitió incrementar las precipitaciones entre 20-

25% de la precipitación anual histórica para el sitio, aplicando riegos de 5 mm entre el final 

de la primavera y el verano. Las parcelas irrigadas cuentan con un sistema semiautomático 

de riego por aspersión (Fig. 5.1), el cual se retira durante el invierno ya que es el periodo 

húmedo y donde, además, se busca evitar daños en el sistema de riego producido por el  

congelamiento del agua dentro de las tuberías. Se seleccionaron 5 especies: una especie de 

gramínea, Poa ligularis, y cuatro arbustivas, Adesmia volckmannii, Azorella prolifera, 
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Berberis microphylla y Senecio filaginoides. Las determinaciones de las variables 

biológicas fueron realizadas durante la estación seca. 

 

 

5.2.1.1 Contenido volumétrico de agua 

El contenido volumétrico de agua en el experimento a campo fue medido a 10, 40, 

100 y 200 cm de profundidad cada 30 minutos desde enero de 2016 hasta enero de 2019 

con sensores de capacitancia (ECH2O, Decagon Devices, Inc.). Se instaló un sensor por 

profundidad en cada parcela de cada tratamiento. Los sensores fueron conectados a un 

sistema automático de control, medición y registro de datos CR1000 (Campbell Scientific, 

UT, USA). 

 

5.2.1.2  Adhesividad y ángulo de contacto 

Para evaluar la adhesividad de la superficie foliar y el ángulo de contacto (θ) 

formado entre una gota de agua y la superficie de la cara expuesta de las hojas en las 

especies de las parcelas control e irrigadas se utilizó  los mismos protocolos descriptos en el 

capítulo 3. 

 

Figura 5.1. Imágenes de una parcela irrigada durante un evento de precipitación. 
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5.2.1.3 Absorción foliar de agua 

 La absorción foliar de agua en todas las especies y experimentos fue determinada 

siguiendo el mismo protocolo descripto en el capítulo 2. 

 

5.2.1.4 Potencial hídrico 

 Para evaluar el efecto de la absorción foliar de agua sobre el potencial hídrico se 

realizó el mismo experimento descripto en el capítulo 4. 

 

5.2.1.5 Intercambio de gases y eficiencia de uso de agua instantánea 

 La transpiración (E), fotosíntesis (A) y conductancia estomática (gs) fueron 

determinadas en las especies seleccionadas en el experimento de incremento de las 

precipitaciones. Para ello se utilizó un sistema portátil de intercambio de gases (LI-6400, 

Li-Cor) y se siguió el mismo protocolo descripto en los capítulos 2 y 4. La eficiencia de uso 

de agua instantánea se determinó como:   

EUAins = A/ gs     Ecuación 5.1 

 

5.2.1.6 Plasticidad fenotípica 

 El índice de plasticidad fenotípica (IPF) de las variables evaluadas en el 

experimento a campo fue determinado en cada especie de acuerdo a  la ecuación propuesta 

por Valladares et al. (2000): 

IPF = (valor promedio máximo - valor promedio mínimo) / valor promedio máximo 

 Ecuación 5.2  

Este índice adquiere valores entre 0 y 1. Valores más cercanos a 1 indican mayor 

plasticidad fenotípica.  
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5.2.2 Diseño del experimento de déficit hídrico a corto plazo y en condiciones de 

laboratorio 

El efecto del déficit hídrico sobre la expresión de las acuaporinas y absorción foliar 

fue evaluado sobre plantines de Schinus polygamus (Cav.) Cabrera creciendo en macetas y 

mantenidos en condiciones de luz y temperatura de laboratorio y sin déficit hídrico desde 

2016. En 2018 se inició el tratamiento de sequía manteniendo 6 plantas bajo condiciones 

normales (bien regados) (Tratamiento C) y 6 plantas bajo estrés hídrico (Tratamiento S). 

Luego de 3 meses de iniciado el tratamiento se realizaron las determinaciones fisiológicas.  

 

5.2.2.1 Contenido volumétrico de agua 

El contenido volumétrico de agua fue determinado con sensores (EC-5 Decagon 

Devices, Inc), también basado en la determinación de la constante dieléctrica del medio 

usando el efecto capacitivo (Capitulo 2). El sensor se conecta a un medidor portátil 

Procheck (Decagon Device, Inc) para obtener medidas instantáneas. 

 

5.2.2.2 Absorción foliar de agua 

 La absorción foliar de agua en todas las especies y experimentos fue determinada 

siguiendo el mismo protocolo descripto en el capítulo 2. 

 

5.2.2.3 Nivel de expresión de las acuaporinas 

Para evaluar el rol de las acuaporinas sobre la absorción foliar en el experimento de 

déficit hídrico bajo condiciones de laboratorio se colectaron 4 hojas de  5 plantines de cada 

tratamiento (C y S). La mitad de esas hojas se mantuvieron sumergidas durante 30 minutos 

en una solución de agua con HgCl2 de 200µM (el mercurio actúa como un inhibidor de las 

acuaporinas) (Con HgCl2) y el resto de las hojas se mantuvieron sumergidas solamente en 

agua destilada (Sin HgCl2). Luego, las hojas se enjuagaron con agua destilada y se les 

determinó la absorción foliar de agua siguiendo el protocolo explicado en el capítulo 2 (se 

usaron 2 hojas por muestra para reducir el error de la balanza). Por otro lado, se midió el 

nivel basal de expresión de las acuaporinas (Inicial) y la expresión luego de que la planta 
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entera haya sido mantenida con su superficie foliar húmeda durante 1 hora. Para realizar la 

determinación de la expresión de las acuaporinas, las plantas fueron transportadas al 

Instituto de Investigaciones Bioquímicas de Bahía Blanca (INIBIBB-CONICET). Para 

medir el nivel de expresión de las acuaporinas se usó el subgrupo PIP2-1 y gapc-2 como 

gen de referencia. Para la extracción del ARN se tomaron 200 mg de hojas frescas de cada 

planta de 3 plantas diferentes para cada tratamiento, las cuales fueron puestas 

inmediatamente en nitrógeno líquido y mantenidas a -70°C hasta ser utilizadas.  

Debido a la alta concentración de polifenoles (Fig. 5.2) que poseen las hojas de S. 

polygamus fue necesario adaptar el protocolo para la extracción del ARN. Se siguió un 

protocolo que constó de 2 etapas. Primero el material vegetal fue congelado y molido en 

nitrógeno líquido usando TissueLyser II (Qiagen N.V., Hilden, Germany). Luego, 75mg del 

polvo fue incubado por 10 minutos a 65°C en 500 µl de buffer precalentado, el cual 

contiene 100 mM Tris HCl pH 8, 2 M NaCl, 25 mM EDTA pH 8, 2% (p/v) CTAB, 2% 

(w/v) PVP (360,000 MW) y 2% (v/v) β-mercaptoetanol (el cual fue agregado 

inmediatamente antes de ser usado) (modificado de Gambino et al., 2008). Se agregó el 

mismo volumen de cloroformo y el tubo fue agitado vigorosamente y luego centrifugado a 

12000g por 10 minutos a 4°C. El sobrenadante fue recogido para una segunda extracción 

con cloroformo y transferido a otro tubo donde se le agregó el mismo volumen de 6M LiCl. 

La mezcla fue incubada durante la noche en hielo y el ARN fue peletizado por 

centrifugación a 12000g por 40 minutos a 4°C. El pellet fue re-suspendido en 50 µL de 

agua libre de nucleasas y se le agregaron 500 µL de Transzol (TransGen Biotech Co., 

Beijing, China). El protocolo con Transzol fue llevado a cabo de acuerdo a las instrucciones 

del fabricante. El ARN fue re-suspendido en 25 µL de agua y DEPC. La concentración total 

y pureza del ARN fueron evaluadas mediante índices OD 260/280 nm determinadas con 

PicoDrop P100 (Thermo Scientific, Waltham, MA, USA). Todas las muestras mostraron 

índices OD 260/280 nm entre 1,95 y 2,07 e índices OD 260/230 superiores a 1,95. La 

integridad del ARN fue verificada por electroforesis en gel 1% agarosa – 1% lavandina 

(Aranda et al., 2012) donde se esperaban dos bandas de ARN ribosomal 28S/18S. Para cada 

muestra, 1 µg de ARN total fue usado para la transcripción inversa en 25 µL de reacción, 

usando la transcriptasa inversa del virus de leucemia murina de Molony (Promega, 
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Madison, WI, USA) y primers al azar (Pb-l, Buenos Aires, Argentina). El ADNc fue 

diluido con agua libre de nucleasas previo al análisis cuantitativo de PCR.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Debido a que las secuencias de primers de los genes PIP2-1 y gapc-2 para S. 

polygamus son desconocidas, las secuencias fueron diseñadas a partir del ortólogo de 

ARNm de Arabidopsis thaliana. Luego, búsquedas BLAST fueron realizadas para cada 

ARNm contra 1000 blancos diferentes y los primers fueron rediseñados de acuerdo a la 

base más probable para cada posición, con largos de ~20 pb, temperaturas óptimas de 

fusión de 63°C y contenido óptimo de CG de ~50%. Las secuencias del primer usadas para 

gapc-2 fueron: 5′-TTGGTGACAACAGGTCAAGC-3′ (sentido horario) y 5′-

CGTTGTCGTTCAAAGCAATTCC-3′ (sentido anti horario). Las secuencias utilizadas 

para PIP2-1 fueron: 5′-GATCTTCGTCCTTGTCTACTGC-3′ (sentido horario) y 5′-

GCCTTGACCAAACCAACACC-3′ (sentido anti horario). Para evitar la contaminación 

Figura 5.2. Electroforesis de ARN en un gel de agarosa. La primera “calle” corresponde a un 

marcador de peso molecular (de referencia), la segunda y cuarta “calle” corresponden a ARNs puros, 

obtenidos luego de la aplicación de ambos protocolos. La tercera “calle” corresponde a ARN diluido 

y contaminado con ADN genómico debido a la alta concentración de polifenoles, obtenido luego de 

aplicar el protocolo clásico de trizol.  
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del ADN genómico, los primers fueron templados a secuencias con exones diferentes. El 

tamaño final fue de 70 y 165 pb. La especificidad del primer fue testeada por criterios con 

PCR. Para cada par de primers, una única banda clara fue observada después de correr el 

producto del PCR en gel de agarosa al 2 %. 

 Para obtener el nivel de expresión relativo de cada muestra se usó PCR en tiempo 

real usando el Rotor-gene 6000 (Corbett Research, Cambridge, UK).  Para la amplificación 

se usaron 20µL de volumen de reacción. Cada reacción contiene 10 µL de SensiFAST 

SYBR No-ROX Kit (Bioline, London, UK), 25 pmoles de ambos primers (derecho e 

inverso) y 2,5 µL de ADNc diluido sintetizado del ARN total. El programa del PCR 

contiene paso de desnaturalización inicial de 3 min a 94°C, seguido por desnaturalización 

de 20s a 94°C, templado por 15s a 61°C y extensión por 35s a 72°C durante 56 ciclos. 

Curvas de disociación fueron obtenidas por calentamiento de amplicones desde 70 a 95°C y 

cada par de primers mostró buena especificidad, calidad, eficiencia y curvas de disociación.  

La eficiencia del PCR por muestra fue calculada usando LinRegPCR (Ruijter et al., 

2009) y el valor medio de la eficiencia del PCR por amplicón fue de 1,89 y 1,91 para PIP2-

1 y gapc-2, respectivamente. El valor Cq para cada muestra y el umbral de fluorescencia 

fue determinado usando LinRegPCR. La expresión de gapc-2 se mantuvo constante en 

todas las condiciones y fue usado como gen de referencia para normalizar el nivel de 

expresión de los genes.  

 

5.2.3 Análisis estadísticos 

Todos los análisis estadísticos fueron realizados utilizando el software R v.3.4.4 (R 

Development Core Team 2018), excepto para testear el nivel de expresión relativo de 

acuaporinas. Se usaron modelos lineales generalizados (GLSs) con test-F (paquete “nlme”; 

Pinheiro & Bates, 2018) para evaluar los efectos de la interacción entre especies y 

tratamientos (control e irrigado) (variables explicativas) sobre la variación de la 

adhesividad, ángulo de contacto, absorción foliar de agua, transpiración, fotosíntesis, 

conductancia estomática y eficiencia de uso de agua instantánea (variables dependientes). 

Se ajustó la varianza del modelo usando la función VarPower en los modelos de 
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adhesividad, transpiración, fotosíntesis, conductancia estomática y eficiencia de uso de 

agua instantánea. En el modelo generado para evaluar la AFA se ajustó varianza con la 

función VarComb (VarIdent ajustado por especie y VarPower). Se usaron GLSs para 

evaluar los efectos de la interacción entre especies, tratamientos del diseño experimental 

(parcelas control e irrigadas) y tratamiento anidado (rociado y cubierto) (variables 

explicativas) sobre la variación del potencial hídrico (variable dependiente). Para este 

modelo fue necesario ajustar varianza usando la función VarIdent (ajustado por especie). Se 

usó también un GLS para evaluar el efecto de la especie sobre la plasticidad fenotípica, y se 

ajustó la varianza del modelo usando la función VarPower. Para evaluar la relación entre 

conductancia estomática y absorción foliar de agua se testeó una regresión lineal usando el 

valor medio de cada variable por especie. Se aplicó el criterio de selección de Akaike para 

tamaños pequeños de muestras para hacer la selección de modelos (AICc; Burnham & 

Anderson 2002). La simplificación de los factores aleatorios y fijos de todos los modelos 

para alcanzar el modelo mínimo adecuado se llevó a cabo mediante prueba de hipótesis. Se 

utilizó el análisis post-hoc de Bonferroni (paquete “multcomp”; Hothorn et al., 2008) para 

comparaciones múltiples en todos los modelos cuando el test-F fue significativo (p< 0.05). 

La cuantificación relativa del nivel de expresión de acuaporinas y el análisis estadístico fue 

realizado usando el software REST (Pfaffl et al., 2002). 

 

5.3 RESULTADOS 

5.3.1 Resultados del experimento a campo de aumento en las precipitaciones a largo 

plazo 

 La dinámica estacional del contenido de agua en el suelo (Fig. 5.3) es la descripta 

en el capítulo 2. Se observó un máximo en el contenido de agua del suelo en 2017 en todas 

las profundidades causado por un evento anómalo de precipitación. En las parcelas 

irrigadas se observaron incrementos esporádicos del contenido de agua en el suelo, 

particularmente en los 10 cm, en respuesta a los eventos de riego. A 100 cm y 200 cm de 

profundidad el patrón de contenido de agua entre los tratamientos fue opuesto, con mayor 

humedad en las parcelas irrigadas a 100 cm pero menor a 200 cm respecto a la de las 

parcelas control (Fig. 5.3). 
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Todas las especies analizadas en el experimento de irrigación tendieron a 

incrementar su adhesividad en las parcelas irrigadas, aunque las diferencias no fueron 

significativas (F1-92= 1,99; p= 0,16) (Fig. 5.4). Este aumento fue similar para todas las 

especies (aproximadamente 45 g m
-2

). La interacción entre especies y tratamientos no fue 

significativa (F4-88= 1,37; p= 0,26), y solo la especie fue significativa en el modelo (F4-92= 

64,36; p< 0,0001). 

Figura 5.3. Contenido volumétrico de agua del suelo (%) a (A) 10 cm, (B) 40 cm, (C) 100 cm y (D) 

200 cm de profundidad desde enero de 2016 a enero de 2019, para las parcelas control (C) e irrigadas 

(I). Las líneas representan la media diaria de cada tratamiento (n= 5). 
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Figura 5.4. Adhesividad para cada tratamiento (control e irrigado) para 5 especies de la estepa 

patagónica. Cada barra representa el valor medio ± error de 10 plantas por especie. Diferentes letras 

representan diferencias significativas entre tratamientos para una misma especie. 

 

 El ángulo de contacto entre la superficie foliar y una gota de agua no varió 

significativamente entre tratamientos (F1-293= 1,02; p= 0,31) (Fig. 5.5), aunque se observó 

que todas las especies de las parcelas control mostraron hojas más humectables, siendo P. 

ligularis la especie que mostró mayor diferencia entre el tratamiento control e irrigado 

(4,57°).  
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Figura 5.5. Ángulo de contacto entre una gota de agua y la superficie foliar en parcelas con 

tratamiento control e irrigado en 5 especies de la estepa patagónica. Cada barra representa el valor 

medio ± error estándar (n= 30). Diferentes letras representan diferencias significativas entre 

tratamientos para una misma especie. 

 

La absorción foliar de agua varió significativamente en todas las especies entre el 

tratamiento control y el irrigado (F1-86= 10,43; p= 0,0018), siendo B. microphylla y A. 

volckmannii las especies que mostraron mayor diferencia entre tratamientos (0,05 mmol m
-2 

s
-1

) (Fig. 5.6). Al igual que lo observado en el capítulo 2, A. prolifera fue la especie con 

mayor absorción foliar (0,9 ± 0,054 mmol m
-2 

s
-1

 en el tratamiento control y 0,859 ± 0,054 

mmol m
-2 

s
-1

 en el tratamiento irrigado), mientras que B. microphylla fue la especie con 

menor absorción foliar (0,111 ± 0,013 mmol m
-2 

s
-1 

y 0,06 ± 0,007 mmol m
-2 

s
-1

 para cada 

tratamiento). No se encontró una interacción significativa entre especies y tratamientos (F4-

82= 1,63; p= 0,17), y la especie también fue significativa en el modelo (F4-86= 127,93; p< 

0,0001). 
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Figura 5.6. Absorción foliar de agua para cada tratamiento (control e  irrigado) para 5 especies de 

la estepa patagónica estimada luego de sumergir en agua las hojas durante 180 min. Cada barra 

representa el valor medio ± error de 10 plantas por especie y tres hojas por muestra. Diferentes 

letras representan diferencias significativas entre tratamientos para una misma especie. 

 

 El efecto de mantener la superficie de las hojas húmedas durante una hora sobre el 

potencial hídrico fue similar al efecto de minimizar la transpiración y no difirió 

significativamente con respecto a las hojas control tanto en parcelas control como irrigadas 

(Fig. 5.7). Si bien se observó una tendencia a que todas las hojas rociadas mejoren su 

estado hídrico, ya sea incrementando su valor o disminuyéndolo en menor medida que las 

hojas control, este cambio no fue estadísticamente significativo. No hubo una diferencia 

significativa en el cambio en el ΔѰhoja de hojas rociadas entre tratamientos para una misma 

especie. La interaccion triple en este modelo no fue significativa (F4-40= 1,01; p= 0,41), 

tampoco lo fueron las siguientes interacciones dobles: diseño experimental con especie (F4-

44= 1,77; p= 0,15), tratamiento anidado con especie (F4-44= 2,09; p= 0,09) y diseño 

experimental con tratamiento anidado (F4-44= 0,18; p= 0,67). La especie fue significativa en 

el modelo (F4-53= 6,04; p< 0,0001), no así el diseño experimental (F1-53= 0,38; p= 0,53) ni 

el tratamiento anidado (F1-53= 1,23; p= 0,27). 
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Figura 5.7. Diferencias entre el potencial hídrico de hojas control en condiciones de campo (hojas 

transpirando libremente y sin rociar durante 1 hora) (barras grises), el potencial hídrico de hojas con 

su superficie mantenida húmeda por 1 hora (barras negras) y el potencial hídrico de hojas cubiertas 

(hojas con transpiración reducida) (barras blancas) con el potencial hídrico inicial. El panel (A) 

corresponde al tratamiento control y el panel (B) al tratamiento irrigado. Cada barra representa el 

valor medio ± error (n=3). Diferentes letras minúsculas indican diferencias significativas en el 

ΔѰhoja de hojas rociadas y hojas sin transpirar con respecto a las hojas control dentro de una misma 

especie. Diferentes letras mayúsculas indican diferencias significativas en ΔѰhoja de hojas rociadas 

entre tratamientos para una misma especie. 

 

 La transpiración fue mayor en todas las especies en las parcelas irrigadas (F1-24= 

22,21; p< 0,001) (Fig. 5.8.A). Todas las especies respondieron de manera similar al 

tratamiento y el aumento fue de entre 0,77 y 0,78 mmol m
-2

 s
-1

 en todas las especies. La 

especie fue también significativa en el modelo (F1-24= 11,08; p< 0,001) y la interacción 

entre tratamiento y especie no fue significativa (F4-20= 1,59; p= 0,21). 
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 La tasa de fotosíntesis neta también aumentó en las parcelas irrigadas con respecto a 

las control (F1-24= 35,04; p< 0,0001) (Fig. 5.8.B). Azorella prolifera fue la especie con 

mayor tasa de fotosíntesis, con valores de 16,19 ± 1,65 µmol CO2 m
-2

 s
-1

en las parcelas 

irrigadas y de 11,72 ± 1,6 µmol CO2 m
-2

 s
-1

 en las parcelas control. Esta es además la 

especie donde más diferencia entre tratamientos se observó, mientras que P. ligularis fue la 

especie en la que la diferencia en la tasa fotosintética entre los tratamientos fue menor (6,16 

± 0,84 µmol CO2 m
-2

 s
-1

 en las parcelas irrigadas y 1,7 ± 0,58 µmol CO2 m
-2

 s
-1 

en las 

parcelas control). La especie fue significativa en el modelo (F1-24= 11,80; p< 0,0001) y la 

interacción no fue estadísticamente significativa en el modelo (F4-20= 0,91; p= 0,47). 

Azorella prolifera fue la especie con mayor conductancia estomática tanto en las 

parcelas control como en las irrigadas (48,76 ± 8,099 y 78,42 ± 8,699 mmol H2O m
-2

 s
-1

, 

respectivamente) mientras que S. filaginoides presentó los valores más bajos (9,61 ± 2,11 

en las parcelas control y 39,27 ± 5,06 mmol H2O m
-2

 s
-1 

en el tratamiento de riego) (Fig. 

5.8.C). El tratamiento y la especie fueron significativos (F1-24= 35,56; p< 0,0001 y F1-24= 

10,25; p< 0,0001, respectivamente) y su interacción no fue estadísticamente significativa 

(F4-20= 0,87; p= 0,49). Se encontró una relación lineal y positiva entre gs y AFA (y= -0,068 

+ 0,17x; R
2
= 0,76; p= 0,05 para el tratamiento control; y= -0,064+ 0,0.17x; R

2
= 0,75; p= 

0,05 para el tratamiento irrigado). Las especies con mayor gs presentaron mayor absorción 

foliar de agua (Fig. 5.9). 

La EUA instantánea varió entre 0,085 ± 0,018 µmol CO2 mmol H2O y 0,243 ± 0,02 

µmol CO2 mmol H2O entre tratamientos y especies (Fig. 5.8.D). El mínimo valor 

correspondió a la gramínea P. ligularis y el máximo al arbusto A. prolifera, ambos en las 

parcelas irrigadas. La interacción entre especie y tratamiento no fue significativa (F4-20= 

1,18; p= 0,34), así como tampoco el tratamiento (F1-24= 2,10; p =0,15), mientras que la 

especie fue significativa en el modelo (F1-24= 7,14; p< 0,0001). 
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Figura 5.8. (A) Transpiración, (B) fotosíntesis, (C) conductancia estomática y (D) eficiencia de uso 

de agua instantánea para cada especie y tratamiento. Cada barra representa el valor medio ± error 

(n= 5). Diferentes letras minúsculas indican diferencia entre tratamientos para una misma especie.  
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Figura 5.9. Relación entre la absorción foliar de agua y la conductancia estomática (gs) para cada 

especie en las parcelas control e irrigadas. Cada símbolo representa el valor medio ± error estándar 

de 10 hojas para absorción específica y de 5 hojas para gs. Cada línea representa la función que se 

ajusta a la ecuación y= -0,068 + 0,17x; R
2
= 0,76; p= 0,05 para el tratamiento control, y y= -0,064+ 

0,0.17x; R
2
= 0,75; p= 0,05 para el tratamiento irrigado.  

 

Los índices más altos de plasticidad fenotípica se observaron en la tasa de 

fotosíntesis, los cuales variaron entre 0,27 y 0,83 entre las especies (Tabla 5.1), mientras 

que todas las especies mostraron baja plasticidad en el ángulo de contacto (entre 0,01 y 

0,05). El índice de plasticidad fenotípica en la absorción foliar varió desde 0,04 (A. 

prolifera) hasta 0,46 (B. microphylla).  
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Tabla 5.1. Índice de plasticidad fenotípica en cinco especies de la estepa patagónica entre control e 

irrigado para las siguientes variables biofísicas y ecofisiológicas: adhesividad, ángulo de contacto, 

absorción foliar de agua, potencial hídrico foliar, transpiración, fotosíntesis, conductancia 

estomática y eficiencia de uso de agua instantánea. 

 

Al promediar los índices de plasticidad de todas las características analizadas dentro 

de una especie se observó que B microphylla y S. filaginoides fueron las especies con 

mayor plasticidad fenotípica (0,347 ± 0,109 y 0,343 ± 0,108, respectivamente) (Fig. 5.10), 

mientras que A. prolifera fue la especie con menor índice de plasticidad (0,17 ± 0,045). Sin 

embargo, no se observaron diferencias significativas entre las especies (F4-35= 1,12; p= 

0,36). 

 

 

 

Especie 

A.  

volckmannii 

A. 

prolifera 

B.  

microphylla 

P.  

ligularis 

S.  

filaginoides 

Adhesividad 0,04 0,10 0,30 0,21 0,07 

Ángulo de contacto 0,02 0,03 0,02 0,05 0,01 

Absorción foliar de agua 0,22 0,04 0,46 0,07 0,14 

Potencial hídrico foliar 0,09 0,13 0,14 0,27 0,05 

Transpiración 0,42 0,28 0,52 0,33 0,66 

Fotosíntesis 0,56 0,27 0,66 0,72 0,83 

Conductancia estomática 0,52 0,38 0,64 0,43 0,75 

Eficiencia de uso de agua instantánea 0,19 0,10 0,16 0,30 0,20 
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5.3.2 Resultados del experimento de déficit hídrico a corto plazo y en condiciones de 

laboratorio 

 En el experimento de déficit hídrico el contenido volumétrico de agua de las 

macetas en el tratamiento control fue 21,37 ± 2,19 % mientras que en las macetas en el 

tratamiento de sequía fue 13,95 ± 1,14 % (Fig. 5.11). Las diferencias entre tratamientos 

fueron significativas (F1-35= 9,04; p= 0,02). 

Figura 5.10. Índice de plasticidad fenotípica para 5 especies de la estepa patagónica calculada como: 

(valor promedio máximo - valor promedio mínimo) / valor promedio máximo. Cada barra representa 

el valor medio ± error de 8 variables por especie. Diferentes letras representan diferencias 

significativas entre especies.  
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Figura 5.11. Contenido volumétrico de agua en las macetas (%) en los tratamientos control (C) y 

con estrés hídrico (S). Cada barra representa el valor medio ± error de 4 macetas por tratamiento. 

Diferentes letras representan diferencias significativas entre tratamientos. 

 

  La absorción foliar de agua de S. polygamus varió entre 0,045 ± 0,006 mmol m
-2 

s
-1 

en el tratamiento control y 0,048 ± 0,06 mmol m
-2 

s
-1

 en el tratamiento de sequía (Fig. 

5.12). La absorción foliar de agua incrementó en ambos tratamientos cuando fue agregado 

HgCl2, siendo el mayor aumento de 0,02 mmol m
-2 

s
-1

; sin embargo, las diferencias no 

fueron significativas (F1-16= 0,81; p= 0,50). 
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Figura 5.12. Absorción foliar de agua para los tratamientos control (C) y sequía (S), sin y con 

HgCl2 (barra negra y barra blanca, respectivamente), luego de sumergir en agua las hojas durante 

180 min. Cada barra representa el valor medio ± error de 5 muestras por tratamiento y 2 hojas por 

muestra. Diferentes letras representan diferencias significativas entre tratamientos. 

 

 El nivel de expresión relativo de las acuaporinas PIP2-1 con respecto al gen de 

referencia gapc-2 tuvo una diferencia de 1,742 entre el nivel basal y el valor después de 

mantener las hojas rociadas durante 1 hora en el tratamiento control, mientras que para el 

tratamiento de sequía esta diferencia fue de 1,424, pero ninguna de estas diferencias fue 

estadísticamente significativa (p= 0,14 y p= 0,231, respectivamente) (Fig. 5.13). La 

diferencia de valores basales entre tratamientos fue estadísticamente significativa (p< 0,05), 

observándose que el nivel basal de la acuaporina PIP2-1 en el tratamiento control se 

encontraba “up-regulado” mientras que en el tratamiento de sequía se encontraba “down-

regulado”. 
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Figura 5.13. Respuesta de la acuaporina PIP2-1 para el tratamiento control (C) y sequía (S), antes 

(barra negra) y después (barra blanca) de mantener la superficie foliar con una capa de agua durante 

1 hora. Cada barra representa el valor medio ± error de la diferencia en la expresión de la 

acuaporina PIP2-1 con respecto al gen de referencia gapc-2 de 3 muestras por tratamiento. 

Diferentes letras minúsculas representan diferencias significativas entre el valor inicial y final 

dentro de un tratamiento. Diferentes letras mayúsculas indican diferencias en el nivel basal entre 

tratamientos. 

 

5.4 DISCUSIÓN  

 El aumento en las precipitaciones durante la estación de crecimiento a través de 

pulsos de 5 mm incrementó la tasa de fotosíntesis al mismo tiempo que aumentó la pérdida 

de agua por transpiración en todas las especies analizadas. Algunos estudios indican que el 

aumento en las precipitaciones produce mayores cambios en la vegetación en ambientes 

secos que en ambientes húmedos (Zeppel et al., 2014) y otros indican que las plantas 

expuestas a sequía tienen escasa capacidad de responder a pulsos de lluvia (Blackman et al., 

2009; Resco et al., 2009; Brodribb et al., 2010; Laurenroth & Sala, 1992). El cambio en la 

cantidad de precipitación produjo también cambios en el contenido de agua del suelo, el 
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cual varió de acuerdo a la profundidad. La respuesta observada en todas las especies indica 

un mayor uso de agua por la vegetación, lo cual resultó en una disminución de la humedad 

del suelo a 40 y 200 cm en las parcelas irrigadas. Los resultados también indican que aun 

las especies que tienen acceso a más abundante agua a lo largo del año aprovecharon el 

aumento en la disponibilidad de agua en el suelo para mejorar la asimilación de carbono. 

Este resultado contradice estudios previos en una estepa similar en Patagonia. Golluscio et 

al. (1998) observaron que solo los pastos son capaces de responder a un incremento en la 

disponibilidad de agua aumentando el crecimiento foliar y mejorando el estado hídrico. La 

discrepancia entre ambos resultados puede radicar en el patrón y tiempo de aplicación del 

tratamiento de irrigación. En el caso del estudio de Golluscio et al. (1998) se aplicó solo un 

pulso de 30 mm una vez por año durante tres años con precipitación entre 158 y 171 mm.  

El aumento de las precipitaciones puede tener diferentes efectos dependiendo de si estas 

ocurren en la estación de crecimiento o en el invierno, y si ocurre en forma de pequeños o 

grandes pulsos (Zeppel et al., 2014).  

 A pesar del aumento en la conductancia estomática de las especies en las parcelas 

de irrigación, la eficiencia de uso de agua se incrementó en este tratamiento respecto a la de 

las parcelas control. Generalmente la eficiencia de uso de agua disminuye con el aumento 

en la disponibilidad de agua porque la conductancia estomática incrementa linealmente con 

la disponibilidad de agua mientras que la fotosíntesis es limitada además por otros factores 

ambientales. Sin embargo, la irrigación pudo disparar un aumento en la disponibilidad de N 

favoreciendo la actividad de las enzimas fotosintéticas. Estos resultados son similares a los 

encontrados por Golluscio & Oesterheld (2007) en especies de la estepa patagónica cuando 

compararon años húmedos con años secos. 

 El aumento en el intercambio de gases con la irrigación, similar a lo observado en 

otros estudios y ecosistemas (Sultan et al., 1998, Lazaro-Nogal et al., 2015) fue 

acompañado por una disminución en la capacidad de absorber la humedad depositada sobre 

las hojas. La absorción foliar disminuyó en todas las especies consistente con la hipótesis 

planteada. A diferencia de lo observado en el capítulo 2 donde la sequía estival incrementa 

la absorción foliar al incrementar la fuerza motriz entre el interior de la hoja y la superficie 

(Simonin et al., 2009, Schreel & Steppe ,2019), en este estudio no se observó un aumento 
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del potencial hídrico foliar en las parcelas irrigadas lo que pudo reducir esta fuerza motriz. 

Sin embargo, los cambios en las características de la superficie foliar fueron dirigidos hacia 

una reducción de la humectabilidad y de la capacidad de retención de agua. Otros cambios 

a nivel de la hoja, como por ejemplo en los tricomas (Holesky, 2007; 2010), hidátodos 

(Chen & Chen, 2006; Pillietteri et al., 2008) y densidad estomática (Fraser et al., 2009; 

Stojnic et al., 2005), no analizadas en este experimento y que afectan las vías de entrada del 

agua pudieron disminuir la absorción de agua en el tratamiento de irrigación. Considerando 

que el agua puede entrar como salir de los estomas (Limm et al., 2009; Burkhardt et al., 

2012), el aumento en la conductancia estomática con el aumento en las precipitaciones no 

posibilitó un incremento en la absorción foliar sugiriendo que la vía estomática no es 

relevante en estas especies. Esto también fue confirmado en el Capítulo 3 con la relación 

inversa entre la absorción foliar y la densidad estomática. El efecto de la disponibilidad de 

agua sobre la absorción foliar fue similar en el tratamiento de sequía, donde luego de 

mantener los plantines de S. polygamus bajo condiciones hídricas favorables, la exposición 

a déficit hídrico tendió a incrementar la absorción foliar, aunque el cambio no fue 

significativo. Rice et al., (1993) propuso que plantas muy jóvenes pueden tener una inercia 

fenotípica, lo cual pudo ser una probable causa de la menor respuesta de la absorción foliar 

a cambios en la disponibilidad de agua. Un incremento de la absorción foliar en plantas 

bajo tratamiento de sequía fue observado también por Schreel et al., (2019) en especies 

arbóreas de bosques templados.  

 En términos generales, la plasticidad fenotípica de las hojas fue baja en 

características biofísicas de su superficie que determinan su humectabilidad y mayor en 

características funcionales como la tasa de fotosíntesis, transpiración y conductancia 

estomática. Algunos estudios sugieren que las respuestas fisiológicas tienden a ser más 

fuertes y rápidas que las morfológicas (Valladares et al., 2000; Wyka et al., 2007, 2012; 

Grossiord et al., 2017) dado que no se requiere reconstrucción de los tejidos o grandes 

costos de mantenimiento  (Metlen et al., 2009; Wyka et al., 2012). La humectabilidad de las 

hojas depende de las propiedades químicas y físicas de la superficie foliar, las cuales varían 

con la edad de la hoja. Estudios demuestran que la ontogenia es un factor importante 

cuando se evalúa la plasticidad fenotípica (Coleman et al., 1994; Valladares et al., 2006), 

por lo que no podemos descartar que estas características hayan sido más plásticas al 
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principio de la estación de crecimiento. Las especies estudiadas variaron en su grado de 

plasticidad cuando se consideraron todas las propiedades analizadas. Couso & Fernandez 

(2012) indicaron que las especies más tolerantes a la sequía son las menos plásticas. Por 

ejemplo, en el estudio de Couso & Fernández (2012), quienes trabajaron con tres especies 

de gramíneas de las estepa patagónica, encontraron que las especies más xeromórficas 

fueron las menos plásticas frente a cambios en la disponibilidad de agua. Los costos 

asociados a ser más tolerantes bajo condiciones de déficit hídrico tendrían desventajas 

frente a condiciones de crecimiento más favorables. En el presente estudio, A. prolifera fue 

la especie menos plástica pero es una de las especies más abundantes de la estepa 

patagónica y tolerantes a la sequía (Bucci et al., 2009, Golluscio et al., 1998; Scholz et al., 

2012) comparada con la especie más plástica, B. microphylla, menos abundante y con 

raíces que acceden a las capas más profundas del suelo (Bucci et al., 2009; Scholz et al., 

2012). De acuerdo a Couso & Fernández (2012), en ambientes más ricos en recursos la 

selección favorecería a los genotipos capaces de capitalizar el recurso y de responder ante 

cambios en el ambiente. 

Hay estudios que indican que una de las funciones de las acuaporinas podría ser la 

regulación de la absorción foliar de agua (Ohrui et al., 2007; Laur & Hacke, 2014; Yan et 

al., 2015). Yan et al. (2015) propusieron para Tamarix ramosissima que la acuaporina 

PIP2-1 es la principal acuaporina involucrada en el proceso de absorción foliar de agua. 

Ohrui et al. (2007) encontraron una disminución en la absorción foliar de agua con el 

agregado del inhibidor HgCl2 a partir de concentraciones mayores a 150 µM,  lo que 

indicaría que las acuaporinas están directamente involucradas con este mecanismo. En el 

presente experimento de déficit hídrico se observó un pequeño incremento en la absorción 

foliar de S. polygamus en el tratamiento de sequía, sin embargo, el agregado de HgCl2 

tendió a aumentar la absorción foliar tanto en el tratamiento de sequía como en las plantas 

control. El mercurio ha sido usado en varios estudios para indicar la presencia de 

acuaporinas ya que actúa como un inhibidor de estas proteínas (Lovisolo & Schubert, 2006; 

Ohrui et al., 2007; Secchi & Zwieniecki, 2010); sin embargo, en otros estudios la inhibición 

por mercurio ha sido baja o nula (Daniels et al., 1994; Biela et al., 1999; Alleva et al., 

2006). Los mecanismos de expresión de las acuaporinas son complejos y todavía se 

requiere un mayor conocimiento de los mecanismos que regulan su expresión. En este 
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experimento solo se evaluó la acuaporina PIP2-1, pudiendo haber otra o un complejo de 

AQP involucradas en el proceso de absorción foliar, por lo que no podemos descartar el rol 

que tienen estas proteínas en la absorción foliar de agua. Es importante tener en cuenta que 

las acuaporinas tienen un ritmo circadiano (Moshelion et al., 2002; Takase et al., 2010; 

Sakurai-Ishikawa et al., 2011), el cual no fue considerado en este estudio al momento de 

tomar las muestras. Yan et al. (2015) encontraron en Tamarix ramosissima que durante la 

noche y en presencia de alta humedad relativa la expresión de la acuaporina PIP2-1 

aumentaba significativamente mientras que el flujo de savia era reverso (desde la atmósfera 

hacia dentro de la planta), por lo que los autores concluyeron que estas acuaporinas son las 

principales involucradas en el proceso de absorción foliar. La toma de muestras en el 

presente experimento fue realizado durante la tarde, por lo que el ritmo circadiano de las 

acuaporinas pudo evitar la observación de una diferencia significativa en el nivel de 

expresión luego de realizar el tratamiento de rociado sobre las plantas control y bajo estrés 

hídrico. El nivel basal de expresión de acuaporinas fue significativamente mayor en el 

tratamiento control que en el tratamiento bajo estrés hídrico, lo que indicaría una mayor 

actividad en las plantas bajo condiciones hídricas favorables. Sin embargo y contrario a lo 

esperado, la presencia de humedad sobre las hojas tuvo una tendencia a reducir el nivel de 

expresión de las acuaporinas en ambos tratamientos. 
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CAPÍTULO 6 

 

6.1 DISCUSIÓN GENERAL  

 La coexistencia de especies en ecosistemas limitados por agua responde 

principalmente a la utilización de diferentes estrategias para la absorción de agua. Estudios 

previos en la estepa patagónica (Schulze et al., 1996; Bucci et al., 2009; Pereyra et al., 

2017) indican que los pastos utilizan principalmente el agua de las primeras capas del suelo 

mientras que los arbustos utilizan agua disponible a diferentes profundidades a lo largo del 

perfil de suelo. Esta partición espacial del recurso agua emerge de las diferencias en la 

profundidad de los sistemas radicales y del uso de diferentes fuentes verticales de agua en 

el suelo. Este comportamiento en las especies de ecosistemas áridos amortigua la 

competencia por el agua y resulta en una mayor eficiencia en su uso (Walter 1971; Noy-

Meir 1973, Pereyra et al. 2017). Sin embargo, aun así el acceso a agua edáfica está limitado 

por restricciones hidráulicas a nivel del sistema de transporte de agua de la planta, desde las 

raíces a las hojas, principalmente durante la estación seca (Bucci et al. 2013). Bajo estas 

condiciones de restricciones funcionales y de mayor déficit hídrico en el suelo, las plantas 

de la estepa patagónica presentan otras estrategias de captura de agua. Este estudio presenta 

evidencias conclusivas de que pastos y arbustos de la estepa patagónica utilizan otras 

fuentes de agua no edáficas como el agua depositada sobre la superficie foliar producto de 

los pequeños eventos de precipitación o de formación de rocío que ocurren durante la 

estación de crecimiento y en la estación de mayor déficit hídrico (verano).  

A diferencia del agua edáfica, los eventos de precipitación o la formación de rocío 

dejan agua disponible para las especies de un modo más homogéneo, en el sentido que el 

canopeo de todas las especies está expuesto a los mismos eventos. El análisis de la 

intercepción de agua de pulsos pequeños de lluvia indicó que más del 50% del agua que cae 

sobre el área de cobertura de la planta es interceptada por el canopeo de las plantas. Este 

valor lógicamente puede ser reducido sustancialmente durante los pulsos de mayor 

magnitud e intensidad, pero aun así y extrapolando la intercepción a nivel de ecosistema, el 

valor obtenido es mayor a la intercepción previamente estimada para regiones áridas (~10% 
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Braddford & Lauenroth 2006; Longepierre et al. 2014). Esto sugiere que la intercepción es 

un parámetro esencial y a considerar en los estudios eco-hidrológicos de la estepa 

patagónica, no solo porque reduce la cantidad de agua que alcanza el suelo, sino también 

porque es agua disponible para la absorción foliar. En otros ecosistemas áridos la 

intercepción de la precipitación por el canopeo está relacionada con la adhesividad de las 

hojas (Holder 2012; 2013), sin embargo para las especies de la estepa patagónica no se 

encontró tal relación (y = 77,07 – 0,02x; R
2
= 0,09; p= 0,49), siendo las especies deciduas 

las principales causantes de la falta de correlación. Pero esta gran capacidad del canopeo de 

almacenar agua puede estar relacionada con el elevado nivel de humectabilidad y retención 

de las gotas de agua que presentan las superficies de las hojas de todas las especies 

analizadas. 

La absorción foliar varió entre 0,04 y 0,75 mmol m
-2 

s
-1

 entre las especies. 

Considerando el índice de área foliar y el porcentaje de cobertura de cada especie en el área 

de estudio de acuerdo a Pereyra (2020), así como la tasa de absorción foliar y el tiempo 

acumulado en que las hojas tienen su superficie mojada (obtenido de los sensores wetness, 

capítulo 2), la cantidad total de agua absorbida a nivel del ecosistema por la vegetación 

entre la primavera y el verano fue de 50 moles/m
2
. Así, el agua absorbida a través de las 

hojas representa, aproximadamente, 1,6% de la transpiración total de los pastos y arbustos 

de la estepa patagónica (56 mm; Pereyra et al., 2017). Este valor podría estar subestimado 

dado que no se ha considerado que las especies perennes también podrían hacer uso de esta 

fuente complementaria de agua durante el otoño e invierno cuando la absorción de agua 

desde el suelo se encuentra limitada por la formación de hielo o por una disminución en la 

conductancia hidráulica en las raíces. 

 Aunque la cantidad de agua absorbida por las hojas es de pequeña magnitud, su 

efecto es significativo para el balance hídrico. Durante la estación seca las especies 

disminuyen su potencial hídrico en respuesta a la menor disponibilidad de agua en el suelo 

y a la mayor demanda de agua por la atmósfera (Scholz et al. 2012). Sin embargo, frente a 

eventos que depositen agua sobre la superficie foliar, las especies no solo pueden absorber 

el agua sino que incrementan o evitan la reducción del potencial hídrico. El efecto de la 

absorción foliar sobre el estado hídrico de las hojas fue dependiente del módulo de 
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elasticidad del tejido foliar durante la estación de crecimiento. Las especies con paredes 

celulares más rígidas disminuyen rápidamente su potencial hídrico frente a una disminución 

en la disponibilidad de agua. Esta es una característica que presentan las especies de 

ecosistemas áridos, brindándole a las plantas una rápida recuperación del estado hídrico 

luego de eventos de precipitación. Esta adaptación ha sido siempre asociada a la 

recuperación del estado hídrico vía absorción radical de agua, pero no a su efecto en la 

recuperación del estado hídrico vía absorción foliar de agua. 

 Si bien no se encontró una relación directa entre características biofísicas de la 

superficie foliar y la absorción foliar, se observó que las plantas de la estepa patagónica 

tienden a favorecer la formación de una capa de agua sobre sus hojas (o la formación de 

múltiples gotas de pequeño tamaño). La elevada humectabilidad y retención hídrica de la 

superficie foliar promueve el aprovechamiento del agua depositada o evita la transpiración. 

Si bien la difusión del CO2 es menor en el agua que en el aire, con lo cual esta característica 

foliar podría ser desventajosa para la captura de CO2, los eventos de precipitación o de 

formación de rocío se generan u ocurren cuando la densidad de flujo fotónico es baja 

debido a la nubosidad (en el caso de un evento de precipitación) o durante la noche (en el 

caso del rocío). Holder (2013) sugiere que las plantas de ecosistemas áridos y semiáridos 

aumentan la hidrofobicidad de su canopeo para disminuir la intercepción de agua de lluvia 

y favorecer el escurrimiento a través de las hojas y el tallo hacia el suelo. Sin embargo, 

nuestros resultados sugieren que las plantas de la estepa utilizan una estrategia adaptativa 

opuesta favoreciendo la intercepción de agua de lluvia. Esta adaptación no solo permite 

mejorar o evitar que el potencial hídrico continúe disminuyendo sino que permite aumentar 

rápidamente la tasa de fotosíntesis posterior al evento de mojado de las hojas. 

Conocer la significancia funcional de la absorción foliar puede contribuir a predecir 

el comportamiento que tendrán las especies de la estepa patagónica ante diferentes 

escenarios de cambio climático. Los escenarios climáticos para la Región Patagónica 

indican desde una disminución a un aumento de las precipitaciones dependiendo del área. 

Los resultados de este trabajo sugieren que las especies se pueden aclimatar a estos cambios 

a través de respuestas plásticas. Mientras que frente a un aumento en las precipitaciones la 

absorción foliar tiende a disminuir acompañada por un aumento en la asimilación de 
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carbono y en la eficiencia de uso de agua, cuando la disponibilidad de agua es reducida y 

las plantas no pueden o están limitadas para absorberla a través de las raíces, las hojas 

pueden aprovechar en mayor medida otras fuentes de agua. Aunque esta estrategia no 

compense totalmente la pérdida de absorción por las raíces bajo condiciones de sequía 

edáfica, permite mantener la funcionalidad de las hojas por más tiempo durante periodos de 

escasa disponibilidad de agua en el suelo. Dado que las características funcionales son 

relativamente más plásticas que las morfológicas, las plantas pueden tener respuestas 

rápidas frente a cambios ambientales.  

  

En conclusión, los principales resultados encontrados en este estudio son:  

 La estepa patagónica dispone de diferentes fuentes de agua para las plantas: 

agua freática, edáfica, agua de lluvia depositada sobre las hojas y rocío. 

 Las especies de gramíneas y arbustos presentan características morfológicas 

de su canopeo y biofísicas de la superficie foliar que favorecen la 

intercepción y retención de agua e incrementan la humectabilidad.  

 Todas las especies absorben agua a través de su superficie foliar, tanto en la 

estación de mayor crecimiento (primavera) como en la estación seca 

(verano).  

 La absorción foliar esta inversamente relacionada con la profundidad del 

sistema  radical, de manera que especies con sistema radical más superficial 

presentan mayor absorción foliar de agua. 

 La absorción foliar es mayor durante la estación seca, principalmente en 

especies con sistemas radicales superficiales, lo que confirma que el 

gradiente de potencial hídrico entre el interior de la hoja y la superficie es la 

fuerza motriz. 

 Las especies con mayor absorción foliar promedio (primavera y verano) son 

aquellas con mayor tasa de transpiración. 

 La absorción foliar mejora o evita la reducción del potencial hídrico, pero la 

magnitud del efecto está relacionada con la elasticidad de las paredes 
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celulares. La absorción foliar tiene un efecto positivo también sobre el 

intercambio gaseoso. 

 La absorción foliar es una característica plástica, siendo mayor cuando las 

especies crecen bajo mayor déficit hídrico en el suelo y disminuye cuando la 

disponibilidad de agua se incrementa. 

 La absorción foliar representa aproximadamente el 1,6% de la transpiración 

total a nivel de ecosistema. 

 

6.2 PERSPECTIVAS FUTURAS 

 Los resultados de esta tesis demuestran que las plantas nativas de la estepa 

patagónica tienen la capacidad de aprovechar fuentes de agua alternativas a la disponible en 

el suelo, similar a lo observado en otros ecosistemas áridos y semiáridos (Yan et al., 2015; 

Wang et al., 2016; Gong et al., 2019). Las plantas de la estepa patagónica son capaces de 

absorber agua proveniente de eventos de rocío y de pequeños pulsos de lluvia durante la 

estación de crecimiento y verano que no alcanzan a humedecer la rizosfera, sin embargo 

aún resta analizar si este mecanismo se mantiene a lo largo del año en las plantas perennes. 

En invierno, aunque el suelo presenta un mayor contenido de agua, las bajas temperaturas e 

incluso el congelamiento en las capas superficiales del suelo podrían restringir la 

disponibilidad de agua para las plantas. La absorción foliar en invierno podría también 

representar una estrategia para la superviviencia durante el periodo frío, teniendo en cuenta 

tambien, que las raíces superficiales experimentan una reducción de su conductividad 

hidraúlica por congelamiento y descongelamiento del agua dentro del xilema (Bucci et al. 

2013).  

Si bien la absorción foliar ha adquirido gran importancia en el último tiempo y se 

han realizado numerosos estudios en todo el mundo, aún existe escaso conocimiento sobre 

las vías de entrada de agua al interior del tejido foliar, y si este camino es el mismo para 

todas las especies o si presenta variabilidad inter-específica. La absorción foliar y el grado 

de humectabilidad de la superficie foliar se tornan más importantes al analizar los 

diferentes escenarios de cambio climático. Un aspecto no analizado en este estudio sobre la 

humectabilidad y los eventos de lluvia o rocío es su efecto sobre el balance térmico de la 
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hoja, un apecto fundamental teniendo en cuenta que para la Región Patagónica se espera un 

aumento en la temperatura del aire (Saurral, Camilloni & Barros, 2017). Las hojas más 

humectables podrían tener ventajas durante el verano, presentando temperaturas más 

óptimas para el intercambio de gases.  

 Los modelos ecológicos son herramientas útiles que permiten predecir procesos 

ecológicos a largo plazo. En el caso de la estepa patagónica, la dinámica del agua ha sido 

simulada con el modelo DINAQUA (Paruelo & Sala, 1995), mientras que una adaptación 

del modelo DINVEG fue realizada por Cipriotti et al. (2012) y simula la dinámica espacio-

temporal de los arbustos y pastos dominantes. El siguiente paso en el desarrollo de modelos 

eco-hidrológicos para este ecosistema debería considerar fuentes de agua no edáficas para 

las plantas, como la absorción foliar, así como características biofísicas de las hojas que 

afectan la dinámica del agua en el ecosistema. 
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