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Resumen 

 

La temperatura afecta los límites de distribución de las especies leñosas, actuando sobre los 

procesos asociados con la fase regenerativa de las plantas. Estudios recientes ponen de 

manifiesto que, si bien el clima es uno de los principales modeladores de la distribución de 

la vegetación en gradientes altitudinales, otros factores, como la herbivoría, pueden ser 

importantes, tanto a nivel a nivel local como regional. 

En las Sierras de Córdoba, el Distrito Chaqueño Serrano ocupa laderas ubicadas por 

arriba de los 500 a 700 m de altitud. Este distrito se compone de pisos de vegetación o 

zonas de vida que se reemplazan paulatinamente con la elevación. El piso del Bosque 

Chaqueño Serrano se distribuye actualmente entre 700 y 1.400 m.s.n.m., mientras que a 

partir de los 1.700 m de altitud las únicas manifestaciones boscosas corresponden a parches 

dominados por Polylepis australis. De tal manera, existe en las Sierras de Córdoba una 

faja, ubicada entre 1.400 y 1.700 m,  prácticamente desprovista de bosques, aunque sí se 

observan individuos aislados de especies leñosas. Tradicionalmente, se ha considerado que 

estos límites de distribución están determinados por el clima. Sin embargo, evidencias 

recientes indicarían que la herbivoría por ganado introducido también podría desempeñar 

un papel importante como factor regulador de la distribución de especies arbóreas y sus 

comunidades a lo largo del gradiente altitudinal en las montañas del centro del país.  

El objetivo de esta Tesis fue analizar la influencia del clima y la herbivoría por ganado 

doméstico en la distribución altitudinal de especies leñosas del bosque Chaqueño Serrano y 

de los bosquecillos de altura en las Sierras Grandes de Córdoba. Para tal fin, se evaluó la 

regeneración (germinación y supervivencia de renovales) de dos especies del Bosque 

Chaqueño Serrano (Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala) y la dominante de los 

bosquecillos de altura (Polylepis australis). El estudio comprendió la evaluación de la 

germinación de semillas y la supervivencia de renovales en laboratorio, bajo diferentes 

termo-períodos e intensidades de corte simulando herbivoría, y a campo, abarcando el 

límite altitudinal completo de estas sierras (900-2.700 m.s.n.m.). El efecto de la herbivoría 

se evaluó a través de la instalación de clausuras al ganado ubicadas sistemáticamente a lo 

largo del gradiente altitudinal a intervalos de 300 m.  

Los resultados muestran que a lo largo de todo el gradiente altitudinal de las Sierras 

Grandes de Córdoba no existirían restricciones climáticas en términos de reclutamiento y 

establecimiento de renovales de las especies bajo estudio. La herbivoría no tuvo efectos 
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significativos sobre la supervivencia de los renovales, salvo en el caso de Polylepis 

australis, que se mostró muy sensible frente al corte intenso de su biomasa aérea en 

condiciones de laboratorio. Por lo tanto, la franja altitudinal desprovista de bosques en la 

actualidad (1.400-1.700 m.s.n.m.) tendría el potencial de albergar una comunidad de 

transición, con elementos leñosos propios del Bosque Serrano y de los bosquecillos de 

altura. No obstante, la mortandad observada en renovales después de un año de 

experimentación a campo  indicaría que las fases iniciales del ciclo de vida de estas plantas 

podrían ser un “cuello de botella” en la formación de poblaciones estables y el incremento 

de su rango de distribución, especialmente en años inusualmente fríos.  

Finalmente, considero necesario realizar estudios similares sobre individuos juveniles, 

aumentando la frecuencia de cortes para simular herbivoría en laboratorio y adecuando los 

experimentos de campo a fin de proteger a las plantas de las heladas y evitar la muerte por 

sequía mediante implementación del riego. 
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Summary 

 

Temperature influences the distribution of woody species by acting on the processes 

associated with the regenerative phase of the plants. Recent studies show that, although the 

weather is a major shaper of the distribution of vegetation in altitudinal gradients, other 

factors, such as herbivory, may be important, both at local and regional level. 

In the mountains of Córdoba, the Montain Chaco District occupies slopes alocated 

above the 500 to 700 m.a.s.l.  This district is composed of layers of vegetation or areas of 

life that are gradually replaced with elevation. The Montain Chaco Woodland belt is 

currently distributed between 700 and 1.400 m.a.s.l., while from 1.700 m altitude the only 

forest manifestations correspond to patches dominated by Polylepis australis. So, in the 

Sierras Grandes of Córdoba there exists a belt,  located between 1.400 and 1.700 m, almost 

devoid of forests, although isolated woody species individuals are observed. Traditionally, 

it has been considered that these distributional limits are determinated by climate.  

However, recent evidence would indicate that grazing by introduced livestock could also 

play an important role as a regulatory factor in the distribution of tree species and their 

communities along the altitudinal gradient in the mountains of the central part of the 

country. 

The aim of this Thesis was to analyze the influence of climate and grazing by domestic 

livestock on the altitudinal distribution of woody species in the Montain Chaco Woodland 

and in the high mountain woodlands of Sierras Grandes de Córdoba. To this end, the 

regeneration (germination and seedling survival) was assessed in two species of the 

Montain Chaco Woodland (Lithraea molleoides and Ruprechtia apetala) and the dominant 

one in the high mountain woodlands (Polylepis australis). The study included the 

evaluation of seed germination and seedling survival in the laboratory under different 

thermo-periods and cutting intensities simulating herbivory, and in the field,  including the 

entire altitudinal limit of these ranges (900-2700 m.a.s.l.). The effect of herbivory was 

assessed through livestock exclosures systematically located along the altitudinal gradient 

at 300 m intervals. 

The results show that throughout the entire altitudinal gradient of the Sierras Grandes 

of Córdoba there exist no weather restrictions in terms of recruitment and establishment of 

seedlings of the species under study. Herbivory had no significant effect on the survival of 

the seedlings, except in the case of Polylepis australis, which was very sensitive to intense 
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cut of its aboveground biomass in laboratory conditions. Thus, the altitudinal belt devoid of 

forest (1.400-1.700 m.a.s.l.) has the potencial to host a transicional community, with 

woody elements of both Montain Chaco and high mountain woodlands. However, the 

mortality observed in seedlings after a year of experimentation in the field indicates that 

the initial stages of these plants life cycle could be a “bottleneck” in the formation of stable 

populations and the increase of their range, specially in unusually cold years. 

Finally, I consider it necessary to conduct similar studies on juveniles, increasing the 

frequency of cuts to simulate herbivory in laboratory and adecuate field experiments to 

protect plants from frost and prevent death from drought through irrigation 

implementation. 
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Capítulo I. Introducción general 

 

1.1. Introducción  

 

El límite altitudinal de la distribución de bosques (“timberline”, “tree-line”, o “forest line” 

en la literatura internacional), es uno de los patrones espaciales más notables en la 

vegetación (Körner & Paulsen, 2004). Diferentes factores como la temperatura 

(Daubenmire, 1954; Grace, 1977; Tranquilini, 1979), la longitud de la estación de 

crecimiento (Baig & Tranquillini, 1976; Hadley & Smith, 1990), la sensibilidad a heladas 

(Sakai & Larcher, 1987; Körner, 1998), y fallas en la reproducción de las especies arbóreas 

(Holtmeier & Broll, 1992), han sido señalados como posibles causas de la transición de las 

comunidades de bosques a pastizales o matorrales bajos. Körner (1999) y Körner & 

Paulsen (2004) han concluido que la temperatura media de la estación de crecimiento es la 

variable más estrechamente relacionada con el límite altitudinal de los bosques. Las 

evidencias disponibles parecen sostener que la hipótesis de un umbral térmico para el 

crecimiento de árboles a grandes altitudes (Körner & Paulsen, 2004; Körner & Riedl, 

2012) y latitudes (Hobbie & Chapin III, 1998), sería común a diferentes regiones del 

mundo.  

 

Si bien los mecanismos fisiológicos involucrados en ese patrón de distribución no están 

totalmente entendidos, las temperaturas críticas para el crecimiento de árboles oscilarían 

entre 5,5 y 7,5 °C de promedio para la estación de crecimiento (Körner, 1999). Este rango 

de temperaturas está comúnmente asociado con el límite de distribución de los bosques en 

diversos lugares del planeta. La temperatura del suelo puede ser tanto ó más importante 

que la temperatura del aire (Pregitzer et al., 2000) en la definición del límite superior de 

distribución de la vegetación leñosa. Independientemente del taxón involucrado, del uso de 

la tierra o de los límites arbóreos controlados por el fuego, los límites climáticos de los 

bosques están asociados a una temperatura media del suelo de 6,7 °C durante la estación de 

crecimiento (Körner & Paulsen, 2004). En algunos casos, si la temperatura media del 

suelo, o sus fluctuaciones diarias, no son favorables para el crecimiento, aunque la 

temperatura del aire si lo sea, la planta no puede desarrollarse plenamente (Mazzola et al., 

2008). De lo expuesto se desprende que tanto la temperatura del aire, como la del suelo, 

pueden ser factores activos en la distribución de bosques en gradientes altitudinales. No 
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obstante, Körner & Paulsen (2004) indicaron que mientras las temperaturas del aire son 

mayores que las temperaturas del suelo en los períodos cálidos, y son menores en los 

períodos fríos, las temperaturas de la zona radical son amortiguadas y no experimentan los 

extremos de temperatura, a diferencia de lo que ocurre a nivel de la canopia. Estos autores 

justificaron el registro de las temperaturas del suelo indicando que hay abundante 

evidencia que muestra que el crecimiento de las raíces es muy sensible a la temperatura 

(Körner, 1999), y que las temperaturas de la zona radicular también ejercen influencias 

directas sobre el metabolismo de la planta por arriba del nivel del suelo (e.g. DeLucia, 

1986; Day et al., 1991, en: Körner & Paulsen, 2004).  

 

Se han propuesto numerosos mecanismos a través de los cuales la temperatura puede 

controlar el límite superior de distribución de los bosques (Sveinbjornsson, 1992). Algunos 

de ellos implican efectos directos de las bajas temperaturas sobre procesos fisiológicos 

(fotosíntesis, crecimiento, captación de agua y nutrientes, etc.), mientras que otros influyen 

indirectamente sobre el desempeño de las plantas (balance negativo de carbono por la 

breve estación de crecimiento, baja disponibilidad de nutrientes por los suelos congelados 

o fríos) (Stevens & Fox, 1991; Vitasse et al., 2013; Dawes et al., 2013; Streit et al., 2014). 

Además, la temperatura puede tener un efecto importante en la fase regenerativa del ciclo 

de vida de las plantas. Esta fase suele ser considerada como una “etapa filtro” (sensu 

Houle, 1995, 1998), que podría limitar  la distribución de las especies arbóreas que 

componen los bosques. En este sentido, Hobbie & Chapin III (1998) y Vitasse y 

colaboradores (2013) han observado una disminución en las tasas de germinación, 

supervivencia de plántulas y crecimiento en ciertas especies arbóreas de bosques 

templados trasplantadas a sistemas con temperaturas más bajas. Por otra parte, Despland & 

Houle (1997) observaron que las condiciones climáticas (temperaturas y precipitaciones), 

influyen sobre diferentes aspectos reproductivos y regenerativos en Pinus banksiana en el 

límite norte de su distribución.  

 

Resulta clave para la regeneración y supervivencia de las poblaciones de plantas la 

evaluación de los requerimientos de las especies durante la germinación y el 

establecimiento. Sin embargo, las condiciones óptimas requeridas durante el proceso de 

germinación suelen ser diferentes de las requeridas durante el proceso de establecimiento 

(Grubb, 1977). En consecuencia, una vez que las semillas están disponibles en un sitio, los 

factores bióticos y abióticos actúan como filtros, afectando positiva o negativamente a la 
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germinación de las semillas y a la supervivencia y establecimiento de plántulas (Houle, 

1996; Díaz et al., 1998; Myers & Harms, 2009).  

 

En la etapa regenerativa de las plantas (germinación y desarrollo de la plántula 

resultante), los factores ambientales de mayor importancia son la temperatura, la luz y el 

agua (Baskin & Baskin, 1998; Pons, 2000; Probert, 2000), ocurriendo la germinación de la 

semilla cuando la humedad del suelo es suficiente como para asegurar el establecimiento 

de la plántula (Turner et al., 2005). La respuesta de diferentes especies a factores como la 

disponibilidad de luz o agua, puede ayudar a explicar los procesos que determinan la 

regeneración en diferentes ecosistemas, como por ejemplo en los bosques (Quero et al., 

2008). Existen algunos estudios donde se ha puesto en evidencia la importancia de la 

variación anual de la temperatura y la humedad sobre el establecimiento y supervivencia 

de plántulas de especies arbóreas, tanto cerca del límite inferior de distribución, en el 

ecotono bosque-estepa, como cerca del límite superior en el ecotono bosque-tundra 

(Villalba & Veblen, 1998; Daniels & Veblen, 2004; Kitzberger et al., 2000). En este 

mismo sentido, a través de aproximaciones experimentales, se encontraron respuestas 

positivas de plántulas de Nothofagus pumilio y Austrocedrus chilensis a los incrementos en 

la humedad disponible (Tercero-Bucardo et al., 2007). Asimismo, Rada y colaboradores 

(1996, 2001) identificaron a variables que cambian con la altitud, la latitud y la topografía 

(principalmente humedad y temperatura e insolación) (Gosling et al., 2009), como factores 

que controlan la distribución de Polylepis en los Andes centrales.  

 

El papel de las condiciones ambientales, en particular la temperatura, como factor 

limitante de la distribución de los bosques, es hoy poco discutido. Sin embargo, existen 

también otros factores (interacciones biológicas, limitación de semillas, disturbios, etc.), 

que interactúan con los factores abióticos, y pueden ser también local y regionalmente 

importantes (Moen et al., 2004; Harsch et al., 2009). En este sentido, perturbaciones de 

origen antrópico, principalmente la tala, la explotación ganadera y el fuego (Wiens, 2000; 

Zak et al., 2004), se ha observado que tienen alta relevancia en la germinación y 

supervivencia de las semillas (Stewart et al., 2000, Renison et al., 2002) y en la 

supervivencia de las plántulas (Bell et al., 1995). Además, los gradientes altitudinales de 

vegetación no sólo reflejan la variación climática, sino que también pueden asociarse a 

variaciones en el régimen de disturbios, que a su vez dependen de los cambios ambientales 



 

 15 

y de las características propias de la vegetación (Harmon et al., 1984; Veblen et al., 1992; 

Cairns & Moen, 2004; Hofgaard et al., 2010). 

 

Entre los factores de origen antrópico, la presencia de ganado puede reducir el 

establecimiento y crecimiento de las plantas (e.g. Teich et al., 2005), así como disminuir su 

fecundidad una vez llegada la etapa adulta (e.g. Pollice et al., 2013 y trabajos citados allí). 

Además de estos efectos directos sobre las plantas, la herbivoría puede ejercer efectos 

indirectos a través del pisoteo (den Herder et al., 2003; Li et al., 2003; Castro et al., 2004, 

en: Cairns & Moen, 2004) y la degradación de los suelos (Kozlowski, 1999, en: Cairns & 

Moen 2004; Torres et al., 2008; Renison et al., 2010; Cingolani et al., 2013). Por otra 

parte, a ciertas temperaturas se ha observado que la herbivoría puede remover una cantidad 

similar o mayor de biomasa o meristemas que la que puede ser reemplazada por 

crecimiento y desarrollo (Körner, 1999). En este sentido, el efecto del ganado sobre la 

especie leñosa Polylepis australis ha sido bien documentado para los ecosistemas de 

montaña en las Sierras Grandes de Córdoba. Torres y colaboradores (2008) encontraron 

que la erosión de los suelos originada por el sobrepastoreo reduce la viabilidad de las 

semillas. La exclusión completa del ganado también puede reducir el número de plántulas 

debido a la competencia interespecífica con gramíneas en mata que predominan en algunos 

ecosistemas sometidos a pastoreo (Zimmerman et al., 2009). Sin embargo, a cargas 

ganaderas intermedias a bajas, se ha registrado una regeneración temprana óptima en 

Polylepis australis (Coutsiers, 2006; Cingolani et al., 2014). Por otro lado, Enrico y 

colaboradores (2004) observaron que el ganado afecta las variaciones interanuales en la 

producción de semillas y el establecimiento temprano debido a la influencia que ejerce 

sobre varios estadíos y procesos relacionados a la regeneración. Por su parte, Teich y 

colaboradores (2005) y Giorgis y colaboradores (2010) reportaron que el ganado reduce la 

supervivencia de plántulas y consume prácticamente toda la productividad de individuos 

de esta especie menores a los 2 m de altura. No obstante, Renison y colaboradores (2011) 

señalan que el impacto directo del ganado podría variar según el estado de desarrollo de las 

plantas de P. australis, siendo mayor el efecto de la herbivoría sobre aquellos individuos 

que se encuentran en los primeros estadíos del ciclo de vida. Acorde con esta idea, en un 

estudio realizado en un gradiente altitudinal en Canadá, se observó que la exclusión del 

ganado disminuyó el daño sufrido por plántulas de Picea mariana e incrementó su 

crecimiento (Munier et al., 2010). Resultados similares han sido reportados para 

Nothofagus pumilio en Tierra del Fuego, donde la herbivoría por guanaco (Lama guanicoe) 
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afectó el crecimiento de las plántulas en el límite altitudinal de distribución de dicha 

especie (Cuevas, 2002). Asimismo, Marcora y colaboradores (2013) observaron que el 

ganado doméstico redujo de manera notable la supervivencia y el crecimiento de plantines 

de Polylepis australis, Maytenus boaria y Escallonia cordobensis a lo largo de un 

gradiente altitudinal en las Sierras Grandes de Córdoba.  

Speed y colaboradores (2010) reportaron la primera evidencia experimental a escala de 

paisaje de que el pastoreo por grandes herbívoros puede limitar la altitud de los “treelines”, 

sugiriendo que los herbívoros reducen el reclutamiento de abedul (Betula pubescens 

tortuosa) y exhiben un impacto mayor que la disponibilidad de micrositios sobre la 

mortalidad de la especie en un gradiente altitudinal al sur de Noruega. La bibliografía 

registra también otros ejemplos en los que los herbívoros pueden afectar la dinámica de los 

bosques a través del impacto sobre el reclutamiento y el crecimiento de árboles (Horsley et 

al., 2003; Gill, 2006; Kuijper et al., 2010, en: Speed et al., 2011). La capacidad de los 

herbívoros para causar cambios en el estado de la vegetación puede depender de muchos 

factores, incluyendo las condiciones abióticas del ecosistema (Didham et al., 2005, en: 

Speed et al., 2011). En relación a lo expuesto, Speed y colaboradores (2012) indicaron que 

los cambios en la densidad de herbívoros probablemente contribuyen a los cambios en la 

composición de las comunidades en adición a, y probablemente en interacción con, los 

principales factores climáticos.  

Por otra parte, Renison y colaboradores (2015), a través de un estudio realizado en las 

Sierras Grandes de Córdoba, sugieren que la etapa de plántula del ciclo de vida de 

Polylepis australis está influenciada por el microambiente impuesto por las diferencias 

entre sitios (quebradas, valles y crestas de montaña) y relativamente menos por la 

herbivoría, mientras que la supervivencia y el crecimiento es fuertemente afectado por la 

herbivoría y relativamente menos por el ambiente abiótico. En el mencionado estudio, se 

encontró que el establecimiento de plántulas fue menor en quebradas y crestas de montaña 

en ausencia de grandes herbívoros, mientras que tanto la supervivencia y el crecimiento 

fueron sustancialmente más bajos en presencia de grandes herbívoros. Finalmente, en base 

a la evidencia disponible, Renison y colaboradores (2015) indicaron que los estudios de 

plántulas no parecen sostener la explicación antropogénica, pero si aquellos realizados con 

individuos juveniles.  

 

A juzgar por lo expuesto, tanto los factores ambientales (principalmente el clima), 

como los de naturaleza antrópica (herbivoría por ganado y fuego), pueden intervenir en la 
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definición del límite altitudinal de distribución de especies leñosas y de bosques. Estos 

factores pueden actuar individualmente o bien interactuar a lo largo de gradientes 

ambientales como el involucrado en esta Tesis. Si bien los efectos de los factores 

ambientales y antrópicos considerados individualmente están bien documentados en la 

literatura sobre el tema, los estudios que aborden la  importancia relativa de ambos grupos 

de factores a través de aproximaciones experimentales son mucho más escasos, y se 

reducen a los casos de estudios mencionados más arriba. 

 

En Argentina, el Distrito Chaqueño Serrano se presenta en montañas del centro y nor-

oeste del país (Cabrera, 1976). Se compone de pisos o zonas de vegetación distribuidos a 

lo largo del gradiente altitudinal de las sierras, entre 500 y casi 3.000 m.s.n.m. El piso más 

bajo se denomina Bosque Serrano, por encima del cual se presentan sucesivamente el 

Matorral Serrano y el Pastizal de Altura (Cabrera, 1976). En la Provincia de Córdoba el 

Bosque Serrano se extiende actualmente entre 500 y 1.400 m.s.n.m. y en su límite superior 

forma complejos ecotonos con sistemas de matorrales y pastizales. Sin embargo, 

ejemplares aislados de una de las especies dominantes en el piso del Bosque Serrano, 

Lithraea molleoides, pueden observarse esporádicamente por arriba de ese límite, hasta 

1.700-1.800 m de altitud (Giorgis, 2011). Por arriba de 1.700 m se extienden los bosques 

de Polylepis australis, comunes en los niveles superiores del Distrito Chaqueño Serrano. Si 

bien se observan individuos aislados de esta especie hasta los 900 m.s.n.m., sólo forma 

parches de bosques relativamente extensos por arriba de 1.700 m.s.n.m. (Cabido & Acosta, 

1985a). Es así que la franja altitudinal entre 1.400 y 1.700 m.s.n.m. está desprovista de 

bosques, o al menos de parches más o menos extendidos de ellos (Fig. 1.1). La causa que 

regula este patrón de distribución es aún motivo de controversia: mientras Luti y 

colaboradores (1979) hacen referencia a factores físicos integrados en la altitud, Cingolani 

y colaboradores (2008) y Giorgis (2011) sugieren un posible efecto sinérgico entre el clima 

y el fuego, como limitantes principales de la distribución altitudinal de los bosques en las 

Sierras de Córdoba. 
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Fig. 1.1. Distribución de la vegetación en el gradiente altitudinal de las Sierras Grandes de Córdoba. La ausencia de 

bosques en la franja media, ¿se debe a la historia de uso de la tierra, a variables medioambientales o a la interacción entre  

ambos factores? 

 

El uso de la tierra más frecuente en el Chaco Serrano es la ganadería extensiva, siendo 

el fuego la principal herramienta para el manejo de la vegetación, especialmente para 

estimular el rebrote del forraje (Cabido, 1985; Pucheta et al., 1998; Díaz et al., 1999). Se 

presume que tanto el pastoreo como el fuego tienen efectos significativos, no sólo sobre los 

pastizales, sino también sobre las especies leñosas (Luti et al., 1979; Cabido & Acosta, 

1985b; Renison et al., 2004, 2005; Torres et al., 2013; Cingolani et al., 2014), y que podría 

interactuar con el clima en la definición del límite superior de distribución de los bosques. 

Numerosos estudios han procurado entender la dinámica de este mosaico de comunidades 

y la influencia de controles ambientales y patrones de uso sobre la distribución de las 

mismas (Cabido et al., 1987, 1993, 1998; Díaz et al., 1994, 1998, 1999; Pucheta et al., 

1997, 1998; Cingolani et al., 2003, 2004, 2005, 2008, 2014; Enrico et al., 2004; Teich et 

al., 2005; Renison et al., 2002, 2004, 2006; Marcora et al., 2008, 2013). No obstante, aún 

existe controversia sobre si la falta de bosques en la franja media del gradiente altitudinal 

de las Sierras Grandes de Córdoba (1.400 a 1.700 m) se debe a restricciones climáticas y/o 

a causas antrópicas (uso de fuego, ganado, tala). Por lo tanto, faltan estudios que permitan 

comprender plenamente cuáles son los mecanismos que determinan dicho patrón y la 

forma en la que éstos actúan a fin de lograr un consenso absoluto sobre el tema.  
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Es así que este trabajo surge de la necesidad de llevar a cabo estudios dirigidos a la 

búsqueda de explicaciones a la falta de bosques existente en la franja altitudinal media de 

las Sierras Grandes de Córdoba. Se espera que los resultados aporten al cuerpo del 

conocimiento teórico a nivel local, generando información de base para comprender la 

distribución actual y potencial de las principales especies leñosas, prever el 

comportamiento de las poblaciones naturales ante los posibles escenarios de cambio 

climático y de uso de la tierra y llevar adelante acciones y proyectos de restauración del 

bosque nativo, dada la gran importancia ecosistémica del mismo como protector de las 

cabeceras de cuencas hidrográficas que aportan a numerosos conglomerados urbanos de la 

Provincia de Córdoba. Por otra parte, se pretende también contribuir al debate sobre los 

factores que controlan el límite superior de la distribución de bosques en gradientes 

altitudinales del Planeta, considerando de manera conjunta el efecto del clima 

(principalmente la temperatura) y de la herbivoría por ganado doméstico. 

A su vez, Cavieres & Piper (2004) indicaron que si bien la limitación del crecimiento 

es el mecanismo más reconocido como determinante del límite altitudinal de los árboles, la 

gran mayoría de los estudios llevados a cabo hasta entonces estaban circunscriptos más 

bien a gimnospermas (en particular coníferas), destacando un vacío de conocimiento con 

respecto a las respuestas de angiospermas. Por consiguiente, se espera que los hallazgos 

reportados en esta Tesis logren aportar información relativamente novedosa sobre este 

grupo de especies.  

 

A partir del patrón observado en la distribución de los bosques, surgen preguntas tales 

como, 1) ¿Las especies arbóreas del Bosque Serrano tienen la potencialidad de prosperar a 

mayor altitud y formar bosques continuos por arriba de 1.400 m.s.n.m.?, 2) ¿Polylepis 

australis puede prosperar por debajo de 1.700 m de altitud?, y 3) ¿En qué medida los 

límites observados actualmente en la distribución de las especies y comunidades del 

Bosque Serrano y del Bosque de P. australis están controlados por el clima y su 

interacción con el disturbio (herbivoría por ganado doméstico)?  

 

 

1.2. Objetivos e Hipótesis de la Tesis 

 

Como se sugiere a lo largo de esta introducción, en los gradientes altitudinales es 

importante dilucidar el papel de la variación de los factores abióticos en la distribución de 
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especies, ya sea porque afectan directamente el ciclo de vida de las plantas, especialmente 

la fase regenerativa, o porque lo hacen indirectamente a través de las interacciones que 

éstas establecen. Con el propósito de establecer la influencia de distintos factores, tanto en 

la determinación del límite superior del Bosque Serrano de Córdoba como en la 

determinación del límite inferior de los bosques de altura, el objetivo general de esta Tesis 

es estudiar el efecto del clima y la herbivoría sobre la germinación y supervivencia de 

plántulas de tres leñosas nativas: Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala, especie 

dominante y especie representativa del Chaco Serrano, respectivamente, y Polylepis 

australis, especie dominante de los bosquecillos de altura.   

 

Para ello, se proponen los siguientes objetivos particulares: 

 

- Mediante experimentos de laboratorio, evaluar en las tres especies estudiadas: (a) El 

efecto de la temperatura sobre la germinación; (b) La influencia de las temperaturas 

extremas de frío y calor en la supervivencia de plántulas; (c) El efecto de la herbivoría y su 

interacción con la temperatura sobre la supervivencia y los patrones de crecimiento de los 

renovales. 

 

- Mediante experimentos de campo: (a) Conocer la germinación efectiva neta de las tres 

especies seleccionadas a lo largo del gradiente altitudinal completo de las Sierras Grandes 

de Córdoba; (b) Medir el valor mensual de supervivencia de renovales en parcelas 

ubicadas a intervalos regulares de altitud (siete altitudes desde los 900 hasta los 2.700 

m.s.n.m.); (c) Evaluar el efecto de la exclusión del ganado doméstico sobre la 

supervivencia de renovales y su influencia relativa a lo largo del gradiente altitudinal.  

 

- Relacionar los resultados de los experimentos llevados a cabo en laboratorio y campo con 

la temperatura y humedad del suelo registradas en cada nivel altitudinal. 

 

Se plantean las siguientes hipótesis: 

 

Hipótesis general:  

Se postula que la germinación de semillas de las tres especies leñosas nativas del Chaco 

Serrano puede ser explicada por el efecto de los factores ambientales, en tanto que la 

supervivencia de plántulas de las mismas puede ser explicada por la interacción de factores 
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ambientales (principalmente variaciones climáticas en el gradiente altitudinal) y de la 

herbivoría. En lo que respecta al desempeño de los renovales, se predice que la tasa de 

crecimiento se verá afectada por la proporción de biomasa ramoneada y por la temperatura.  

 

Hipótesis y predicciones particulares: 

 

- La germinación y la supervivencia de plántulas de las especies en estudio varían a lo 

largo del gradiente altitudinal influenciadas por las temperaturas. Se predice que las 

especies propias del Bosque Serrano, Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala, acusarán 

una disminución progresiva en su germinación y supervivencia hacia los extremos de 

mayor altitud, asociada a una disminución en la temperatura. Por el contrario, se espera 

que Polylepis australis, manifieste una disminución en sus niveles de germinación y 

supervivencia conforme aumente la temperatura, hacia los niveles más bajos del gradiente 

altitudinal. 

 

- La herbivoría interactúa con la temperatura condicionando la supervivencia de los 

renovales de las tres especies nativas. En consecuencia, se espera que el efecto de la 

herbivoría sea más severo sobre la supervivencia de Lithraea molleoides y Ruprechtia 

apetala hacia las zonas de mayor altitud, donde estas especies tendrían restricciones 

climáticas. Por otra parte, en Polylepis australis, especie con cierto grado de limitación 

para sobrevivir en sitios con altas temperaturas, la supervivencia de renovales se vería 

mayormente afectada por la herbivoría en los niveles inferiores del gradiente altitudinal 

 

 

1.3. Estructura de la Tesis 

 

Esta Tesis se presenta en cinco capítulos. El primero comprende el marco teórico abordado 

en el trabajo, como así también antecedentes en el tema central de la Tesis, objetivos, 

hipótesis y predicciones acerca del efecto de los factores que actúan en los límites de 

distribución de las comunidades de bosques en las Sierras de Córdoba. El segundo capítulo 

presenta el área de estudio, el diseño de los experimentos y la metodología general 

empleada; también se incluyen en este capítulo los resultados correspondientes al registro 

de las variables ambientales obtenidos a lo largo de los experimentos (temperatura media, 

máxima media y mínima media del suelo; humedad media, máxima media y mínima media 
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del suelo; así como la descripción de las variables físicas y químicas del suelo en cada 

altitud). El capítulo II finaliza con la descripción de las especies leñosas nativas 

seleccionadas para llevar a cabo los estudios planteados en los objetivos de esta Tesis. El 

capítulo III aborda el estudio de la etapa inicial de la regeneración de las plantas mediante 

la toma de datos y posterior análisis de las respuestas germinativas de las semillas frente a 

diferentes termo-períodos y condiciones de luz, en el laboratorio. A su vez, ya en el campo, 

se estudia la emergencia y el establecimiento de las plántulas a diferentes niveles 

altitudinales en las Sierras Grandes de Córdoba. El capítulo IV de la Tesis contempla el 

estudio y análisis de la supervivencia y el crecimiento de renovales de las tres especies 

estudiadas bajo los efectos de diferentes niveles de temperaturas y herbivoría, tanto en el 

laboratorio como en el campo. Finalmente, en el capítulo V se presentan la discusión y 

conclusión finales de esta Tesis. 
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Capítulo II. Sistema de estudio y diseño experimental 

 

2.1. Área de estudio 

 

El área de estudio se ubica en las Sierras Grandes de Córdoba (aprox. 31º35`S, 64º45`O) 

(Fig.2.1), y los sitios de estudio se disponen en la vertiente oriental de la porción más 

austral de esas sierras, abarcando un gradiente altitudinal entre 900 y 2.700 m.s.n.m. La 

mayor parte del área por debajo de 1.400 m.s.n.m. tiene un sustrato geológico 

metamórfico, pero a mayor altitud se presenta un batolito granítico delimitado por fallas 

regionales de orientación N-S. La formación de esta montaña comenzó en épocas 

precámbricas y la intrusión del granito se produjo durante el Paleozoico temprano; la 

orogenia fue reactivada durante el Terciario junto al levantamiento de Los Andes y se 

extendió aún hasta el Cuaternario (Gordillo & Lencinas, 1979). El paisaje general está 

conformado por distintas geoformas que incluyen fondos de valles, quebradas y planicies 

con diferente grado de disección. En los terrenos con escasa pendiente los suelos adquieren 

mayor desarrollo y, en general, son Mollisoles (Hapludoles y Argiudoles énticos, típicos y 

cumúlicos), mientras que en los sitios de alta pendiente y sobre relieves convexos, 

predominan los suelos poco profundos y excesivamente drenados (Hapludoles líticos) 

(Cabido et al., 1987). En sitios de acumulación y, especialmente por arriba de 1.800 

m.s.n.m., aparecen también suelos con alta acumulación de materia orgánica y fases 

anaeróbicas en el perfil, aunque estos sitios no han sido considerados en esta Tesis pues 

representan manifestaciones edáficas locales.  

 

El clima de la región es templado a templado frío a mayor altitud. La temperatura 

media anual es de 14 ºC en los sectores más bajos (Estación Ascochinga) y menor a 8 ºC 

por arriba de 2.100 m.s.n.m. (Estaciones El Cóndor y La Ventana), donde pueden ocurrir 

heladas en cualquier mes del año. Las precipitaciones anuales oscilan entre 750 y 970 mm 

y no varían significativamente a lo largo del gradiente, aunque posiblemente aumenten con 

la altitud si se considera el aporte de nieblas y neblinas (Cabido et al., 1998). Poco más del 

80% de las lluvias están concentradas en los meses cálidos, entre octubre y abril (Cabido, 

1985; Renison et al., 2002).  
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Fig. 2.1. Ubicación geográfica del área de estudio en las Sierras Grandes de Córdoba, dentro de la Provincia de Córdoba 

y la República Argentina. El área de estudio de esta Tesis se sitúa en la parte sur de esas sierras – Escala: 1:774,684 (área 

marcada con un círculo negro en la tercera figura). Fuente: Cingolani y colaboradores, 2004.  

 

 

Desde el punto de vista fitogeográfico, el área de estudio se encuentra dentro del 

Distrito Chaqueño Serrano, cuya vegetación está compuesta en la actualidad por un 

mosaico de comunidades que conforman pisos o zonas de vida discontinuos (Luti et al., 

1979; Cabido et al., 1998; Giorgis et al., 2011). Entre los 500 y 1.400 m.s.n.m. se presenta 

el Bosque Serrano, que tiene entre sus especies arbóreas más representativas a Lithraea 

molleoides (Vell.) Engl., Zanthoxylum coco Gillies ex Hook. F. & Arn., Schinopsis 

marginata Engl., Acacia caven Molina, Condalia buxifolia Reissek y Ruprechtia apetala 

Wedd. (Luti et al., 1979; Demaio et al., 2002). A partir de los 1.400 m.s.n.m. aparece un 

piso discontinuo de matorrales, posiblemente de origen antrópico, y de composición 

florística variada. En distintos lugares de las sierras se presentan pastizales y pajonales a 

partir de los 900 m de altitud, pero dominan la fisonomía del paisaje de las Sierras Grandes 

desde los 1.300 m.s.n.m. (Cabido, 1985; Acosta et al., 1992; Cingolani et al., 2004; 

Giorgis et al., 2011). Finalmente, los bosquecillos de altura dominados por Polylepis 

australis Bitt. y, en menor medida, por Maytenus boaria Molina, forman parches en las 

quebradas o en laderas rocosas por arriba de los 1.700 m de altitud (Cabido & Acosta, 

1985a; Renison et al., 2002, 2006; Cingolani et al., 2004) (Fig. 1.1, capítulo I). El uso de la 

tierra (pastoreo, fuego y tala selectiva) ha transformado gran parte del bosque serrano 

original (ver las descripciones de Kurtz, 1904) en un mosaico de pastizales secundarios, 
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matorrales y relictos de bosques abiertos (Zak & Cabido, 2002; Zak, Cabido & Hodgson, 

2004). 

 

De acuerdo con Díaz y colaboradores (1987), los pastizales del área de estudio han 

estado sometidos a pastoreo por ganado europeo desde hace unos 300 años. En la primera 

mitad del siglo XX se produjo un notable incremento en el número de cabezas de ganado 

bovino y ovino (Terzaga, 1963), aunque la carga ganadera en general se ha reducido en las 

últimas décadas del siglo pasado y en lo que va del actual. No obstante, es frecuente 

observar en el área de estudio procesos erosivos desencadenados por la acción conjunta del 

ganado y de los incendios (Cingolani et al., 2013). A los efectos de eliminar las grandes 

matas de gramíneas, poco palatables, los pastizales son quemados en forma frecuente. No 

existe, en general, una planificación en la periodicidad o frecuencia de los incendios, que 

se practican principalmente a fines de invierno o principios de primavera, cuando la oferta 

de forraje es mínima (Herrera et al., 1987; Pucheta & Cabido, 1992).  

 

2.2. Diseño del experimento 

  

Con el propósito de estudiar el efecto de la variación climática a lo largo del gradiente 

altitudinal sobre la germinación y supervivencia de las especies arbóreas seleccionadas, se 

establecieron 7 sitios, ubicados a intervalos regulares en los siguientes niveles: 900, 1.200, 

1.500, 1.800, 2.100, 2.400 y 2.700 m.s.n.m. Esta distribución abarcó el gradiente altitudinal 

completo desde la base de la ladera oriental de las Sierras Grandes hasta el extremo de 

mayor altitud del cordón montañoso. Los sitios se ubicaron en las proximidades de un 

camino regional, continuación de la Ruta Provincial N° 228, trazado consolidado que 

asciende desde la localidad de Yacanto del Valle de Calamuchita hasta el Cerro 

Champaquí, y que es conocido localmente como Camino al cerro Los Linderos. En cada 

sitio de estudio se instaló una clausura al ganado de 20 x 20 m, con 3 parcelas 

experimentales de 4 x 4 m  en su interior y 3 parcelas de igual tamaño fuera de la misma 

(Fig. 2.2). En la selección de los sitios se procuró que fueran homogéneos en términos de 

pendiente, distancia al camino y vegetación (fisonomía y composición florística).  
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Fig. 2.2. Ubicación de las clausuras experimentales a lo largo del gradiente altitudinal en la ladera oriental de las Sierras 

Grandes de Córdoba. Diseño dentro y fuera de cada clausura. 

 

 

2.3. Medición de variables ambientales de los sitios de estudio 

 

Los sitios seleccionados a lo largo del gradiente altitudinal se caracterizaron en términos de 

temperatura y humedad del suelo, así como en cuanto a las propiedades físicas y químicas 

del mismo.  

 

Fig. 2.3. Imagen de una de las parcelas de estudio ubicada en el gradiente altitudinal en la vertiente oriental de las Sierras 

Grandes de Córdoba. 



 

 27 

 

Para registrar la temperatura, se instaló un sensor en el suelo de cada parcela, a no más 

de 5 cm de profundidad. Los sensores empleados, iButton Viewer 32, se programaron para 

registrar la temperatura cada dos horas desde abril de 2008 hasta abril de 2011.  

 

La humedad del suelo es uno de los componentes más difíciles de obtener en los 

gradientes altitudinales medioambientales, razón por la cual suelen estar ausentes en los 

trabajos experimentales a campo (Körner, 2007; Cavieres et al., 2006). No obstante, en el 

presente trabajo se registró mensualmente la humedad del suelo en cada una de las seis 

parcelas por altitud, desde junio de 2008 hasta abril de 2011, mediante la utilización de un 

dispositivo MPM160 (Moisture Probe Meter, ICT International Pty Ltd.), el cual registró la 

humedad volumétrica, expresándose la misma en porcentaje (%) de volumen de suelo 

ocupado por agua (%vm). 

 

Fig. 2.4. Instrumentos de medición de la temperatura del suelo (medición diaria con frecuencia de dos horas) y de la 

humedad del suelo (medición mensual), en parcelas ubicadas a lo largo del gradiente altitudinal en la ladera oriental de 

las Sierras Grandes de Córdoba. 

 

A fin de recabar información sobre las propiedades físicas y químicas del suelo, se  

recolectaron 21 muestras de suelo por altitud (adentro de las clausuras), las cuales fueron 

 

i-Button  

Toma de datos de temperatura del suelo 
(Sensores iButton Viewer32) 

Registro de humedad del 

suelo 
(MPM160) 
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enviadas al laboratorio de Edafología de la Facultad de Ciencias Agropecuarias (UNC) 

para su posterior análisis.  

 

Con los datos obtenidos se calcularon las siguientes variables: temperatura media, 

temperatura media máxima, temperatura media mínima y humedad media, humedad media 

máxima y humedad media mínima del suelo por altitud (los valores pertenecen a las 

parcelas ubicadas dentro de las clausuras). Los parámetros de temperatura y humedad del 

suelo de los distintos niveles altitudinales se analizaron a través de una regresión lineal 

(Tabla 2.1 y Figs. 2.5 y 2.7). A su vez, se realizó un ANOVA a fin de determinar las 

diferencias de medias en la temperatura media y humedad media de cada estación del año 

y en cada nivel altitudinal (Figs. 2.6 y 2.8, respectivamente). Cabe aclarar que los datos de 

temperatura del suelo de las parcelas ubicadas afuera de las clausuras fueron desestimados 

debido a que gran parte de los sensores fueron perdidos como consecuencia, seguramente, 

de la acción depredadora del ganado doméstico. Dado que no se contó con dichos datos de 

temperatura, se decidió desestimar también los datos de humedad afuera de las clausuras. 

De cualquier forma, la comparación de los datos de los escasos sensores que 

permanecieron activos al final del experimento, con los registrados en el interior de las 

clausuras, no mostró diferencias significativas en la marcha de la temperatura entre ambos 

tratamientos. 

 

Variable 

 del suelo 
Altitud 

(m.s.n.m.)         

 900 1200 1500 1800 2200 2400 2700 R2 P 

Temp. 

 (ºC)          

Media 15.45±0.44 13.01±0.32 13.03±1.18 10.79±1.61 10.87±1.05 7.93±0.29 6.38±0.48 0.95 0.0002 

Máxima 18.81±0.61 15.16±0.52 16.61±0.58 13.21±1.64 12.73±1.13 9.83±0.8 7.82±0.48 0.93 0.0005 

Minima 12.84±0.3 11.45±0.15 10.47±1.38 9.02±1.6 9.24±1 6.45±0.22 5.26±0.52 0.96 0.0001 

 

Humedad  

 (%)          

Media 22.35±0.3 22.83±2.08 21.63±1.71 34.81±2.85 43.63±2.84 44.98±1.83 50.02±2.63 0.90 0.0011 

Máxima 26.47±0.44 27.06±2.35 25.72±1.58 41.48±3.24 50.73±3.49 53.33±2.15 57.94±2.31 0.90 0.0010 

Minima 17.85±0.18 18.33±1.97 17.28±1.73 28.08±2.7 36.70±2.19 37.20±1.91 42.81±2.67 0.90 0.0011 

 

Textura           

Arena 72.57±1.24 74.63 ±2.97 77.00 ±2.79 76.73±3.74 51.00±1.28 74.23±2.02 57.70±5.84 0.28 Ns 

Limo 16.53 ±0.5 14.27±2.17 16.43 ±1.6 17.70 ±3.22 38.90±0.85 17.20±2.71 30.87±5.63 0.35 Ns  

Arcilla 10.90±0.76 11.10 ±0.8 6.57 ±1.19 5.57 ±0.52 10.10±0.49 8.57±1.86 11.43±0.29 4x10-6 Ns  

 

Propied.  

químicas           

Mat. Org. 
 (%) 4.23±0.26 5.73 ±0.34 5.20 ±1.06 9.47 ±1.07 9.67 ±0.41 16.23 ±1.83 13.07±0.07 0.82 0.0048 

C org. 

(%) 2.43±0.15 3.33 ±0.19 3.03 ±0.62 5.50 ±0.64 5.60 ±0.27 9.40 ±1.04 7.60 ±0 0.83 0.0046 
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Nitrogeno 
 (%) 0.20 ±0.01 0.27 ±0.02 0.25 ±0.04 0.45 ±0.05 0.45 ±0.02 0.79 ±0.1 0.61 ±0.01 0.80 0.0069 

C:N 12.17±0.2 12.27±0.15 12.00±0.5 12.10±0.21 12.30±0.15 12.03±0.26 12.40±0.06 0.07 Ns  
Nitratos 

(ppm) 3.57 ±1.37 13.70±1.82 7.80±2.77  32.13±5.2 8.33±1.55  6.67±1.76  17.80±3.47  0.05 Ns  

Amonio 
(ppm) 1.67±0.99 3.80 ±0.76 3.50 ±0.89 12.90±0.97 3.20 ±0.96 2.47 ±0.62 5.90 ±1.5 0.04 Ns  

Fósforo 

 (ppm) 4.27 ±3.32 10.80±3.41 2.07 ±0.38 6.93±0.97 2.00 ±0.12 0.77±0.38  1.37 ±0.39 0.37 Ns  

pH  5.80 ±0.25 5.77 ±0.29 4.83±0.07 4.23 ±0.15 4.73±0.03 5.13 ±0.03 5.07 ±0.22 0.09 Ns  

 

Prof.del 

Suelo 

(cm) 36.2 48.2 35.2 17.2 55.4 68.9 66   

 

Tabla 2.1. Variables del suelo en el gradiente altitudinal estudiado en las Sierras Grandes de Córdoba. Se proveen los 

valores medios, así como el valor de p y error experimental correspondientes al análisis de regresión lineal. Temperatura 

media (F=94,41); temperatura mínima (F=113.43); temperatura máxima (F=62.96). Humedad media (F=45.66); 

humedad mínima (F=45.96); humedad máxima (F=46.26). La temperatura y humedad del suelo fueron registradas 

durante tres años (2008-2011) en parcelas ubicadas dentro de clausuras a lo largo del gradiente altitudinal. 

 

 

 

 

 

 
 

Fig. 2.5. (a) Temperatura mínima media (Regresión lineal, R2=0,96; F=113,43; p=0,0001), (b) máxima media (Regresión 

lineal, R2=0,93; F=62,96; p=0,0005) y (c) media (Regresión lineal, R2=0,95; F=94,41; p=0,0002) del suelo por altitud en 

las Sierras Grandes de Córdoba. Datos correspondientes a tres años de registros (2008-2011).  

 

 

(a) (b) 

(c) 
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Tal como se puede observar en la tabla 2.1 y en la figura 2.5, las temperaturas 

registradas disminuyen progresivamente hacia los extremos superiores del gradiente 

altitudinal. Tanto la temperatura media, como la máxima media y la mínima media 

estuvieron fuertemente relacionadas con la altitud y presentaron una relación lineal 

estadísticamente significativa con la misma (Regresión lineal, R
2
=0,95; F=94,41; 

p=0,0002; R
2
=0,93, F=62,96; p=0,0005 y R

2
=0,96; F=113,43; p=0,0001, respectivamente). 

A su vez, la temperatura media del suelo en cada una de las estaciones del año y a lo 

largo del gradiente altitudinal se presenta en la Fig. 2.6. Dicha temperatura varió 

significativamente en todas las estaciones del año a lo largo del gradiente, disminuyendo 

hacia los sitios de mayor altitud. Esta significativa y progresiva disminución en la 

temperatura del suelo se hizo particularmente evidente por encima de los 1.800 m.s.n.m.  

 

 

 

 

Fig. 2.6. Temperaturas medias de los suelos correspondientes a las cuatro estaciones del año registradas a lo largo del 

gradiente altitudinal en las Sierras Grandes de Córdoba. Datos correspondientes a tres años de registros (2008-2011). 

Cuatro ANOVAs independientes fueron realizados para cada estación (blanco: primavera; gris claro: verano; gris oscuro: 

otoño; negro: invierno). Las letras indican diferencias de medias entre altitudes dentro de cada estación. Los estadísticos 

fueron: Primavera (F=5.11; p=0.0057), Verano (F=39.21; p<0.0001), Otoño (F=1.36; p=0.296), Invierno (F=8.7; 

p=0.0005).  

 

 

Por su parte, los porcentajes de humedad del suelo aumentan con la altitud (Tabla 2.1; 

Fig. 2.7; Fig. 2.8). Tanto la humedad media, como la máxima media y la mínima media 

estuvieron fuertemente relacionadas con la altitud y esas relaciones resultaron 

estadísticamente significativas (Regresión lineal, R
2
=0,90; F=45,66; p=0,0011; R

2
=0,90; 

F=46,26; p=0,0010 y R
2
=0,90; F=45,96; p=0,0011, respectivamente).  
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Los altos porcentajes de humedad observados en invierno en las clausuras más altas 

pueden deberse a la acumulación de nieve en estas altitudes (observación personal). 

 

 

 

 

Fig. 2.7. (a) Humedad mínima media (R2=0,90; F=45,96; P=0,0011), (b) máxima media (R2=0,90; F=46,26; p=0,0010) y 

(c) media (R2=0,90; F=45,66; p=0,0011) del suelo en un gradiente altitudinal en las Sierras Grandes de Córdoba. Datos 

correspondientes a tres años de registros (2008-2011).  

 

 

(a) (b) 

(c) 
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Fig. 2.8. Promedio del porcentaje de humedad en los suelos correspondientes a las cuatro estaciones del año a lo largo del 

gradiente altitudinal en las Sierras Grandes de Córdoba. Los datos corresponden a tres años de registros (2008-2011) 

promediando los valores obtenidos dentro de las clausuras. Cuatro ANOVAs independientes fueron realizados para cada 

estación (blanco: primavera; gris claro: verano; gris oscuro: otoño; negro: invierno). Las letras indican diferencias de 

medias entre altitudes dentro de cada estación. Los estadísticos fueron: Primavera (F= 46.83), Verano (F= 13.96), Otoño 

(F= 20.22), Invierno (F= 27.71), con un p-valor< 0.0001 en todos los casos.  

 

 

 

Fig. 2.9. Aspecto que presentan diferentes sitios de muestreo en las Sierras Grandes de Córdoba en las cuatro estaciones 

del año. Las fotos de primavera y verano corresponden al sitio de estudio ubicado a 1.500 m.s.n.m. La imagen del otoño 

corresponde a la clausura ubicada a 1.800 m.s.n.m. Finalmente, a 2.700 m.s.n.m. se observa nieve caída durante el 

invierno.  
 

 

Como puede observarse en la tabla 2.1, a lo largo de todo el gradiente altitudinal se 

encontraron suelos superficiales a poco profundos (35,2≤68,9 cm), aumentando levemente 

la profundidad de los mismos hacia el límite altitudinal superior. La excepción se presentó 

Primavera Verano 

Otoño Invierno 
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a los 1.800 m.s.n.m., donde  el valor de profundidad (<25 cm de profundidad) indicaría la 

presencia de un suelo somero, caracterizado por un perfil típico A-C. 

 

Las clases texturales que predominan a lo largo del gradiente son aquellas de 

granulometría moderadamente gruesa (Franco arenoso) a gruesa (Arenoso franco), a 

excepción de las muestras de suelo tomadas a los 2.100 m.s.n.m. y dos muestras tomadas a 

2.700 m.s.n.m., que poseen una textura media (Franco). Estos tipos de suelo tienen entre 

sus principales características las de poseer un muy buen drenaje, así como una buena 

aireación (tabla 2.1). 

 

Por su parte, en la tabla de análisis de las propiedades químicas del suelo (tabla 2.1), 

puede verse que el porcentaje de materia orgánica aumenta con la altitud, lo que concuerda 

con un aumento en la coloración del suelo a tonos más oscuros hacia el extremo superior 

del gradiente (observación personal). Asimismo, los porcentajes de carbono orgánico y 

nitrógeno aumentan a medida que se asciende en el gradiente.  

El pH del suelo se caracteriza por ser levemente ácido a lo largo de todo el gradiente 

altitudinal, mostrando sus valores más bajos entre 1.500 y 2.100 m.s.n.m.  

 

Finalmente, en un estudio realizado en los mismos sitios del gradiente altitudinal de 

esta Tesis, se vio que la frecuencia de bosteo promedio varió con la altitud, siendo mayor 

entre 1.500 y 1.800 m.s.n.m., disminuyendo hacia ambos extremos del gradiente altitudinal 

analizado. Las heces encontradas fueron en su mayoría de vacas, y en menor proporción, y 

no en todas las altitudes, de caballos, ovejas y cabras (Marcora et al., 2013)  

 

 

2.4. Selección y caracterización de las especies 

 

A los efectos de estudiar la germinación y la supervivencia de plántulas a lo largo del 

gradiente altitudinal establecido, se seleccionaron tres especies representativas de los 

bosques de las sierras de Córdoba. Entre las especies del Bosque Chaqueño Serrano 

propiamente dicho (900 a 1.400 m.s.n.m.) se eligieron Lithraea molleoides y Ruprechtia 

apetala. Como especie representativa del piso de los Pastizales y Bosques de Altura (1.500 

a 2.700 m.s.n.m.) (Luti et al., 1979), fue seleccionada Polylepis australis. El criterio de 

selección de estas especies se basó en la idea de incluir especies cuyo rango actual  de 



 

 34 

distribución se ubica por debajo del límite de bosques (Lithraea molleoides y Ruprechtia 

apetala) y una especie que domina en comunidades leñosas presumiblemente por arriba de 

ese límite (Polylepis australis). A tal efecto, se consideraron más de 500 inventarios 

florísticos realizados en los pisos del Chaco Serrano en Córdoba (Cabido et al., 1998; 

Giorgis, 2011). 

 

Lithraea molleoides (Vell.) Engl. (Fig. 2.10) es una especie arbórea perenne perteneciente 

a la familia de las Anacardiáceas, distribuida en Brasil, Bolivia, Uruguay, Paraguay y, 

dentro de Argentina, se extiende hasta las regiones montañosas del Oeste y centro del país 

(Martijena, 1987). Esta especie presenta un crecimiento lento (Lebedeff, 1932) y tejidos 

bien adaptados a períodos de sequía prolongados (Martijena, 1987). Es un árbol mediano, 

de entre 3 y 8 m de altura, de copa globosa, brillante, densa y compacta (Demaio et al., 

2002), que cumple un papel muy importante como protector de  cabeceras de cuencas 

hidrográficas (Martijena, 1987; Demaio et al., 2002). Lithraea molleoides es el árbol más 

característico del Bosque Serrano de la Provincia de Córdoba. En las Sierras de Córdoba se 

encuentra formando bosques entre los 500 y los 1.400 m.s.n.m. (Luti et al., 1979; Giorgis 

et al., 2011), encontrándose individuos aislados hasta los 1.750 m.s.n.m. (Giorgis et al., 

2011). 

 

 

Fig. 2.10. Individuo adulto de Lithraea molleoides. Foto: Melisa Giorgis 
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Ruprechtia apetala Weddell (Fig. 2.11), es un árbol pequeño a mediano, de copa 

redondeada y hojas caducas, perteneciente a la familia de las Poligonáceas. Esta especie, 

asociada a terrenos montañosos, se distribuye a lo largo de Bolivia y Argentina, siendo una 

especie abundante en el Chaco Serrano, así como en la transición de éste con territorios 

fitogeográficos vecinos. Esta leñosa, al igual que Lithraea molleoides, a la que se 

encuentra asociada espacialmente, posee un crecimiento relativamente lento, siendo difícil 

encontrar en la actualidad ejemplares de gran porte, debido a la intensa tala a la que se ven 

sometidos los bosques serranos (Demaio et al., 2002). En las Sierras de Córdoba se la ha 

registrado entre los 367 y los 1.079 m.s.n.m. (Giorgis et al., 2011). 

   

Fig. 2.11. Ruprechtia apetala. Detalle de ramas con frutos. Fotos: Melisa Giorgis 

 

Finalmente, Polylepis australis Bitter (Fig. 2.12) es una especie arbórea perenne 

perteneciente a la familia de las Rosáceas. Es endémica de Argentina, siendo exclusiva de 

los bosquecillos de altura de las montañas del noroeste argentino en las provincias de 

Jujuy, Salta, Tucumán, Catamarca, Córdoba y San Luis, entre los 2.000 y los 3.500 

m.s.n.m., siendo una especie que tiende a desarrollarse mejor en sitios con humedad 

elevada (Cingolani et al., 2008; Marcora et al., 2008, 2013). La combinación de uso 

doméstico para leña, sumado al ramoneo por ganado y los incendios, al ser la única especie 

leñosa de importancia a esas alturas (Maytenus boaria es generalmente menos abundante), 

hacen suponer que la superficie original cubierta por esos bosquecillos se ha reducido 

sensiblemente (Demaio et al., 2002). Cabe señalar que el género Polylepis se distribuye 

también en los Andes, desde Venezuela hasta el centro de Argentina, incluyendo alrededor 

de 26 especies que forman los bosques ubicados a mayor altitud en el mundo (Kessler, 

1995; Kessler & Schmidt-Lebuhn, 2006). En las últimas décadas se han desarrollado 

numerosas investigaciones en varias especies del género mostrando los efectos de los 

factores ambientales y antrópicos sobre ciertos parámetros poblacionales, principalmente 
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con fines de conservación, dado que el área de distribución de las diferentes especies se ha 

visto severamente disminuida en las últimas décadas (Kessler, 2002, 2006; Renison et al., 

2002, 2004, 2006, 2010, 2013; Teich et al., 2005; Cierjacks et al., 2008a; Marcora et al., 

2008; Torres et al., 2008; Gosling et al., 2009; Giorgis et al., 2010). En la Provincia de 

Córdoba se encuentra formando bosques a partir de los 1.700 m.s.n.m., pero también 

pueden observarse individuos aislados hasta los 900 m.s.n.m. (Cabido & Acosta, 1985).   

 

          

Fig. 2.12. Polylepis australis en las Sierras de Córdoba. Individuo adulto y detalle de rama con hojas. 
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Capítulo III. Germinación y establecimiento de plántulas. 

Efecto de factores ambientales  

 

 

3.1. Introducción 

 

Diversos autores han señalado que la temperatura puede regular los límites de distribución 

de especies de plantas actuando sobre diferentes procesos asociados con la fase 

regenerativa (Despland & Houle, 1997; Hobbie & Chapin III, 1998). Esto sugiere que esta 

fase del ciclo de vida de las plantas puede actuar como una “etapa filtro” (sensu Houle, 

1995, 1998), afectando la distribución de las especies en el espacio y, de esta manera, el 

límite superior de distribución de los bosques (Ver capítulo I). 

 

La germinación de las semillas y el establecimiento de las plántulas constituyen fases 

del ciclo reproductivo de las plantas de vital importancia para el mantenimiento y 

regeneración de sus poblaciones (Fenner, 1987; Osunkoya et al., 1993; Rees, 1997; Susko 

& Lovett-Doust, 2000); en la misma medida, la supervivencia de las plántulas es un 

aspecto del ciclo biológico de las plantas determinante en el reclutamiento de nuevos 

individuos y, con ello, la regeneración natural de los bosques (Harper, 1977). Dentro de los 

factores abióticos que controlan la germinación, la luz (Vázquez-Yanes et al., 1990; 

Baskin & Baskin, 1998; Kyereh et al., 1999; Pons, 2000; Daws et al., 2002), la humedad 

(Pons, 2000; Probert, 2000) y la temperatura (Bell et al., 1995; Baskin & Baskin, 1998; 

Probert, 2000), aparecen como los más relevantes, aunque su importancia relativa puede 

depender del ecosistema en cuestión. En aquellos sistemas  en los cuales la humedad no es 

limitante, la germinación suele estar controlada por la temperatura (Dubetz et al., 1962; 

Bierhuizen & Wagenvoort, 1974; Heydecker & Coolbear, 1977, en: Ferrari, 1999). 

Asimismo, en condiciones óptimas de disponibilidad de agua en el suelo, la temperatura es 

uno de los principales factores ambientales que influye no sólo en la proporción de 

semillas a germinar, sino también en la tasa de emergencia y el subsecuente 

establecimiento (Prasad et al., 2006).  

 

Veblen y colaboradores (2005) observaron que el establecimiento y la mortalidad de 

árboles de Austrocedrus chilensis en los Andes del Sur responden en forma directa a las 
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variaciones climáticas (temperatura y humedad), lo que afecta la dinámica de los bosques 

de ciprés de la cordillera en el ecotono bosque-estepa. Marcora y colaboradores (2008, 

2013) por su parte, han reportado que en las Sierras Grandes de Córdoba los cambios en 

las variables climáticas que ocurren con la altitud, reducen el crecimiento de los individuos 

de Polylepis australis en los extremos altitudinales superior e inferior de su distribución. 

Asimismo, Hoch & Körner (2005) encontraron que la mortalidad de plántulas de Polylepis 

tarapacana aumenta con la altitud. 

 

Por otra parte, Barni y colaboradores (2012) encontraron que las variaciones 

estacionales en la temperatura tuvieron un poder explicativo más fuerte que la temperatura 

media anual en el análisis de la distribución de plantas exóticas; al mismo tiempo, estos 

autores destacaron que las limitantes están más bien relacionadas con las temperaturas que 

ocurren en la etapa de pre-emergencia y durante la estación de crecimiento, lo cual 

induciría a las plantas a germinar y/o brotar más tardíamente en altitudes medias y altas y, 

consecuentemente, a completar la etapa de crecimiento y reproducción en un tiempo más 

reducido (Griffith & Watson, 2005, en: Barni et al., 2012). 

  

Como se expuso en los capítulos anteriores, en Argentina el Distrito Chaqueño Serrano 

ocupa montañas del centro y nor-oeste (Cabrera, 1976), y se compone de pisos o zonas de 

vegetación distribuidos a lo largo del gradiente altitudinal de las sierras entre 500 y casi 

3.000 m.s.n.m. En las montañas de Córdoba el Bosque Serrano se extiende actualmente 

entre 500 y 1.400 m.s.n.m. y en su límite superior forma complejos ecotonos con los 

matorrales y pastizales. Por encima de 1.700 m.s.n.m. la vegetación de altura de las Sierras 

Grandes consiste en un mosaico de pastizales alternando con afloramientos rocosos, zonas 

erosionadas y bosques de Polylepis australis (Cingolani et al., 2004). Es así que la franja 

altitudinal entre 1.400 y 1.700 m.s.n.m. está desprovista de bosques, o al menos de parches 

más o menos extendidos de ellos. La causa que regula este patrón de distribución es aún 

motivo de controversia: mientras Luti y colaboradores (1979) hacen referencia a factores 

físicos integrados en la altitud, Cingolani y colaboradores (2008) y Giorgis (2011), 

destacan un posible efecto sinérgico entre el clima y el fuego, como limitantes principales 

del rango de los bosques.  

 

En este capítulo se abordan algunos aspectos regenerativos que aportarían nueva 

información en relación a la influencia de los controles ambientales en los límites de 
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distribución del Bosque Serrano y su potencial coexistencia con los bosquecillos de altura 

de Polylepis australis. Específicamente, el objetivo del capítulo es analizar el potencial de 

germinación y establecimiento en dos especies representativas del bosque chaqueño 

Serrano (Lithraea molleoides (Vell.) Engl. y Ruprechtia apetala Wedd.) y la dominante en 

los bosquecillos de altura (P. australis), bajo condiciones ambientales reales del gradiente 

altitudinal (campo) y frente a condiciones controladas de temperatura y luz, tanto 

intermedias como extremas (laboratorio). De este modo, nos proponemos responder: 1) si 

L molleoides y R. apetala tienen la potencialidad de germinar y establecerse por encima 

del límite altitudinal actual del Bosque Serrano y si P. australis puede establecerse por 

debajo de los 1.700 m.s.n.m., y 2) si las tres especies tienen el potencial de coexistir en 

parte del rango altitudinal actualmente desprovisto de bosques. 

 

Hipótesis y predicciones particulares: 

 

- La germinación de semillas de las tres especies estará condicionada por las temperaturas. 

Considerando los patrones actuales de distribución de las tres especies, se predice que: 

Ruprechtia apetala, mostrará un porcentaje mayor de germinación en el rango de 

temperaturas más elevadas; Lithraea molleoides tendrá mayores valores de germinación al 

someterse a temperaturas intermedias a altas (alrededor de los 25/15 ºC); mientras se 

espera que Polylepis australis manifieste un porcentaje superior de germinación en las 

temperaturas intermedias a bajas (20/10 ºC). A su vez, se espera obtener valores nulos de 

germinación para las dos especies propias del Bosque Serrano a 10/5 ºC, y un porcentaje 

de germinación bajo para P. australis en dicho rango térmico. Dado que no existen 

antecedentes de experimentos de germinación de semillas de estas especies en oscuridad 

permanente, se pretende aportar información nueva en relación al efecto de la luz sobre el 

proceso de germinación de las semillas de las especies en cuestión.  

 

- La germinación de semillas de las especies en estudio varía a lo largo del gradiente 

altitudinal en respuesta a los cambios en temperatura y humedad. Se predice que las 

especies propias del Bosque Serrano, Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala,  acusarán 

una disminución progresiva en su germinación hacia el extremo de mayor altitud, asociado 

a una disminución en la temperatura, en tanto que la humedad no será limitante en las 

zonas altas del gradiente. Por el contrario, se espera que Polylepis australis, manifieste una 



 

 40 

disminución en sus niveles de germinación conforme aumente la temperatura y disminuya 

la humedad del suelo, hacia los niveles más bajos del gradiente altitudinal. 

 

- En términos de emergencia y establecimiento de plántulas, la franja altitudinal 

desprovista de bosques tendría la potencialidad de albergar una comunidad de transición, 

con las dos especies leñosas propias del Bosque Serrano y la especie dominante de los 

bosquecillos de altura. Se espera que cada especie mantenga la tendencia mostrada en la 

etapa de germinación. Por consiguiente, Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala 

acusarán una disminución progresiva hacia el extremo de mayor altitud, asociado a una 

disminución en la temperatura, en tanto que se espera que Polylepis australis manifieste 

una disminución conforme aumente la temperatura, hacia los niveles más bajos del 

gradiente altitudinal, logrando establecerse dentro de sus límites de distribución conocidos 

y dentro de la franja media del gradiente. 

 

 

3.2. Materiales y métodos 

 

3.2.1. Recolección de semillas de las especies de estudio 

 

Las especies seleccionadas para abordar el objetivo del estudio fueron Lithraea molleoides 

y Ruprechtia apetala, como representativas del Bosque serrano, y Polylepis australis, 

especie de los niveles altitudinales superiores. A los efectos de obtener las semillas para los 

ensayos de germinación, la recolección de frutos de las plantas adultas se realizó en, al 

menos, 50 individuos de cada especie, seleccionados en recorridos al azar en el área de 

estudio, abarcando la mayor parte posible de la variabilidad existente en cuanto a altitud, 

pendiente, tipos de vegetación, fisiografía y distancias a casas, caminos y cursos de agua. 

Se extrajeron manualmente las semillas y se almacenaron momentáneamente en heladera 

(4 ºC) hasta su utilización en los experimentos de laboratorio y campo. Para cada especie 

se realizó un “pool” con las semillas provenientes de todos los frutos recolectados a campo 

en las distintas localidades; esto obedeció a que, de acuerdo a la distribución actual de las 

especies, la densidad de individuos adultos (fuentes de semillas) no es homogénea a lo 

largo del área de estudio. La formación del pool de semillas permite estandarizar las 

diferencias según el lugar de origen y asegurar una mayor variabilidad genética. 
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3.2.2. Experimentos de germinación potencial en el laboratorio 

 

Se dispusieron 30 semillas de cada una de las tres especies en estudio en cajas de Petri de 9 

cm de diámetro sobre papel de filtro humedecido con agua destilada. Luego, dichas cajas 

se colocaron en cámaras provistas de tubos fluorescentes de luz blanca fría de 20 W, con 

una irradiación (400-700 nm) de aproximadamente 38 µmol m
-2

 s
-1

. Se evaluó la 

germinación bajo cuatro termo-períodos (12/12 horas luz/oscuridad): 10/5 °C, 20/10 °C, 

25/15 °C y 35/20 °C. Los tratamientos establecidos tienen por objetivo realizar 

observaciones de la respuesta de la germinación frente a rangos extremos e intermedios de 

temperatura. Se establecieron cuatro réplicas (cajas) por especie y por tratamiento (480 

semillas por especie). A su vez, los cuatro termo-períodos se replicaron bajo oscuridad 

permanente, condición que se logró cubriendo las cajas de Petri con papel aluminio (Funes 

& Venier, 2006) (Fig. 3.1). La germinación fue controlada diariamente, con la excepción 

de las cajas de Petri cubiertas con papel aluminio,  las cuales fueron controladas al final de 

cada experimento. La duración de los experimentos fue de 40 días. El criterio para 

considerar a una semilla como germinada fue la emergencia de la radícula en 2 mm (ISTA, 

1996). 

 

Debido a que en un primer ensayo con L. molleoides hubo gran proliferación de 

hongos, las semillas fueron lavadas con una solución de hipoclorito de sodio (lavandina 

comercial) al 10% por 10 minutos y se enjuagaron con agua destilada; durante este proceso 

se removió completamente la pulpa de los frutos (Fig. 3.2). Una vez puestas las semillas en 

cápsulas de Petri, fueron regadas con agua destilada y con una solución de fungicida 

(benomil) al 0,05%. 
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Fig. 3.1. Cámara de germinación.  

 

 

Fig. 3.2. Semillas de Lithraea molleoides sin pulpa. 

 

 

3.2.3. Emergencia y establecimiento de plántulas a campo 

  

El experimento de emergencia y establecimiento de plántulas se realizó en parcelas 

permanentes instaladas en siete sitios establecidos a intervalos aproximadamente regulares, 

de 300 m de altitud, abarcando el gradiente altitudinal completo de las Sierras de Córdoba 

en el área de estudio (900 a 2.700 m.s.n.m.) (ver capítulo II). En cada nivel altitudinal, 

2244  hhoorraass  oossccuurriiddaadd  

1122  hhoorraass  lluuzz  //  1122  oossccuurriiddaadd  
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dentro de cada una de las clausuras, se delimitaron tres parcelas de 4x4 m; en cada una de 

esas parcelas se colocó una jaula de acero inoxidable por especie (estructuras cilíndricas de 

50 cm de diámetro, 45 cm de alto, recubiertas lateralmente por una malla fina y con una 

malla de 1cm en la parte superior), con el fin de impedir el acceso de roedores y aves, así 

como para evitar el lavado de las semillas por escorrentía del agua de lluvia (Fig. 3.3). En 

cada jaula se sembró un número constante de semillas de cada especie: 100 semillas por 

jaula y por parcela en el caso de Ruprechtia apetala y Lithraea molleoides, y 200 semillas 

en el caso de Polylepis australis. La siembra se realizó en septiembre de 2009, colocándose 

las semillas en la superficie del suelo y cubriéndolas ligeramente con la broza circundante.  

 

La emergencia de plántulas se registró mensualmente durante 6 meses, permitiendo 

conocer el porcentaje de establecimiento (germinación + supervivencia), aunque no fue 

posible distinguir semillas sin germinar de aquellas germinadas cuyas plántulas no 

sobrevivieron.  

 

 

Fig. 3.3. Jaulas de acero inoxidable (estructuras cilíndricas de 50 cm de diámetro, 45 cm de alto, recubiertas lateralmente 

por una malla fina y con una malla de 1cm en la parte superior), utilizadas a los efectos de evitar la predación de semillas 

por parte de micromamíferos y de aves. 
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3.2.4. Análisis de datos 

 

Para el análisis de los datos correspondientes a los ensayos de germinación en laboratorio, 

para cada especie se emplearon Modelos Lineales Generales y Mixtos (MLGs) con el 

termo-período, foto-período y su interacción como variables fijas. Se buscó el menor valor 

de AIC en todos los casos. Por tal motivo, sólo en el caso del análisis de Polylepis australis 

se empleó VarPower en el tratamiento Luz/Oscuridad. Las diferencias de medias se 

compararon con DGC como test a posteriori. 

En el caso del establecimiento a campo, se realizaron los análisis de datos mediante 

Modelos Lineales Generales y Mixtos (MLGs), previa transformación de la proporción del 

establecimiento a arco seno de la raíz cuadrada. La altitud se empleó como variable fija y 

las diferencias de medias se compararon con DGC como test a posteriori. 

Finalmente, mediante regresión múltiple se evaluó cuánto influye la temperatura media 

y la humedad media en el porcentaje de establecimiento a lo largo de todo el gradiente 

altitudinal. 

 

 

3.3. Resultados  

 

3.3.1. Experimentos de germinación en el laboratorio  

 

La interacción entre termo y foto períodos en Ruprechtia apetala fue significativa 

(F=10,54; p=0,0001). No hubo germinación en el termo-período 10/5 ºC, pero la especie 

mostró valores de germinación altos y similares en los restantes rangos de temperatura 

(80,83% a 20/10 ºC en luz a 59,17% a 35/20 ºC en oscuridad). La oscuridad permanente no 

modificó los valores de germinación en los tratamientos de mayor temperatura (25/15 °C y 

35/20 °C) pero sí los redujo significativamente en el tratamiento de  20/10 °C, con una 

media de 27,5% (Fig. 3.4a).  

 

Por su parte, la interacción de factores en Lithraea molleoides también fue significativa 

(F=6,78; p=0,0018) y, al igual que en R. apetala, tampoco se registró germinación en el 

termo-período 10/5 ºC. En general, esta especie exhibió valores de germinación bajos en 

todos los tratamientos. Los valores más altos se registraron a 20/10 °C, en oscuridad 

permanente, con un valor medio de germinación de 26,67%.  En los termo-períodos más 
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altos sólo se observó germinación en condiciones de luz (12,5% a 25/15 ºC y 4,17% a 

35/20 ºC) (Fig. 3.4b).  

 

Polylepis australis también mostró un efecto significativo de la interacción de factores 

(F=3,07; p=0,0471), observándose, a diferencia de las dos especies anteriores, germinación 

en todos los termo-períodos, tanto en luz como en oscuridad, siendo la única especie que 

germinó en el termo-período 10/5 ºC. Los mayores valores de germinación se registraron 

en los tratamientos de 20/10 °C en oscuridad (31,67%) y 25/15 °C en condiciones de luz 

(21,67%) (Fig. 3.4c).  

 

De los dos factores en estudio (temperatura y luz/oscuridad), la temperatura fue el 

principal regulador del proceso de germinación en las especies consideradas, siendo 

significativa para las tres especies (p<0,0001 en todos los casos). El tratamiento 

luz/oscuridad, por su parte, resultó estadísticamente significativo únicamente en la 

germinación de semillas de R. apetala, con un p-valor=0,0024 (F=11,48), mostrando una 

disminución del porcentaje de germinación a menos de la mitad en condición de oscuridad 

en el rango de temperaturas de 20/10 ºC. L. molleoides, por el contrario, mostró un leve 

aumento de la germinación en el caso de las semillas bajo oscuridad permanente, mientras 

que en P. australis se observó una leve diferencia a favor de la oscuridad permanente en el 

termo-período 20/10 °C. 
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Fig. 3.4. Porcentaje de germinación de: (a) Ruprechtia apetala, (b) Lithraea molleoides y (c) Polylepis australis tras 40 

días de incubación en 4 termo-períodos (12 horas luz/12 horas oscuridad). Los gráficos muestran la interacción, donde los 

puntos blancos corresponden a los porcentajes de germinación bajo condiciones controladas de luz (12 horas luz/12 horas 

oscuridad) y los negros bajo oscuridad permanente (24 horas). Las letras indican diferencias significativas (DGC, 

p<0,05). 

 

 

3.3.2. Emergencia y establecimiento de plántulas a campo  

 

Ruprechtia apetala mostró los valores más altos de emergencia a los 90 días de la siembra 

(entre 19% y 25%). La mayor altitud a la cual se registraron plántulas de esta especie fue 

2.400 m.s.n.m. Sin embargo, hubo una alta mortalidad de plántulas, por lo cual el 

establecimiento medio al final de la estación de crecimiento (marzo 2010) fue de 0,08 a 

1.500 m.s.n.m., 0,05 a 900 m.s.n.m. y nulo en el resto del gradiente (Fig. 3.5a). El efecto 

de la altitud al final de la estación de crecimiento (marzo 2010) no fue estadísticamente 

significativa (F=1,88; p=0,1559). Por su parte, el análisis de regresión múltiple del 

porcentaje de establecimiento de R. apetala con la temperatura media y la humedad media 

no estuvieron relacionadas, no presentando además diferencias significativas (R
2
=0,19; 
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F=1,00E-05; p=0,9975; R
2
= 0,19, F=0,66; p=0,4283). El detalle de resultados del análisis 

de datos y el test a posteriori correspondiente a cada fecha se muestra en la Tabla 1 del 

Apéndice 1. 

 

En Lithraea molleoides se registró una emergencia muy baja a los 90 días de la 

siembra, a lo largo de casi todo el gradiente altitudinal, observándose la mayor emergencia 

a los 900 m.s.n.m. (0 - 5,33%). La emergencia de plántulas en la mayor altitud fue 

posterior, alcanzando valores de 7,33% a los 150 días de siembra. Hacia el final de la 

estación de crecimiento (altitud estadísticamente significativa, F=5,88; p=0,003), la 

supervivencia de las plántulas fue del 12% (ẋ =0,35) a los 2.700 m.s.n.m. Los valores de 

media del establecimiento fueron muy variables entre los diferentes niveles altitudinales, 

con registros máximos a 1.200 m.s.n.m. (ẋ =0,43), nulos a 1.800 m.s.n.m, e intermedios en 

los restantes sitios (Fig. 3.5b). No se observó relación entre el establecimiento de las 

plántulas de L. molleoides con la temperatura del suelo (R
2
=0,13; F=1,6; p=0,2224) ni con 

la humedad media (R
2
=0,13; F=2,42; p=0,1373). El detalle de resultados del análisis de 

datos y el test a posteriori correspondiente a cada fecha se muestra en la Tabla 2 del 

Apéndice 1. 

 

En P. australis, se observó un retardo en la germinación a mayores altitudes, por lo 

cual a los 90 días después de la siembra los valores más altos de emergencia de plántulas 

se registraron a 1.200 m.s.n.m. (5,83%). No obstante, hacia el final de la estación de 

crecimiento (altitud: F=10,08; p=0,0002), el establecimiento de plántulas fue máximo a los 

2.400 (ẋ =0,26) y 2.700 m.s.n.m. (ẋ =0,32), siendo nulos a 900 m.s.n.m. y con valores de 

media menores a 0,10 entre los 1.800 y 2.100 m.s.n.m. (Fig. 3.5c). Finalmente, el análisis 

de regresión múltiple indicó que la temperatura media influyó en el porcentaje de 

establecimiento de plántulas en P. australis (R
2
=0,62; F=11,91; p=0,0028), en tanto que la 

humedad media resultó no significativa (R
2
=0,62; F=2,24; p=0,152). El detalle de 

resultados del análisis de datos y el test a posteriori correspondiente a cada fecha se 

muestra en la Tabla 3 del Apéndice 1. 
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Fig. 3.5. Establecimiento medio expresado como arco seno de la raíz cuadrada de la proporción de plántulas al final de la 

estación de crecimiento de (a) R. apetala, (b) L. molleoides y (c) P. australis en los siete niveles altitudinales en las 

Sierras Grandes de Córdoba. La figura muestra el establecimiento a los seis meses de haber sido sembradas las semillas 

(septiembre 2009 – marzo 2010).  Letras diferentes indican diferencias significativas (DGC, p<0,05).  
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3.4. Discusión  

 

Las Sierras Grandes de Córdoba presentan, aún en su extremo de mayor altitud, 

temperaturas superiores al umbral térmico señalado por Körner & Paulsen (2004) como 

limitante de la distribución de bosques a escala global. En concordancia, numerosos 

antecedentes avalan la adecuación climática de los bosquecillos de altura de P. australis 

por encima de los 1.700 m.s.n.m. (Cingolani et al., 2004; Enrico et al., 2004; Renison et 

al., 2005; Teich et al., 2005; Marcora et al., 2008, 2013). Sin embargo, existe mayor 

controversia sobre los factores que determinan la ausencia de bosques entre 1.400 y 1.700 

m.s.n.m., franja ocupada por matorrales y pastizales que representan una discontinuidad 

entre los bosquecillos de altura y el bosque chaqueño serrano. Los resultados de este 

trabajo sugieren que, al menos en términos de emergencia y establecimiento de plántulas 

de las especies estudiadas, esta franja altitudinal tiene el potencial de albergar una 

comunidad de transición, con elementos leñosos propios del bosque serrano y de los 

bosquecillos de altura. Estos resultados aportan nuevas evidencias a las observaciones de 

Giorgis y colaboradores (2011) quienes registraron la presencia de individuos de las 

principales leñosas del Bosque Serrano a lo largo de un gradiente altitudinal entre 367 y 

1.750 m.s.n.m., y también individuos de las dos leñosas dominantes en los Bosques de 

Altura, Maytenus boaria y Polylepis australis en la parte superior de ese gradiente. 

Asimismo, Marcora y colaboradores (2013) evaluaron la supervivencia de plantines de 

Polylepis australis, Maytenus boaria y Escallonia cordobensis en las Sierras Grandes de 

Córdoba, encontrando que las tres especies sobrevivieron exitosamente a lo largo de todo 

el gradiente altitudinal, inclusive en la franja desprovista de bosques.  

 

Si bien los valores de germinación en laboratorio de las especies propias del Bosque 

Serrano, Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala, fueron nulos en la temperatura más 

baja (10/5 ºC), es notable que ambas especies puedan germinar en los sitios a mayor altitud 

de las Sierras Grandes donde la temperatura media del suelo es inferior a la temperatura 

diurna simulada en laboratorio (6,38 ºC y 7,93 ºC para los 2.700 y 2.400 m.s.n.m., 

respectivamente). Probablemente, dicha diferencia en los valores de germinación entre lo 

observado en el campo y en el laboratorio, se deba a que las semillas tardan más en 

empezar a germinar a mayor altitud (bajas temperaturas), y que el tiempo de 

experimentación en las cámaras de cría no haya sido suficiente, ya que en el campo R. 

apetala mostró su máximo valor al cabo de 90 días de realizada la siembra, mientras que L. 
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molleoides lo hizo luego de 150 días. Por otra parte, aunque los resultados estadísticos 

obtenidos mediante regresión múltiple indicaron que la humedad media del suelo no 

explicaría el establecimiento de ninguna de las especies en condiciones naturales, quizás 

eso se deba a los bajos porcentajes de plántulas vivas. Probablemente algunos momentos 

de alta irradiación y baja humedad puedan haber determinado tanto la demora en que se 

presenten condiciones óptimas para la germinación de las semillas, como su muerte, una 

vez germinadas las mismas. 

Por otra parte, la máxima germinación de las semillas de L. molleoides obtenida en este 

trabajo coincide con los resultados de Bianco (1989), con una germinación óptima entre los 

22 ºC y los 24 ºC. Temperaturas altas sostenidas y la estabilidad climática son también 

necesarias para la germinación exitosa y, más importante aún, para el crecimiento de las 

plántulas (Hobbie & Chapin, 1998; Danby & Hik, 2007a, en: Danby & Hik, 2007b). La 

similitud en los porcentajes de supervivencia de plántulas de L. molleoides con los de 

Polylepis australis, sugiere que el límite altitudinal actual de la primera, no estaría 

determinado por restricciones climáticas a la germinación, emergencia y establecimiento 

de sus plántulas, sino probablemente a factores que inciden sobre un estadio posterior de 

desarrollo y/o a perturbaciones relacionadas al uso de la tierra. Asimismo, los bajos 

porcentajes de emergencia de plántulas observados para L. molleoides, aún dentro de su 

rango óptimo, como así también el bajo y variable porcentaje de supervivencia de las 

mismas en el campo, indicarían que, independientemente de la altitud (y la consecuente 

variación de la temperatura del suelo), estas fases de regeneración podrían ser un “cuello 

de botella” para formar poblaciones estables y expandir su rango de distribución. En el 

caso de R. apetala, los ensayos de laboratorio muestran consistentemente cómo 

temperaturas inferiores a los 20/10 ºC reducen los valores de germinación de la especie (en 

general superior al 60% a temperaturas favorables). Es posible que la ausencia de relación 

entre el establecimiento a campo de esta especie y la temperatura del suelo se deba a que al 

final de la estación de crecimiento sólo se encontraron individuos vivos en los tres puntos 

inferiores del gradiente (por debajo de los 1.500 m.s.n.m.) donde las diferencias de 

temperatura son menos marcadas (capitulo II - Figs. 2.5 y 2.6). En este sentido, se sugiere 

que el patrón de germinación observado en laboratorio, sumado a la alta mortalidad de sus 

plántulas en general y, especialmente, por encima de los 1.500 m.s.n.m., avalaría el control 

climático como causa subyacente a la ausencia de esta especie a mayor altitud en las 

Sierras Grandes de Córdoba. En relación a esto, Verzino y colaboradores (2004) evaluaron 

el comportamiento de Lithraea molleoides y otras cinco especies forestales nativas en 
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zonas de pastizales de altura de las Sierras de Córdoba, y concluyeron que las temperaturas 

mínimas parecen ser el factor más importante para el establecimiento de las especies 

nativas, ya que sufrieron las consecuencias de las bajas temperaturas invernales, 

observándose daños en hojas y tallos y hasta la muerte. Por su parte, Danby & Hik (2007a) 

sostuvieron que las bajas temperaturas extienden el tiempo entre la germinación y la 

maduración aumentando el riesgo de mortalidad de las plántula. Por lo tanto, el régimen de 

temperaturas favorables durante estas etapas tempranas de la vida, es crítico para el 

reclutamiento exitoso (ver también Wang et al., 2006, en: Danby & Hik, 2007b). Es así 

que diversos factores limitantes, como la deficiencia hídrica y las altas temperaturas, 

pueden afectar la sobrevivencia y el establecimiento de plántulas (Kitajima & Fenner, 

2000). No obstante, Schupp (1995) indicó que existen conflictos intra-específicos semilla-

plántula, en los cuales el crecimiento de plántulas o la supervivencia pueden ser pobres en 

sitios propicios para la germinación de semillas y viceversa. 

 

En el caso de P. australis, los bajos valores de germinación observados, tanto a campo 

como en el laboratorio, bajo condiciones óptimas, coinciden con estudios previos llevados 

a cabo en esta  especie, y podrían relacionarse a que, en promedio, sólo el 10% de las 

semillas tienen embrión (Renison & Cingolani, 1998; Enrico et al., 2004; Renison et al., 

2004; Seltmann et al., 2007). En el campo, los valores de emergencia observados a 

mayores altitudes y la correlación negativa con la elevación, coinciden con los patrones 

descriptos por Marcora y colaboradores (2008) en el mismo sistema.  

Los patrones de germinación observados para las tres especies en este estudio, 

coinciden con las conclusiones de Funes y colaboradores (2009), quienes apoyan la idea de 

que este proceso está asociado con las temperaturas típicas de la época estival, momento 

del año en que se concentran las precipitaciones; por otra parte, en estos sistemas de lluvias 

estacionales, la luz no sería un factor determinante en el proceso de germinación. En 

Ruprechtia apetala se observó que fuera de su rango óptimo de temperatura, la 

germinación fue significativamente diferente en luz que en oscuridad, lo cual sugiere que 

la respuesta a la luz puede estar relacionada con la temperatura a la que sus semillas son 

expuestas. Este comportamiento ha sido observado en especies con diferentes formas de 

vida y de distintos ecosistemas, lo que sugiere que es una respuesta especie-dependiente 

(Baskin & Baskin 1998; Pons, 2000, en: Funes et al., 2009).  
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A pesar de que P. australis es una especie altamente restringida en su distribución a los 

sectores más altos de las Sierras de Córdoba, nuestros resultados a campo y en laboratorio 

ponen de manifiesto que es capaz de germinar en un amplio rango de condiciones de luz y 

temperatura. Podría afirmarse que, dentro de la fase de regeneración que involucra a la 

germinación, emergencia y establecimiento de plántulas, esta especie no tendría 

inconvenientes en mantener sus poblaciones, e incluso aumentar su rango de distribución, 

hacia altitudes inferiores. En este sentido, Marcora y colaboradores (2008, 2013) han 

documentado la presencia de individuos reproductivos hasta los 900 m.s.n.m., aunque con 

menores tasas de crecimiento y reproducción que a mayores altitudes. En dicho trabajo, los 

individuos de P. australis encontrados en la zona inferior del gradiente altitudinal (900 y 

1.200 m.s.n.m.), se observaron sólo sobre el cauce de los ríos y/o vías de escurrimiento, lo 

cual podría indicar una posible influencia de la humedad sobre el establecimiento. Los 

resultados encontrados por Marcora y colaboradores (2008, 2013) concuerdan con los 

datos de temperatura y humedad presentados en el capítulo II, a partir de los cuales podría 

inferirse que en sectores bajos del gradiente las plántulas podrían sufrir estrés hídrico, lo 

cual reduciría su supervivencia. En relación a esto, Crawley (1997) indicó que la sequía 

puede ser causal de muerte de hasta un 100% de las plántulas. Valladares y colaboradores 

(2005), por su parte, indicaron que los efectos de la sequía son más importantes en las fases 

iniciales del desarrollo de plántulas de Quercus ilex y Phillyrea latifolia.  

 

En base a los resultados obtenidos en el campo y en el laboratorio, sugerimos que tanto 

Lithraea molleoides como Ruprechtia apetala, tienen la potencialidad de germinar por 

arriba del límite altitudinal actual del Bosque Serrano, pero que la supervivencia de las 

plántulas de R. apetala estaría significativamente comprometida a altitudes superiores a 

1.500 m.s.n.m. En este sentido, la presencia de individuos aislados de L. molleoides por 

arriba de los 1.500 m.s.n.m., sugiere que la distribución actual del bosque serrano (por 

debajo de los 1.400/1.300 m.s.n.m.), sería el resultado de la interacción entre las bajas 

temperaturas y la historia de uso (fuego y ganadería) (Giorgis et al., 2011). Esto coincide 

con resultados reportados para el límite superior de las Yungas en el noroeste de Argentina 

(Grau, 2006) y con los límites de distribución de bosques en numerosas regiones 

montañosas del mundo (Young, 1993; French et al., 1997; Cavelier et al., 1998; Kramer et 

al., 2003; Pillar, 2003; Cairns & Moen, 2004; Martin et al., 2007; Sherman et al., 2008; 

Coop et al., 2010), en las cuales se ha observado que los cambios en la vegetación y, 
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particularmente, en la presencia de árboles asociados con la altitud, se encuentran 

condicionados por la interacción entre factores antrópicos y variables climáticas. 

Stewart y colaboradores (2000) indicaron que las perturbaciones de origen antrópico 

pueden generar heterogeneidad de hábitat afectando la supervivencia de las semillas y la 

germinación. Entre los factores antrópicos más importantes se destacan la tala, el fuego y 

la explotación ganadera (referencias en Bell et al., 1995). Estos factores pueden alterar la 

estructura de la vegetación, modificando las condiciones ambientales de temperatura, luz y 

humedad a la escala de microhábitat, es decir el lugar donde ocurre la germinación. Con 

respecto al ganado doméstico, los efectos pueden ser contrapuestos según la etapa 

considerada. Por un lado, pueden ser importantes agentes de dispersión de las semillas, 

facilitando el traslado de las mismas hacia nuevos sitios alejándolas de la planta madre 

(Gardener et al., 1993; Traveset, 1998; referencias en Campos et al., 2007, 2008). Sin 

embargo, una vez producida la germinación, la herbivoría puede ser un factor crítico para 

la supervivencia de las plántulas recién establecidas (Janzen, 1970; Connel, 1971; 

Armstrong & Westoby, 1993; Harmer, 2001; Bellingham & Allan, 2003).  

 

Si bien las restricciones climáticas inciden en la estructura de la vegetación en las 

Sierras Grandes de Córdoba, una larga historia de uso antrópico ha tenido posiblemente 

una fuerte influencia sobre la composición, la distribución y la abundancia actual de las 

comunidades y los patrones espaciales de las especies (Pucheta et al., 1997; Cingolani et 

al., 2003, 2004, 2008; Teich et al., 2005; Renison et al., 2006). Debido a que el clima no 

permitió explicar totalmente las razones por la cual la franja media del gradiente altitudinal 

de las Sierras Grandes de Córdoba está desprovista de bosques, en el capítulo siguiente 

abordaremos el estudio de la influencia de la herbivoría por ganado doméstico sobre la 

supervivencia de renovales de las tres leñosas nativas, así como el posible efecto de la 

interacción entre la herbivoría por ganado doméstico y la altitud (temperatura). 
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CAPÍTULO IV. Efecto conjunto de la temperatura y la 

herbivoría en la supervivencia y crecimiento de renovales 

 

 

4.1. Introducción 

 

Las comunidades vegetales se suceden a lo largo de gradientes altitudinales en respuesta a 

los cambios en variables ambientales críticas para el desarrollo de las plantas, como la 

temperatura (Tranquillini, 1979; Morales et al., 2004). Tal como se indicó en los capítulos 

precedentes de esta Tesis, los estudios a escala global de la distribución de bosques en 

gradientes altitudinales, concluyen que el límite de crecimiento arbóreo estaría 

determinado por la isoterma de 6,7 ºC de temperatura media del suelo durante la estación 

de crecimiento (Körner & Paulsen, 2004). Sin embargo, los factores que controlan los 

límites entre los tipos de vegetación a altitudes inferiores al límite de distribución de 

árboles son más complejos y no dependerían sólo de las temperaturas (Van del Hammen, 

1984, citado por Cabrera, 1996). Algunos autores han reportado que la herbivoría por 

ganado doméstico es un factor muy influyente sobre los patrones de distribución de la 

vegetación en montañas (Ellenberg, 1988; Cuevas, 2000; Cairns & Moen, 2004), mientras 

otros consideran que la influencia conjunta del clima y la herbivoría dificultaría el 

establecimiento de nuevos individuos arbóreos (Tranquillini, 1979; Gamache & Payette, 

2004; Grace, 1989; Cuevas, 2000; Dullinger et al., 2004; Marcora et al., 2013). Por lo 

tanto, Cairns & Moen (2004) destacan la conveniencia de considerar tanto al clima como a 

la herbivoría por ganado cuando se pretende entender los factores que controlan la 

distribución de especies arbóreas en gradientes altitudinales. 

  

Las dificultades para superar distintos tipos de estrés y perturbaciones hacen de los 

primeros estadíos del ciclo de vida de muchas plantas el período con  más alto riesgo de 

mortalidad (Norden et al., 2009). Como consecuencia de ello, la germinación de la semilla 

y el establecimiento de las plántulas son procesos claves para la regeneración de las 

especies de plantas y para su expansión y persistencia en el paisaje (Grubb, 1977; Kitajima 

& Fenner, 2000). Una vez que las semillas están disponibles en un sitio, los factores 

bióticos y abióticos actúan como filtros, afectando la germinación y la supervivencia y 

establecimiento de las plántulas (Houle, 1996; Díaz et al. 1998; Myers & Harms, 2009). A 
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partir de la emergencia, las plántulas deben crecer rápidamente y desarrollar un sistema 

radical que les asegure el acceso al agua y a los nutrientes, es decir, que les confiera 

capacidad competitiva para acceder a los recursos (Villar et al., 2004). En este contexto es 

importante determinar cuáles son los requerimientos de las especies en los procesos 

regenerativos, siendo muchas veces diferentes las condiciones óptimas para el proceso de 

germinación, que las requeridas durante el proceso de establecimiento y supervivencia de 

las plántulas (Grubb, 1977). Sin embargo, dado que la herbivoría en fases tempranas puede 

interactuar con los factores abióticos y condicionar el establecimiento de las plántulas, 

cobra relevancia entender la influencia conjunta de ambos factores. Es esperable que la 

influencia de la herbivoría sobre la estructura de la vegetación dependa de la 

susceptibilidad de las especies leñosas al daño, el comportamiento de los herbívoros y su 

interacción con factores abióticos. Es así que el estudio de las relaciones entre estos 

factores permite entender algunas barreras que limitan el proceso de regeneración del 

bosque (Aide & Cavelier, 1994). 

 

Como se mencionara en capítulos anteriores, Luti y colaboradores (1979) describieron 

a la vegetación actual de las sierras del centro de Argentina formada por pisos altitudinales, 

considerando al clima como el principal determinante de esta distribución. Sin embargo, 

estudios recientes mostraron que la influencia de las actividades humanas como la tala, el 

manejo del fuego y la cría de ganado, afectan negativamente la supervivencia y el 

crecimiento de las especies de los bosques de altura (Renison et al., 2002, 2005, 2006, 

2015; Teich et al., 2005; Giorgis et al., 2010), y que los remanentes de bosque, en general,  

se encuentran lejos de la influencia del hombre (caminos, senderos, asentamientos 

humanos, etc.) (Cingolani et al., 2008). Por otra parte, en un estudio realizado por Marcora 

y colaboradores (2008), el cual abarcó el rango altitudinal completo de Polylepis australis, 

la especie dominante de los bosques de altura, se registró una fuerte influencia de la altitud 

sobre el crecimiento y la fecundidad de esa especie, a pesar de observar que la misma 

puede crecer hasta la máxima altitud con porte arbóreo. En dicho trabajo no se pudo 

discriminar entre el efecto ambiental y el efecto ejercido por los herbívoros domésticos. No 

obstante, en un estudio reciente llevado a cabo en el mismo gradiente altitudinal, Marcora 

y colaboradores (2013) concluyeron que el ganado dificultaría fuertemente el 

establecimiento de plántulas de Polylepis australis.  

 



 

 56 

En el capítulo III de esta Tesis se encontró que las tres especies pueden germinar en un 

amplio rango altitudinal, inclusive las especies propias del Bosque Serrano pueden hacerlo 

por encima de su límite altitudinal actual de distribución (R. apetala estaría comprometida 

recién por encima de los 1.500 m.s.n.m.), mientras que P. australis puede germinar y 

establecerse hasta los sectores inferiores del gradiente en estudio. Por lo tanto, no habría 

restricciones climáticas a la germinación, emergencia y establecimiento de sus plántulas, 

sino probablemente a un estadío posterior de desarrollo y/o a perturbaciones relacionadas 

al uso de la tierra. Entonces, dado que el clima no permitió explicar las razones por las 

cuales la franja media del gradiente altitudinal de las Sierras Grandes de Córdoba se 

encuentra desprovista de bosques, en este capítulo se incluye a la herbivoría por ganado 

doméstico como objeto de estudio, a fin de analizar si este factor influye sobre la 

supervivencia de las plantas recién establecidas, tanto considerando su efecto de manera 

independiente como de manera conjunta con el clima (interacción de factores). 

 

 A fin de continuar con el objetivo de esta Tesis y echar luz en la determinación de los 

factores que previenen la expansión del Bosque Serrano hacia los pastizales de altura en las 

montañas de Córdoba, se planteó como objetivo general para el presente capítulo: evaluar 

la influencia de la herbivoría y su interacción con las restricciones climáticas propias del 

gradiente altitudinal, sobre la supervivencia y crecimiento de renovales de Polylepis 

australis, Ruprechtia apetala y Lithraea molleoides. 

 

Como objetivos específicos se planteó evaluar bajo condiciones controladas de 

laboratorio la supervivencia y crecimiento de renovales de Polylepis australis, Ruprechtia 

apetala y Lithraea molleoides bajo tres termo-períodos y 2 niveles de daño por herbivoría; 

al mismo tiempo, se planteó evaluar a campo la influencia conjunta (interacción) e 

individual del clima (altitud) y la herbivoría sobre la supervivencia de renovales de las tres 

especies mencionadas, a lo largo de un gradiente altitudinal que se extiende entre los 900 y 

2.700 m.s.n.m. 

 

Se presume que la herbivoría interactúa con la temperatura condicionando el 

comportamiento de los renovales de las tres especies nativas. En consecuencia, se espera 

que el efecto de la herbivoría sea más severo sobre la supervivencia y los patrones de 

crecimiento de Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala hacia las zonas de mayor altitud, 

así como en las temperaturas más bajas en el laboratorio, donde estas especies tendrían 
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restricciones climáticas y por lo tanto serían más vulnerables (ver resultados del capítulo 

III). En tanto que Polylepis australis, que tiene su mejor desempeño a altitudes medias y 

superiores (ver resultados de Marcora et al., 2008 y capítulo III de esta Tesis) vería su 

supervivencia mayormente afectada por la herbivoría en los niveles inferiores del gradiente 

altitudinal, así como al someterse a las temperaturas más elevadas en el laboratorio. 

 

 

4.2. Materiales y métodos 

 

4.2.1. Experimentos de supervivencia y crecimiento de renovales en laboratorio 

 

A fin de evaluar cómo las temperaturas extremas de frío y calor influyen en la 

supervivencia de los renovales, se colocaron ejemplares de tres meses de edad de 

Ruprechtia apetala, Lithraea molleoides y Polylepis australis en cámaras de cría 

programadas con tres termo-períodos contrastantes (12/12 horas luz/oscuridad): 15/5 °C, 

25/15 °C, y 35/20 °C. Las cámaras estaban provistas de tubos fluorescentes de luz blanca 

fría de 20 W, con una irradiación (400-700 nm) de aproximadamente 38 µmol m
-2

 s
-1

.  

 

Para evaluar la influencia de la herbivoría en la supervivencia y en el crecimiento de 

los renovales, se expuso a los mismos a un tratamiento de simulación del daño por 

herbivoría mediante remoción de material vegetal aéreo (recorte experimental de biomasa, 

en la literatura). Dicho tratamiento contempló tres niveles de daño decreciente: renovales 

sometidos a una remoción aérea del 100%, renovales con una remoción del 25% de la 

materia vegetal aérea, y renovales control sin remoción de tejidos. El corte de los renovales 

se realizó con tijera al momento de instalarlos en las cámaras. El corte del 100% de la parte 

aérea de los renovales se realizó inmediatamente por encima del cuello del tallo (Fig. 4.1). 

El criterio para calcular el 25% de corte fue mediante conteo de la cantidad de tallos y/u 

hojas por renoval. Cabe aclarar que debido a que el experimento de supervivencia de 

renovales de P. australis se realizó antes que en las otras dos especies, y no estando 

previsto realizar experimentos de crecimiento en el proyecto inicial, el crecimiento en esta 

especie no fue evaluado. 
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Fig. 4.1. Remoción total de la biomasa aérea en renovales de las tres especies 

 

 

Los renovales de Polylepis australis para experimentación fueron donados por el Dr. 

Daniel Renison, mientras que los renovales de Ruprechtia apetala y Lithraea molleoides 

fueron adquiridos en un vivero de la localidad de Capilla del Monte (Córdoba). 

  

Las macetas individuales fueron asignadas al azar a los dos tratamientos (temperatura 

y herbivoría). Los renovales fueron regados regularmente manteniéndolos a capacidad de 

campo.  El diseño completo constó en consecuencia de dos factores con tres niveles cada 

uno y el número de réplicas utilizado fue de 54 renovales por especie (162 renovales de 

cada especie en total) (Fig. 4.2).  
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Fig. 4.2. Instalación del experimento de supervivencia y crecimiento de renovales en cámaras de cría a diferentes termo-

períodos. 

 

Una vez transcurridos los 90 días de duración del experimento, es decir a los 6 meses 

de edad de los renovales, se registró el número de individuos vivos e individuos muertos de 

cada especie bajo los distintos termo-períodos y niveles de herbivoría. El crecimiento de 

cada renoval (réplicas) se estimó en términos de la altura del vástago, la longitud de la raíz, 

la biomasa aérea, subterránea y total (Reich et al., 1998; de Villalobos & Peláez, 2001), y 

la relación entre la inversión de biomasa aérea y subterránea (biomasa aérea/biomasa 

subterránea) (Villagra & Cavagnaro, 2000; Sánchez-Gómez et al., 2008). La altura se 

midió desde la base del tallo hasta la yema foliar más alta (Fig. 4.3). Luego de medir la 

altura, se procedió a la cosecha de los renovales, los cuales fueron lavados cuidadosamente 

para no perder material radical. Posteriormente, se separó la parte aérea de la parte 

subterránea a través de un corte realizado a la altura de la inserción del cuello del tallo. El 

peso seco de la raíz y de la parte aérea se determinó en balanza analítica, hasta obtener un 

peso constante, después de permanecer las muestras en estufa durante un período de 72 

horas a 60 °C. En el caso de R. apetala, la biomasa aérea correspondió a tallos y hojas, en 

tanto que para L. molleoides se incluyeron también los cotiledones que aún permanecían en 

los renovales a los 6 meses de edad.    

Luz blanca fría de 20W – Irradiación: 400-700 nm 

3 termo-periodos 
(12/12 hs) 

Control 
(N=18) 

100% corte 
(N=18) 

25% corte 
(N=18) 

15/5ºC 
 
25/15ºC 
 

35/20ºC 

N=54  
(x sp x 

cámara) 

Duración del 
experimento: 

90 días 

Edad de los 
renovales: 3 

meses 
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Fig. 4.3. Medición de un renoval de R. apetala. 

 

Cabe aclarar que los renovales de R. apetala de la cámara de cría sometidos a 25/15 ºC 

sufrieron un ataque de hongos, provocando la pérdida de gran cantidad de hojas en los 

mismos. Por lo tanto, la medición de biomasa aérea se realizó en las hojas que rebrotaron 

luego del ataque de hongos, las cuales no llegaron a desarrollarse completamente al 

momento de finalizar el experimento, con la consecuente disminución en los valores de 

peso finales.  

 

4.2.2. Experimentos de supervivencia de renovales a campo 

 

Antes de describir la metodología utilizada para el experimento de campo, debe aclararse 

que, debido a la crisis energética que afectó a la ciudad de Córdoba en los años 2009 y 

2010, sumado a las temperaturas extremas registradas en el verano de ambos años, se 

perdieron los renovales de Polylepis australis destinados al experimento de supervivencia 

en el campo, razón por la cual no se pudo realizar la plantación de los mismos. En 

consecuencia, el diseño que se describe a continuación, originalmente concebido para las 

tres especies, se restringe a las dos especies características del bosque chaqueño serrano 

(Ruprechtia apetala y Lithraea molleoides), en tanto que la comparación con la especie 

dominante de los bosques de altura (Polylepis australis) se retoma en la discusión en base 

a otro experimento a campo realizado en la misma área de estudio (Marcora et al., 2013) y 

resultados de la simulación experimental (ensayos de laboratorio). 
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El experimento de supervivencia de renovales a campo se realizó en los mismos siete 

sitios que abarcan el gradiente altitudinal completo de las Sierras de Córdoba (ver detalles 

en el capítulo II). En cada altitud se consideraron 6 parcelas, la mitad de ellas expuestas al 

ganado doméstico y la otra mitad ubicadas dentro de una exclusión al ganado. En 

diciembre de 2009 se trasplantaron en cada parcela 10 renovales de tres meses de edad de 

Ruprechtia apetala y Lithraea molleoides. Los 10 individuos de cada parcela fueron 

trasplantados a intervalos de 50 cm entre ellos. A fin de minimizar el riesgo de mortalidad 

asociado a la manipulación, los renovales fueron regados por única vez al momento del 

trasplante. En total se utilizaron 420 renovales por especie a lo largo del gradiente (10 

renovales por parcela x 6 parcelas por sitio x 7 sitios altitudinales = 420 renovales por 

especie en todo el gradiente) (Fig. 4.4). Durante dos años se realizó un registro mensual de 

la supervivencia de los individuos plantados. 

 

Se consideró que el ejemplar había muerto si estaba seco o había desaparecido del sitio, 

tal como describen Renison & Cingolani (1998). 

 

 

Fig. 4.4. Instalación del experimento de supervivencia de renovales en el campo. 

 

 

 



 

 62 

 

4.2.3. Análisis de datos 

 

Para analizar los datos correspondientes a los ensayos de supervivencia de renovales 

realizados en el laboratorio se utilizaron Modelos Lineales Generales y Mixtos (MLGs), 

con distribución binaria (vivos/muertos), utilizando a la temperatura, la herbivoría y la 

interacción entre ambas como variables fijas. En todos los casos se buscó la distribución 

que indicara un valor de AIC menor. Finalmente, se compararon las diferencias de medias 

entre tratamientos con DGC como test a posteriori. 

 

Las diferentes variables de crecimiento (altura del vástago; biomasa aérea total; 

longitud de raíz; peso seco de raíz y relación biomasa aérea/subterránea), se analizaron 

mediante Modelos Lineales Generales y Mixtos (MLGs), tanto para evaluar el efecto de los 

factores “herbivoría” y “temperatura”, como la interacción entre ambos, sobre dichas 

variables y empleando el LSD de Fischer como test a posteriori. Para cada especie y 

variable bajo estudio se buscó la distribución que indicara un valor de AIC menor. 

 

Para el análisis de supervivencia de renovales en el campo se trabajó con Modelos 

Lineales Generales y Mixtos (MLGs),  previa transformación de la proporción de la 

supervivencia a arco seno de la raíz cuadrada. Se usaron como variables fijas a la altitud, la 

herbivoría y la interacción entre ambos factores. Las diferencias de medias se compararon 

con DGC como test a posteriori. Cabe aclarar que originalmente se pretendió realizar un 

análisis de varianza de medidas repetidas, pero dado que el número de renovales vivos se 

redujo notablemente entre las sucesivas mediciones, al punto de tener valores de 

supervivencia nula, no fue posible llevarlo a cabo. Finalmente, el análisis de los datos de 

supervivencia a campo se intentó realizarlos mediante los Modelos Lineales Generalizados 

Mixtos (MLGM), con distribución binaria, pero al incluir al sitio como variable aleatoria, 

el programa estadístico no pudo estimar el modelo. 

 

Para el análisis de los datos se utilizó el programa InfoStat (DiRienzo et al., 1999, 

2008).  
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4.3. Resultados  

 

4.3.1. Experimentos de laboratorio 

 

4.3.1.1. Efectos de la herbivoría y la temperatura sobre la supervivencia de renovales 

 

Polylepis australis  

 

Tanto la interacción de los factores “temperatura*herbivoría”, como los factores por 

separado, resultaron estadísticamente significativos sobre la supervivencia de los renovales 

de P. australis (p<0,0001 en todos los casos) (Fig. 4.6).  

 

 

Fig. 4.5. Imagen de un renoval de P. australis luego de tres meses de realizado el 100% de corte de su biomasa aérea y 

permanecer en cámara de cría en el termo-período 15/5 ºC. 

 

 

La supervivencia de los renovales de P. australis se vio significativamente reducida 

bajo un 100% de corte de la parte aérea, en tanto que el corte de un 25% de la parte aérea si 

bien resultó estadísticamente significativa entre los termo-períodos más bajos, simplemente 

provocó la muerte de un solo renoval (Fig. 4.6). En el termo-período más cálido (35/20 

ºC), con diferencias estadísticamente significativas, la supervivencia de los renovales fue 

nula, independientemente de los tratamientos de simulación de herbivoría realizados. 
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Fig. 4.6. Supervivencia de renovales de Polylepis australis, expresada como la relación entre individuos vivos y muertos, 

en función de la temperatura y de diferentes niveles de herbivoría: C (control), 25% y 100% de corte de parte aérea. A 

35/20 ºC la supervivencia fue nula. Letras diferentes implican diferencias significativas para la interacción de factores  

(F=28,93; p<0,0001). 

 

 

Lithraea molleoides 

 

La supervivencia de renovales de Lithraea molleoides no fue afectada significativamente 

por la interacción ni por los factores por separado. Sólo se registró la muerte de un solo 

renoval en el termo-periodo 15/5 ºC (Fig. 4.8). 

 

 

Fig. 4.7. Imagen de los renovales de Lithraea molleoides al finalizar el experimento de laboratorio. Estos renovales 

estuvieron sometidos al termo-periodo 25/15 ºC y sufrieron el 100% de remoción de su biomasa aérea. 
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Fig. 4.8. Supervivencia de renovales de Lithraea molleoides, expresada como la relación entre individuos vivos y 

muertos, en función de la temperatura y de diferentes niveles de herbivoría: C (control), 25% y 100% de corte de parte 

aérea. No se registraron diferencias significativas en la interacción (F=1; p=0,4095) ni en los factores por separado (F=1; 

p=0,3703, en ambos casos). 

  

 

Ruprechtia apetala 

 

Tanto la interacción de los factores, como la temperatura no arrojaron valores 

estadísticamente significativos. La herbivoría, por su parte, fue la única variable que 

resultó estadísticamente significativa, afectando a dos renovales que fueron sometidos a la 

remoción total de su biomasa aérea en los dos termo-períodos de menor temperatura, con 

la consiguiente muerte de los mismos. En general, al igual que en el caso de L. molleoides, 

la supervivencia de los renovales fue muy elevada (entre un 88,89% y un 100%) (Fig. 4.9).  
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Fig. 4.9. Supervivencia de renovales de Ruprechtia apetala, expresada como la relación entre individuos vivos y muertos,  

en función de la temperatura y de diferentes niveles de herbivoría: C (control), 25% y 100% de corte de parte aérea. 

Letras diferentes implican diferencias significativas  (Interacción: F=1,06; p=0,3771; Temperatura: F=1,06; p=0,3481; 

Herbivoría: F=4,25; p=0,016). 

 

 

4.3.1.2. Efectos de la herbivoría y la temperatura sobre el crecimiento de los renovales  

 

Polylepis australis 

 

Como se mencionó previamente, no se dispone de datos de crecimiento para esta especie.  

 

Lithraea molleoides  

 

Si bien la temperatura no afectó la supervivencia de L. molleoides, y la simulación de 

herbivoría con remoción total de la biomasa aérea lo hizo en el termo-periodo 15/5 ºC, el 

crecimiento en altura de esta especie se vio afectado tanto por la herbivoría (F=33,82; 

p<0,0001) como por la temperatura (F=67,95; p<0,0001), y no así por la interacción de 

ambos factores (F=1,5; p=0,2057). La herbivoría redujo significativamente la altura de los 

renovales sólo cuando correspondía a un 100% de corte, en tanto que no se observó un 

efecto si el nivel de daño era de un 25%. Con respecto a la temperatura, se observó un 

mayor desarrollo a temperatura intermedia (25/15 ºC), seguido por la temperatura más 

cálida (35/20 ºC) y por último la más baja (15/5 ºC) (Fig. 4.10a). 
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Por su parte, tanto la interacción, como los factores por separado fueron 

estadísticamente significativos en la biomasa aérea total (tallo + hojas + cotiledones) 

(F=11,78; p<0,0001 para la interacción; F=71.25; p<0,0001 en el caso de la herbivoría y 

F=50,74; p<0,0001 para la temperatura). La biomasa aérea total se redujo 

significativamente con la herbivoría, efecto que fue más marcado en los dos termo-

períodos extremos. Sólo el efecto de la herbivoría al 100% afectó negativamente la 

biomasa aérea de los renovales. Este patrón fue consistente en todas las temperaturas (Fig. 

4.10b).  

 

 En la longitud de raíz de renovales de L. molleoides, la interacción no fue 

estadísticamente significativa (F=0,21; p=0,9344), pero si la temperatura (F=29,92; 

p<0,0001) y la herbivoría (F=4,92; p=0,0085). Los mayores valores de longitud de la raíz 

se observaron a temperatura intermedia (25/15 ºC). Se  registró un efecto negativo sobre el 

desarrollo radical cuando se sometió a los renovales al 100% de corte de la parte aérea. El 

patrón se mantuvo en todas las temperaturas (Fig. 4.10c). Por su parte, el peso seco de la 

raíz fue significativamente superior bajo la interacción de la temperatura óptima con una 

mínima remoción de la biomasa aérea. Tanto la interacción (F=6,16), como la temperatura 

(F=17,11) y la herbivoría (F=49,13) fueron estadísticamente significativas (todos con 

p<0,0001) (Fig. 4.10d). 

 

Finalmente, al igual que en todas las variables estudiadas en L. molleoides, el efecto de 

la herbivoría al 100% se reflejó en una reducción de la relación Ba/Bs, la cual se mantuvo 

en todos los termo-períodos. La temperatura fue estadísticamente significativa (F=67,19, 

p<0,0001) al igual que la herbivoría (F=11,7; p<0,0001), pero no así la interacción de los 

factores (F=1,96; p=0,1027). Por otra parte, los resultados mostraron una mayor inversión 

del renoval en la parte aérea que en la subterránea, encontrándose que en todos los casos 

hubo valores superiores a 1 (Fig. 4.10e). 
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Fig. 4.10. Efecto de la interacción “temperatura*herbivoría” sobre las variables de crecimiento en renovales de L. 

molleoides. (a) Altura del vástago; (b) Biomasa aérea; (c) Longitud de raíz; (d) Peso seco de raíz; (e) Relación de la 

biomasa aérea/biomasa subterránea. Los niveles de herbivoría “control”, “25% corte” y “100% corte” están identificados 

por C, 25% y 100%, respectivamente. Letras diferentes implican diferencias significativas (DGC, p<0,05).  

 

 

Ruprechtia apetala  

 

Se observó un efecto significativo de los tratamientos de simulación de herbivoría 

(F=80,02, p<0,0001) y de la temperatura (F=103,99; p<0,0001) sobre el desarrollo de los 

renovales de esta especie, no así de la interacción de ambos factores (F=2,08; p=0,0857)  
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(Fig. 4.12). A pesar de que el crecimiento de los renovales fue mayor a 35/20 ºC, la 

herbivoría redujo significativamente la altura de los mismos en todos los termo-períodos. 

Dicho efecto se observó para ambos niveles de herbivoría, siendo mayor en el tratamiento 

de 100% de corte (Fig. 4.12a). De la misma manera, la biomasa aérea total (tallo + hojas) 

se redujo significativamente al someterse a un 100% de corte. Este efecto fue más marcado 

en los dos termo-períodos inferiores (Fig. 4.12b). En dicha variable de crecimiento, tanto la 

herbivoría (F=39,96; p<0,0001), como la temperatura (F=30,64; p<0,0001) y la interacción 

(F=3,64; p=0,0074) resultaron estadísticamente significativas. 

 

 

 

Fig. 4.11. Imagen de los renovales de Ruprechtia apetala donde puede verse el rebrote después de 20 días de removida el 

100% de su biomasa aérea. 

 

 

La longitud de raíz estuvo influenciada por la interacción de factores (F=4,87; 

p=0,001). Asimismo, resultaron estadísticamente significativas la temperatura (F=21,54; 

p<0,0001) y la herbivoría (F=7,63, p=0,0007). La herbivoría sólo afectó el desarrollo de la 

raíz cuando los renovales estuvieron sometidos al 100% de corte. En los demás 

tratamientos no hubo un efecto significativo de la herbivoría sobre el desarrollo radical. 

Los mayores valores de media se registraron en el termo-periodo 35/20 ºC (Fig. 4.12c). En 

el peso seco de la raíz, por su parte, solamente la herbivoría resultó estadísticamente 

significativa (F=3,22; p=0,0427). El termo-periodo con mayores medias en la medición de 

esta variable de crecimiento fue el de 35/20 ºC. No obstante, la interacción de dicha 



 

 70 

temperatura con el corte total de la biomasa aérea resultó en el menor valor de media de 

peso seco.   

 

 Con respecto a la relación entre la inversión en biomasa aérea y biomasa subterránea 

en los renovales de R. apetala, la interacción de factores resultó no significativa (F=1,63; 

p=0,1696). No obstante, tanto la temperatura como la herbivoría fueron estadísticamente 

significativas (F=15,87 y F=21,61, respectivamente, con p<0,0001 en ambos casos). El 

efecto de la herbivoría al 100% se reflejó en una reducción de la relación de ba/bs, 

manteniéndose dicho patrón a lo largo de todos los termo-períodos (Fig. 4.12e). 
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Fig. 4.12. Interacción “temperatura*herbivoría” para las variables de crecimiento en renovales de Ruprechtia apetala. (a) 

Altura del vástago; (b) Biomasa aérea; (c) Longitud de raíz; (d) Peso seco de raíz; (e) Relación de la biomasa 

aérea/biomasa subterránea. Los niveles de herbivoría “control”, “25% corte” y “100% corte” están identificados por C, 

25% y 100%, respectivamente. Letras diferentes implican diferencias significativas  (DGC, p<0,05).  

 

 

4.3.2. Experimentos de supervivencia de renovales en el campo 

 

Lithraea molleoides 

 

La altitud fue la única variable que explicó la supervivencia de renovales en casi todas las 

fechas en las que se realizaron observaciones. La excepción fue en el control 

correspondiente a abril del año 2011, donde el número de renovales vivos fue bajo, y dicha 

variable no fue estadísticamente significativa. A su vez, no se detectaron diferencias 

significativas entre la supervivencia de renovales expuestos al ganado doméstico de 

aquellos excluidos del mismo en ninguna de las fechas. El detalle de resultados del análisis 

de datos y el test a posteriori correspondiente a cada fecha se muestra en la Tabla 1 del 

Apéndice 2. 

 

 A los dos meses del trasplante de los renovales de L. molleoides (Altitud: F=5,95; 

p=0,0004), los mayores valores de supervivencia se observaron a 2.400 y 1.500 m.s.n.m., 

con medias entre 1,29 y 1,2, respectivamente. Por su parte, los menores valores de 

supervivencia (<0,7) se registraron a los 900 y 2.700 m.s.n.m. (con y sin herbivoría), a 

1.200 y 1.800 m.s.n.m. afuera de las clausuras al ganado y a 2.100 m.s.n.m. adentro de la 

clausura (sin herbivoría) (Fig.4.14a). 
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Fig. 4.13. Imagen de dos renovales de L. molleoides a dos meses del trasplante a campo. 

 

En el mes de abril (Altitud: F=7,53; p<0,0001), a cuatro meses del trasplante, el 

registro de supervivencia de renovales fue menor. Sin embargo, se mantuvo la tendencia 

que se observó en el período previo: los mayores valores de supervivencia se encontraron a 

1.500 y 2.400 m (ẋ =0,94, en ambos casos) y los menores a 2.700 m de altitud (ẋ =0,13) 

(Fig. 4.14b). 

 

La mortalidad en la estación de invierno fue muy alta, encontrándose el mayor valor de 

supervivencia a los 1.500 m.s.n.m., con una media de 0,81 (Altitud: F=22,73; p<0,0001) 

(Fig.4.14c). Cabe señalar que la supervivencia de renovales de L. molleoides fue nula 

después de abril del 2010 por encima de los 2.400 m.s.n.m. (Fig. 4.14c y 4.14d). 

Finalmente, en las observaciones realizadas en diciembre del año 2010, sólo se encontraron 

renovales vivos a 1.500 m.s.n.m, con una media de 0,3 (Altitud: F=6,16; p=0,0003) (Fig. 

4.14d). 
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Fig. 4.14. Supervivencia media de L. molleoides expresados como arco seno de la raíz cuadrada de la proporción de 

renovales. Cada gráfico representa una fecha de muestreo a lo largo de todo el gradiente altitudinal: (a) Febrero de 2010; 

(b) Abril de 2010; (c) Julio de 2010; (d) Diciembre de 2010. Las letras diferentes indican diferencias significativas (DGC; 

p<0,05). 

 

 

Ruprechtia apetala 

 

Al analizar los datos de supervivencia de renovales de Ruprechtia apetala en el campo, dos 

meses después de realizado el trasplante desde el invernadero (Febrero de 2010), se 

observó que hubo un efecto significativo de la altitud (F=7,38; p<0,0001). Los valores más 

altos de supervivencia en los dos meses posteriores al transplante se observaron a una 

altitud intermedia, alcanzando una media de 1,06 a los 1.500 m.s.n.m. (sin herbivoría). El 

valor más bajo, por su parte, se observó en el extremo de mayor altitud, con una media de 

0,09 (Fig. 4.16a). 

 

 

Fig. 4.15. Renoval de Ruprechtia apetala con muestras de lesiones foliares (a dos meses del trasplante a campo)  
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Hacia el final de la estación de crecimiento (abril de 2010), se observó una interacción 

significativa de la altitud y la herbivoría sobre la supervivencia de los renovales (F=4,92; 

p=0,0015). En general, los mayores valores de supervivencia observados en esta fecha 

(entre un 0,92 y 0,68), correspondieron a los sitios de estudio ubicados entre los 1.500 y los 

900 m.s.n.m. (Fig.4.16b). 

 

A partir del mes de julio, la supervivencia bajó en forma notable, encontrándose 

individuos vivos solamente a 1.500 m.s.n.m.: 0,11 adentro de la clausura y 0,15 afuera de 

la misma. No se detectaron diferencias significativas ni en la interacción (F=0,06; 

p=0,9989) ni en los factores por separado (altitud: F=1,94; p=0,1094 y herbivoría: F=0,06;  

p=0,1094) (Fig. 4.16c).  

 

Por último, un año después del trasplante, sólo se encontró un individuo con vida a los 

1.500 m de altitud, afuera de la clausura. No hubo diferencias significativas de la 

interacción ni de los factores por separado (Fig. 4.16d). Al final de la estación de 

crecimiento (abril 2011) no quedaba ningún renoval vivo de esta especie.  

 

El detalle de resultados del análisis de datos y el test a posteriori correspondiente a 

cada fecha se muestra en la Tabla 2 del Apéndice 2. 
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Fig. 4.16. Supervivencia media de R. apetala expresados como arco seno de la raíz cuadrada de la proporción de 

renovales. Cada gráfico representa una fecha de muestreo a lo largo de todo el gradiente altitudinal: (a) Febrero de 2010; 

(b) Abril de 2010; (c) Julio de 2010; (d) Diciembre de 2010. Las letras diferentes indican diferencias significativas (DGC; 

p<0,05). 

 

 

4.4. Discusión 

 

En este capítulo se evaluó la influencia conjunta de la temperatura y de la herbivoría por 

ganado doméstico sobre la supervivencia y el crecimiento de renovales a través de 

aproximaciones experimentales a campo y en laboratorio.  

 

En términos generales, el ensayo de laboratorio simulando dos niveles de herbivoría 

(parcial y total) sobre la biomasa aérea, mostró que las tres especies poseen una resistencia 

media a alta a la herbivoría. No obstante, Polylepis australis, se mostró muy sensible al 

corte total de la biomasa aérea, con la consiguiente disminución en la supervivencia al final 

del experimento. Estos resultados concuerdan con patrones descriptos previamente para la 

especie, según los cuales el ganado reduce la supervivencia de plántulas, consumiendo 

prácticamente toda la productividad de individuos menores a 2 m de altura (Teich, et al., 

2005; Giorgis et al., 2010; Renison et al., 2011; Marcora, 2011). A su vez, el rebrote 

observado luego de los cortes de su biomasa aérea, también es coincidente con estudios 

previos que destacan en P. australis una gran capacidad para sobrevivir al ramoneo  

(Teich, et al., 2005; Giorgis et al., 2010; Marcora, 2011). No obstante, el pastoreo ha sido 

mencionado como un factor de manejo muy importante en la regeneración de P. australis 

(Cingolani et al., 2003; Teich et al., 2005; Torres et al., 2008; Cierjacks et al., 2008a; 
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Zimmermann et al., 2009; Giorgis et al., 2010; Pollice et al., 2013; Cingolani et al., 2014). 

Estos autores han reportado que una presión de ganado elevada va en detrimento de la 

regeneración, pero que tampoco sería recomendada una exclusión completa del mismo, 

aconsejando como práctica adecuada de manejo una intensidad moderada de pastoreo a fin 

de promover el reclutamiento, junto a una exclusión posterior a dicha etapa a fin de 

permitir el crecimiento de las plántulas establecidas. 

 

Con respecto a la temperatura, dados los altos valores de supervivencia alcanzados por 

los renovales de P. australis en el laboratorio en los dos termo-períodos inferiores (15/5 ºC 

y 25/15 ºC), sumado a la nula supervivencia a las temperaturas más altas (a pesar de tener 

asegurado el riego permanente), se podría concluir que esta especie es muy sensible a las 

altas temperaturas. Estos datos coinciden con estudios realizados por Marcora y 

colaboradores (2013), quienes observaron, a través de un experimento a campo, que P. 

australis exhibió un crecimiento óptimo en altitudes intermedias del gradiente (alrededor 

de los 1.800 m.s.n.m.), donde la temperatura media anual a nivel del suelo es de 10,79 ºC 

(capítulo II), a pesar de que la supervivencia de juveniles aumentó a mayores elevaciones 

(entre los 2.200 y los 2.400 m.s.n.m.). 

 

En el caso de las dos especies del Bosque Serrano (Lithraea molleoides y Ruprechtia 

apetala), la supervivencia de los renovales fue casi total, independientemente del nivel de 

corte de la biomasa aérea y del termo-período considerados. Es decir que estas especies 

serían tolerantes a niveles medios e intensos de herbivoría, al menos luego de tres meses de 

sometimiento de los renovales a las temperaturas experimentadas en las cámaras de cría, y 

habiendo sufrido un solo evento de corte para simular la herbivoría (los renovales 

rebrotaron y se obtuvieron altos porcentajes de supervivencia en todos los tratamientos). 

Lo mismo puede concluirse luego de lo observado a campo, donde la herbivoría no tuvo un 

efecto significativo sobre la supervivencia de los renovales. Nuestros resultados son 

coincidentes con los de Torres (2011), quien a través de experimentos a campo con 

plántulas de Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala concluyó que el ganado no afecta la 

supervivencia de las mismas, pero que la exclusión puede ser necesaria para promover su 

crecimiento. No obstante, en otras especies leñosas de la región se ha observado que la 

remoción repetida de brotes aéreos, ya sea por fuego o por ganado, produce una fuerte 

reducción en las reservas acumuladas en las raíces y la eventual muerte de las plántulas 

(Barchuk et al., 2006; Tercero-Bucardo et al., 2007). Esto último concuerda con lo 
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observado en este trabajo, ya que en las dos especies en las que se midió la longitud y 

biomasa de raíces, se obtuvieron los valores más bajos cuando el corte de la biomasa aérea 

fue total, siendo la diferencia significativa en relación al corte parcial. 

 

Es importante destacar que una vez realizado el corte de la biomasa aérea, el rebrote 

fue vigoroso en todos los casos, independientemente de los termo-períodos (incluyendo a 

los renovales de Polylepis australis en la cámara a mayor temperatura, a pesar de que 

terminaron muriendo al cabo de una semana de sometimiento al rango térmico más 

elevado). Este resultado concuerda con Vieira & Scariot (2006), quienes documentaron 

una alta capacidad de rebrote en especies leñosas de bosques secos tropicales de América 

Central y Sudamérica luego de disturbios; también es coincidente con los resultados de 

Gurvich y colaboradores (2005) en el Chaco Serrano y Barchuk y colaboradores (2006) en 

el Chaco Árido, quienes indicaron que las plántulas de especies nativas poseen una alta 

capacidad para rebrotar después de la remoción de la biomasa aérea. La capacidad de 

rebrote observada en las tres especies puede ser relevante, especialmente si se tienen en 

cuenta los hallazgos de Bond & Midgley (2001) quienes señalan a la persistencia (y no a la 

regeneración) como la estrategia más influyente en la dinámica de los bosques, 

especialmente considerando que los rebrotes tienen mayores tasas de crecimiento y 

madurez reproductiva más temprana. No obstante, Barchuk y colaboradores (2006) 

sugieren que si bien las especies arbóreas del Chaco tienen la capacidad de rebrotar, la 

remoción repetida de la biomasa puede reducir significativamente la supervivencia de las 

plántulas. 

 

La estrategia de acumulación de reservas ha sido asociada con menores tasas de 

crecimiento, ya que parte de los recursos que podrían ser destinados a crecer, se dirigen a 

formar reservas que permiten una rápida recuperación después de los disturbios 

(Hoffmann, 1999; Vandermeer & Goldberg, 2003). Tal podría ser el caso de Polylepis 

australis, especie que posee una baja tasa de crecimiento, pero una gran capacidad para 

sobrevivir al ramoneo (Teich et al., 2005; Giorgis et al., 2010; Marcora, 2011). No 

obstante, el ramoneo continuo puede evitar el crecimiento de plántulas y juveniles 

retardando o impidiendo el reclutamiento de individuos adultos (Wassie et al., 2009; 

Giorgis et al., 2010). 

Con respecto a las dos especies representativas del Chaco Serrano y objeto de los 

experimentos a campo (Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala), se observó un efecto 
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más marcado de la altitud (Proxy del clima) que de la herbivoría: la supervivencia de 

ambas leñosas (a partir de los cinco y los siete meses de realizado el trasplante a campo, 

respectivamente), disminuyó hacia el extremo inferior, hasta hacerse nulo en casi todo el 

gradiente. La excepción se observó a los 1.500 m.s.n.m. (temperatura media de 13,03 ºC), 

donde ambas especies lograron sobrevivir, aunque en valores muy bajos, hasta un año 

después del trasplante. Por consiguiente, en términos generales, puede concluirse que la 

herbivoría no modificó significativamente el patrón observado, tanto a campo como en 

laboratorio. 

 

Analizando los patrones de crecimiento de las dos especies del Bosque Serrano en el 

laboratorio, se encontró una gran diferenciación en los requerimientos de temperatura por 

parte de las mismas (reflejado en la mayor altura de los renovales, mayor longitud de las 

raíces y mayor biomasa total): el crecimiento de Ruprechtia apetala fue favorecido por la 

temperatura extrema superior  (35/20 ºC), mientras que Lithraea molleoides lo fue por la 

temperatura media (25/15 ºC), lo cual estaría relacionado con los límites de distribución 

conocidos para dichas especies (capítulo II). La herbivoría parcial (25% de corte de la 

biomasa aérea) no afectó el crecimiento de ninguna de las dos especies. A su vez, ambas 

especies desarrollaron raíces de menor longitud promedio que la altura promedio de la 

parte aérea de sus renovales. Esto podría estar relacionado con las características de 

humedad del suelo, que siempre estuvo a capacidad de campo, no teniendo que invertir en 

el crecimiento de raíces, dado que el recurso agua no fue limitante en ningún momento en 

el experimento realizado en el laboratorio.  

 

 Si bien no se cuantificó la altura inicial de los renovales al dar inicio al experimento de 

laboratorio, se partió de un lote homogéneo y se observó una notable diferencia en la altura 

de todos los individuos al finalizar el mismo. Los altos valores de crecimiento inicial 

podrían conferirles alguna ventaja adaptativa en sus sitios de origen durante el 

reclutamiento. La ventaja de una tasa de crecimiento alta se traduce en alcanzar un mayor 

tamaño (biomasa) en menos tiempo, lo que permitiría, a su vez, captar más recursos (luz, 

agua y nutrientes) y, en definitiva, le conferiría una mayor capacidad competitiva. En el 

presente estudio, el trasplante de los renovales de Lithraea molleoides y Ruprechtia 

apetala se realizó después de dos años de mantener los sitios clausurados al ganado 

doméstico, con el consiguiente crecimiento de pastos y pajonales dentro de las mismas a lo 

largo de todo el gradiente. Estas clausuras, si bien protegieron a los renovales del ganado, 
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posiblemente han incrementado el efecto de la vegetación circundante en cuanto al uso de 

los recursos, principalmente la luz, por lo que la velocidad de crecimiento, constituiría una 

ventaja en tal sentido. Pero lo que supone una ventaja en condiciones ambientales 

favorables, tal sería el caso de los renovales en el laboratorio, puede no serlo en 

condiciones adversas (por ejemplo, de sequía, altas o bajas temperaturas, escasez de 

nutrientes, etc.), donde lo importante es tener capacidad de tolerancia al estrés. Esta 

tolerancia, en general, implica un coste energético que supone un menor crecimiento, pero 

a cambio favorece una mayor probabilidad de supervivencia (Villar et al., 2004). Debido a 

lo expuesto, podemos suponer que el hecho de no encontrar diferencias significativas en la 

supervivencia de renovales adentro y afuera de las clausuras pueda deberse a que, si bien 

en el área excluida se encuentran a salvo del consumo del ganado, los renovales tienen que 

soportar la probable competencia con la vegetación circundante. En la misma línea, Bond 

(2005) sugiere que la exclusión de ganado permite aproximarse a la distribución altitudinal 

potencial de las leñosas. En relación a la competencia, trabajos realizados con plántulas de 

Polylepis australis en las Sierras de Córdoba arrojaron evidencias de que el 

establecimiento de las mismas disminuye con la cobertura vegetal (Enrico et al., 2004; 

Coutsiers, 2006; Torres et al., 2008; Zimmermann et al., 2009). 

 

Los resultados de esta Tesis muestran también que, entre las especies del Chaco 

Serrano, Ruprechtia apetala, de follaje caducifolio, presentó mayor peso seco final que 

Lithraea molleoides (especie perennifolia), luego de tres meses de experimentación en 

laboratorio. Las especies leñosas caducifolias y perennifolias, suelen presentar 

características ecofisiológicas contrastantes (Chabot & Hicks, 1982; Villar, Held & 

Merino, 1995; Larcher, 2003), que determinan una mayor velocidad de crecimiento en las 

primeras (Reich et al., 1992; Cornelissen et al., 1996; Antunez et al., 2001). Villar y 

colaboradores (2004) encontraron que, en general, el peso seco final de plántulas de 24 

especies leñosas tras cuatro meses de crecimiento en condiciones cercanas al óptimo, fue 

mayor para las especies caducifolias, resultados que se corresponden con los obtenidos en 

este estudio. Por todo lo expuesto hasta el momento y en base al patrón observado, tanto en 

la supervivencia como en el crecimiento de los renovales observado en el experimento de 

laboratorio, se podría concluir que las dos especies propias del Bosque Chaqueño Serrano, 

Ruprechtia apetala y Lithraea molleoides, serían tolerantes a un amplio rango de 

temperaturas, que incluiría las variaciones térmicas diarias entre los 15/5 ºC y los 35/20 ºC, 

con preferencias en el rango de temperaturas más elevado en el primer caso y de las 
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temperaturas intermedias en el segundo. Estas conclusiones parciales concuerdan con los 

elevados valores de supervivencia de renovales encontrados en el experimento realizado a 

campo durante la estación de crecimiento, en la cual se registraron temperaturas medias 

que oscilaron entre los 15 y los 25 ºC (2.700 a 900 m.s.n.m., respectivamente) (capítulo II). 

No obstante, la supervivencia de los renovales de estas dos especies a lo largo del gradiente 

altitudinal fue disminuyendo a medida que pasaron los meses de realizado el trasplante a 

campo, cayendo a niveles mínimos al finalizar la primera estación de crecimiento. Esta 

disminución en la supervivencia se hizo visible más rápidamente en los individuos de R. 

apetala, los cuales se mostraron más tolerantes frente a las condiciones ambientales de los 

niveles más bajos del gradiente, mientras que al cabo de 4 meses de realizado el trasplante, 

la supervivencia de los renovales fue nula a prácticamente nula a partir de los 1.800 

m.s.n.m., mostrando una gran sensibilidad a las bajas temperaturas. Este comportamiento 

era de esperarse, ya que según la literatura esta especie parece preferir las laderas cálidas y 

soleadas del Bosque Serrano (Demaio et al., 2002). En lo que respecta a Lithraea 

molleoides, Demaio y colaboradores (2002) indican que se distribuye entre los 500 y los 

1.600 m.s.n.m. en las Sierras de Córdoba; nuestros resultados muestran que la especie 

mostró valores muy altos de supervivencia a 2.400, 1.500 y 1.200 m.s.n.m., luego de 4 

meses de trasplantados en el primer caso y de 6 meses en los dos últimos. A partir de 

entonces, la supervivencia fue nula en casi todos los niveles altitudinales, a excepción de la 

clausura ubicada a 1.500 m.s.n.m., en la que se encontraron dos renovales vivos al finalizar 

el segundo período de crecimiento (abril de 2011).  

 

Como se ha señalado en varias oportunidades a lo largo de esta Tesis, está ampliamente 

reconocido que la temperatura del suelo es uno de los factores primarios que afectan el 

crecimiento de las plantas (Körner, 1998; Pregitzer et al., 2000; Mazzola et al., 2008). De 

hecho, la temperatura del suelo puede ser incluso más importante que la temperatura del 

aire, ya que, actuando como buffer, usualmente retrasa el aumento de la temperatura del 

aire en primavera (Pregitzer et al., 2000), tanto como la duración de las fluctuaciones 

diarias de la temperatura (Bliss, 1956). Es así que los suelos fríos pueden determinar el 

límite de crecimiento de las plantas a grandes altitudes y latitudes (Körner, 1998; Körner, 

Paulsen & Peláez-Riedl, 2003). Entonces, si bien en el gradiente bajo estudio en esta Tesis 

la temperatura media del suelo durante la estación de crecimiento fue superior a la que 

determina el umbral térmico del “treeline” a nivel global  (6,7 ºC ± 0,8SD) (Körner & 

Paulsen, 2004), en los niveles inferiores del gradiente se registraron muchos eventos de 
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altas temperaturas junto a períodos prolongados de falta de precipitaciones y, por 

consiguiente, muy bajos porcentajes de humedad. Por su parte, en los sitios a mayor altitud 

se registraron eventos de bajas temperaturas. Quizás sean éstas las posibles causas del 

resentimiento y posterior muerte de los renovales de R. apetala y L. molleoides. A su vez, 

Aide & Cavelier (1994) y Aide y colaboradores (1996) indicaron que en áreas abiertas con 

escasa cobertura de vegetación arbórea y arbustiva, el establecimiento de plántulas puede 

ser difícil debido a la alta incidencia de luz, al estrés hídrico y a las temperaturas extremas. 

Kitzberger y colaboradores (2000) y Gray y colaboradores (2006) han puesto de manifiesto 

que el reclutamiento y la supervivencia son fases del ciclo de la plantas altamente sensibles 

más bien a cortos períodos marcadamente fríos o cálidos que a la tendencia general de la 

temperatura expresada por los promedios.  

 

Por consiguiente, es probable que las diferencias en los valores de supervivencia de 

renovales obtenidos en el campo y en el laboratorio para R. apetala y L. molleoides, tengan 

relación con la corta extensión de la estación de crecimiento, principalmente en la parte 

superior del gradiente, o con eventos de picos de temperatura, ya sean altas o bajas, 

sumado a posibles momentos de alta radiación, baja humedad (que sumado a las altas 

temperaturas provocarían estrés hídrico), mayor amplitud térmica, ataque de insectos y la 

susceptibilidad de ambas especies en esa etapa crítica de su ciclo de vida. Existen estudios 

realizados en bosques de regiones con marcada estacionalidad en las lluvias en donde se ha 

observado que la mortalidad de las plántulas ocurre preferentemente durante la estación 

seca y puede reducirse en sitios sombreados y con riego (Gerhardt, 1996; Mc Laren & Mc 

Donald 2003a; Castro et al., 2004). No obstante, a fin de determinar si la mortalidad de los 

renovales en el campo se debió a la sequía o a las bajas temperaturas (heladas), sería 

necesario realizar un experimento en donde se les proporcione protección durante el 

invierno, así como la implementación de riegos durante la primavera y el verano. Fenner & 

Thompson (2005) han sugerido que existen distintos factores que pueden afectar la 

mortalidad de las plantas durante las etapas de germinación y establecimiento, como la 

competencia, la herbivoría y los factores abióticos; por consiguiente, quizás sean dichos 

factores los que estén controlando la supervivencia de los renovales en el gradiente 

altitudinal estudiado en esta Tesis. El estudio de las relaciones entre estos factores 

permitirá entender algunas barreras que limitarían el proceso de regeneración del bosque 

(Aide & Cavelier, 1994). La influencia directa de la temperatura puede estar enmascarada 

por interacciones con los efectos  de perturbaciones (Lescop-Sinclair & Payette, 1995). No 
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obstante, los patrones de reclutamiento y la posterior expansión pueden ser más 

fuertemente controlados por el clima (Holtmeier & Broll, 2005; Bolli et al., 2007; Vittoz et 

al., 2008), pudiendo la herbivoría tanto fortalecer como contrarrestar la respuesta del 

treeline frente al cambio climático (Cairns & Moen, 2004).  

 

Finalmente, en relación a la herbivoría y los factores abióticos (temperatura), en 

conjunto, mis resultados sugieren que el establecimiento de las tres especies bajo estudio 

estaría más bien determinado por el clima, en tanto que la herbivoría disminuiría pero no 

impediría el reclutamiento de las especies.  
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CAPÍTULO V. Discusión y conclusiones generales 

 

5.1. Discusión general 

 

Los mecanismos que determinan la distribución actual y potencial de las comunidades 

de bosques en gradientes altitudinales siguen siendo motivo de controversias y el tema 

dista de estar definitivamente cerrado. Pueden reconocerse al menos dos posturas al 

respecto:  

 

1) Históricamente se responsabilizó al clima, y en particular a la temperatura, como el 

factor que mediaba en la distribución de la vegetación, en especial en la definición del 

límite altitudinal de los árboles y bosques en los sistemas de alta montaña (Crawford, 

1989; Körner, 1999; Daubenmire, 1954; Grace, 1977; Tranquilini, 1979; Sveinbjornsson, 

1992; Despland & Houle, 1997; Hobbie & Chapin III, 1998; Körner & Paulsen, 2004; 

Veblen et al., 2005; Hoch & Körner, 2005; Barni, et al., 2012; Körner & Riedl, 2012).  

 

2) Por otra parte, numerosos trabajos destacan el rol fundamental que cumplen los 

disturbios antrópicos (tala, fuego, ganadería) como factores modeladores del paisaje y de la 

vegetación (Ellenberg, 1979; Harmon et al., 1984; Veblen et al., 1992; Wiens, 2000; 

Stewart et al., 2000; Renison et al., 2002, 2010, 2015; Cairns & Moen, 2004; Zak et al., 

2004; Bond et al., 2005; Teich et al., 2005; Cierjacks, et al., 2008b; Cingolani et al., 2008, 

2013, 2014; Torres et al., 2008, 2013; Giorgis et al., 2010; Hofgaard et al., 2010; Speed et 

al., 2010, 2011, 2012; Giorgis, 2011; Marcora et al., 2013; Pollice et al., 2013). 

 

La franja media de las Sierras Grandes de Córdoba, piso altitudinal dominado por 

matorrales/pastizales/roquedales pertenecientes al Romerillal o Matorral Serrano, forma 

parte de uno de los cinturones de vegetación propuestos por Luti y colaboradores (1979) 

como respuesta de la vegetación a los cambios en el clima asociados al gradiente 

altitudinal de las sierras, adhiriendo así a la primera de las dos posturas mencionadas más 

arriba. A los efectos de  considerar la “hipótesis climática” de Luti y colaboradores (1979), 

en esta Tesis se evaluó la respuesta - en particular la respuesta de regeneración - de tres 

especies leñosas nativas de las Sierras Grandes de Córdoba (P. australis, L. molleoides y R. 

apetala) frente a los cambios del clima asociados a la altitud, así como las interacciones 
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entre el clima y uno de los principales disturbios de la región, como lo es la herbivoría por 

ganado doméstico.  

 

A continuación, se discuten e integran los aspectos más relevantes de los resultados 

obtenidos: 

 

5.1.1. Respuesta de la germinación y el establecimiento a la temperatura (capítulo III) 

 

En base a los objetivos planteados en el capítulo introductorio de esta Tesis, en el capítulo 

III se estudió la variación del potencial de germinación y establecimiento de dos especies 

leñosas propias del Chaco Serrano (Lithraea molleoides y Ruprechtia apetala) y la 

dominante de los bosquecillos de altura (Polylepis australis). Los resultados obtenidos 

mostraron respuestas disímiles entre las especies. P. australis germinó en los cuatro termo-

períodos (10/5 ºC, 20/10 ºC, 25/15 ºC y 35/20 ºC) y en los siete niveles altitudinales en el 

campo (entre 900 y 2.700 m.s.n.m.), alcanzando los valores máximos en los termo-

períodos intermedios en el laboratorio y entre los 2.400 y los 2.700 m.s.n.m. en el campo, 

disminuyendo hacia el extremo inferior. No obstante, los valores de germinación de 

semillas de esta especie en general fueron bajos, tanto en campo como en laboratorio (aún 

en condiciones óptimas de laboratorio se observaron valores inferiores al 40%). Estos 

resultados concuerdan con los obtenidos por Renison & Cingolani (1998), que reportaron 

porcentajes de germinación que variaron entre 0 y 56%, y con Seltmann y colaboradores 

(2007) quienes obtuvieron un porcentaje de germinación de 20,3% para la misma especie. 

Por su parte, L. molleoides mostró una germinación nula a bajas temperaturas (10/5 ºC) en 

el laboratorio, mientras que germinó y sus renovales sobrevivieron, aunque en porcentajes 

bajos, en todo el gradiente altitudinal en el experimento de campo. Valores similares de 

germinación de esta especie fueron obtenidos por Torres (2011) y por Bianco (1989), con 

porcentajes de germinación cercanos al 40% en condiciones de temperatura óptima para 

germinación (alrededor de 22 ºC a 24 ºC). Finalmente, R. apetala fue la especie que 

manifestó un mayor grado de restricción, no estableciéndose por encima de los 1.500 

m.s.n.m. a campo, ni germinando a bajas temperaturas en el laboratorio. La germinación 

observada en esta especie fue cercana al 80%, lo cual concuerda con los resultados 

obtenidos en cámaras de germinación por Torres (2011). El bajo establecimiento desde 

semilla de las dos especies propias del Bosque Serrano (L. molleoides y R. apetala) 

también concuerda con lo reportado por Torres (2011), quien encontró que la 
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supervivencia de plántulas emergidas luego de 22 meses de la siembra fue de 2,6% para L. 

molleoides y 3,7% para R. apetala, sugiriendo que las bajas tasas de establecimiento a 

campo se deben principalmente a las condiciones sufridas después de la caída de las 

semillas. 

 

Teniendo en cuenta los resultados discutidos aquí, es posible aceptar las hipótesis 

particulares planteadas en el capítulo III, estableciendo que: 

 

 De acuerdo a lo esperado, la germinación de las semillas de las tres leñosas estuvo 

condicionada por las temperaturas, respondiendo cada especie de acuerdo a los 

límites conocidos para cada una de ellas: R. apetala mostró valores de germinación 

muy altos a mayor temperatura (35/20 ºC) y L. molleoides a temperatura intermedia 

(25/15 ºC), mostrando ambas una germinación nula en el termo-período inferior 

(10/5 ºC); P. australis, también de acuerdo con las expectativas, mostró los 

mayores valores de germinación a 20/10 ºC, siendo la única especie que logró 

germinar en el menor termo-período. De los dos factores en estudio (temperatura y 

luz/oscuridad), la temperatura fue el principal regulador del proceso de 

germinación en las especies bajo estudio. El tratamiento luz/oscuridad no mostró un 

patrón claro, por lo cual resulta difícil arribar a una conclusión sobre su influencia 

en la germinación de estas especies. 

 La germinación y supervivencia de plántulas de las especies en estudio varían a lo 

largo del gradiente altitudinal: las especies propias del Bosque Serrano, Lithraea 

molleoides y Ruprechtia apetala, acusaron una disminución progresiva en su 

germinación y supervivencia hacia los extremos de mayor altitud, asociado a una 

disminución en la temperatura. Por el contrario, Polylepis australis manifestó una 

disminución en sus niveles de germinación y supervivencia conforme aumentó la 

temperatura, hacia los niveles más bajos del gradiente altitudinal. Sin embargo, a 

pesar de los resultados obtenidos, los cuales llevarían a hacer una asociación entre 

los valores de establecimiento de las especies y las temperaturas y porcentajes de 

humedad a lo largo del gradiente, salvo en el caso de la temperatura para Polylepis 

australis, ninguna otra relación fue estadísticamente significativa. Finalmente, se 

acepta la hipótesis particular que postulaba que, en términos de emergencia y 

establecimiento de plántulas, la franja altitudinal desprovista de bosques tendría la 

potencialidad de albergar una comunidad de transición, con las dos especies leñosas 
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propias del Bosque Serrano y la especie dominante de los bosquecillos de altura. 

Por su parte, cada especie mantuvo la tendencia mostrada en la etapa de 

germinación, logrando establecerse dentro de sus límites de distribución conocidos 

y dentro de la franja media del gradiente. 

 

5.1.2. Supervivencia y crecimiento de renovales (capítulo IV): 

 

En el capítulo IV se abordó el estudio de la influencia de la temperatura y la herbivoría 

sobre la supervivencia y el crecimiento de renovales de las especies en estudio.  

 

Los renovales de P. australis se mostraron intolerantes frente a las altas temperaturas a 

las que estuvieron sometidos en el laboratorio, ya que la supervivencia de los mismos fue 

nula. Por su parte, el tratamiento de corte intenso en su parte aérea redujo 

significativamente la supervivencia de los renovales sometidos a las temperaturas más 

bajas (alrededor del 17%). Esta especie fue la única que mostró diferencias significativas 

frente a la interacción de las variables herbivoría y temperatura. L. molleoides, por su parte, 

en cada uno de los experimentos realizados en el laboratorio, acusó los valores más 

elevados de las variables de crecimiento alrededor de los 25/15 ºC. En todos los casos, los 

renovales se mostraron tolerantes frente al corte de la biomasa aérea, con valores similares 

en los tratamientos control y 25% de remoción y disminución de todas las variables de 

crecimiento frente  a la remoción total de su parte aérea. La supervivencia de los renovales 

fue casi total, no presentando diferencias significativas entre los tratamientos. En el 

experimento de campo, por su parte, la especie se mostró más sensible frente a los 

extremos de temperatura, tanto a bajas como a altas temperaturas y, a medida que fue 

acercándose el período invernal, su rango de supervivencia se fue acotando a los niveles 

medios del gradiente, mostrando los valores más elevados de supervivencia entre los 1.200 

y los 1.500 m.s.n.m.  

 

Ruprechtia apetala exhibió los valores más altos de supervivencia y los mayores 

valores en todas las variables de crecimiento medidas bajo las temperaturas más cálidas en 

el laboratorio (35/20 ºC). A lo largo del gradiente altitudinal, por su parte, se mostró muy 

sensible a las temperaturas bajas, ya que si bien los renovales se establecieron a lo largo de 

todo el gradiente de elevación, hacia el final de la primera estación de crecimiento, el 

rango altitudinal de supervivencia se fue acotando a los sitios de menor altitud y mayor 
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temperatura, para finalmente en el mes de julio mostrar una supervivencia de individuos 

muy baja (ẋ =0,13) a los 1.500 m.s.n.m. (temperatura media de 13,03 ºC). La 

supervivencia por encima de dicho nivel altitudinal fue nula al final de la estación de 

crecimiento. 

 

A lo largo de todo el gradiente altitudinal se registraron heladas (obs. pers.), siendo 

más frecuentes a mayor altitud, lo que podría quizás intensificar el efecto de las bajas 

temperaturas como limitantes del crecimiento de las especies leñosas en el extremo 

superior. A su vez, es probable que el efecto de las bajas temperaturas registradas al final 

de la etapa de crecimiento, sumado a períodos de sequía (capítulo II – Tabla 2.1), puedan 

relacionarse a la alta mortalidad registrada en los individuos de L. molleoides y R. apetala. 

En relación a lo expuesto, Danby & Hik (2007a) indicaron que, debido a las bajas 

temperaturas, la extensión del tiempo entre la germinación y la maduración aumenta como 

consecuencia de la reducción de las tasas de crecimiento de las plántulas y árboles jóvenes, 

lo que conlleva un aumento en el riesgo de mortalidad de los individuos. Existen trabajos 

donde se sugiere que la declinación de la supervivencia de árboles juveniles con la altitud, 

es en parte debido a una reducción en las temperaturas y a la ocurrencia de eventos 

extremos, como heladas tardías (Cárdenas & Lusk, 2002; Körner & Paulsen, 2004). Si bien 

distintos autores han reportado que Lithraea molleoides tiende a ocupar preferentemente 

sitios más frescos y húmedos en las sierras del centro del país (laderas expuestas al Sur) 

(Luti et al., 1979; Martijena, 1987; Giorgis et al., 2011), los resultados de esta Tesis 

sugerirían que posiblemente los renovales de esta especie se verían favorecidos por la 

mayor temperatura invernal en las exposiciones al Norte. A este respecto, Verzino y 

colaboradores (2004) han encontrado resultados contradictorios pues registraron un mayor 

crecimiento en altura en laderas expuestas al Sur, pero mayor supervivencia de L. 

molleoides al cabo de cinco años de seguimiento en laderas al Norte, sugiriendo que las 

temperaturas mínimas parecen ser el factor más importante para el establecimiento de las 

especies nativas. Por otra parte, Crawley (1997), señaló que los inviernos fríos pueden 

provocar la caída de los plantines a causa de heladas; es probable que una consecuencia 

similar puedan tener las heladas en las Sierras de Córdoba, provocando alta mortandad en 

los renovales de R. apetala y L. molleoides que aparecen muertos en pie, secos y caídos. A 

su vez, se observó que algunos renovales, tanto dentro como fuera de las clausuras al 

ganado, fueron dañados en sus hojas, posiblemente debido a predadores invertebrados, 

especialmente en la parte baja del gradiente.  
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Los mayores valores de mortalidad observados en los renovales de Polylepis australis 

en los sectores bajos del gradiente, pueden deberse a las altas temperaturas registradas 

(Capítulo II), cuyo efecto se sumaría a la menor disponibilidad de agua por sequías 

estacionales frecuentes en esos sectores. En relación a lo expuesto, Torres y colaboradores 

(2008) indicaron que ciertas condiciones ambientales, como el calor excesivo y el estrés 

hídrico, pueden impedir el establecimiento de plántulas de Polylepis australis. Valladares y 

colaboradores (2005) señalaron que los efectos de la sequía son más importantes en las 

fases iniciales del desarrollo de las plantas. En concordancia con esto, en trabajos 

realizados en Sudáfrica, se concluyó que la pérdida de crecimiento de árboles de la sabana 

puede ser mayormente atribuida a la baja disponibilidad de agua durante la estación seca 

(Jolly & Running, 2004; Do et al., 2005).  

Debido a los bajos porcentajes de emergencia de plántulas observados en L. 

molleoides, a los valores igualmente bajos de supervivencia de plántulas de las tres 

especies al finalizar la estación de crecimiento (capítulo III), como así también a la 

extrema mortalidad de renovales encontrada (capítulo IV), se sugiere que las fases iniciales 

del ciclo de vida de estas plantas podrían ser un “cuello de botella” para formar 

poblaciones estables y expandir su área de distribución. Se sugiere, por lo tanto, que las 

limitaciones se encontrarían en los primeros años de vida, y que este estadío temprano 

sería una etapa muy vulnerable en la vida de estas especies. Esto concuerda con trabajos 

realizados en sabanas en Sudáfrica, donde se indicó que la cobertura arbórea está limitada 

principalmente por el cuello demográfico al reclutamiento, especialmente el crecimiento de 

plántulas hasta el  tamaño de árbol maduro (Bond & Van Wilgen, 1996; Scholes & Archer, 

1997). Por su parte, los resultados obtenidos por Enrico y colaboradores (2004), pusieron 

de manifiesto la presencia de diferentes filtros en la regeneración de Polylepis australis, 

siendo considerada como la etapa filtro crucial la transición de semilla a plántula, tanto en 

bosquecillos como en arbustales de las Sierras Grandes de Córdoba. Entre las causas 

limitantes en esta etapa podrían encontrarse los factores bióticos y abióticos, agravados por 

estrés hídrico e inviernos rigurosos con ocurrencia de heladas. 

 

La herbivoría por ganado doméstico en ambas especies representativas del Bosque 

Serrano no modificó significativamente el patrón de supervivencia descripto, tanto a 

campo como en laboratorio. Estos resultados concuerdan con el estudio realizado por 

Torres (2011), quien no observó efecto negativo de la ganadería sobre la supervivencia de 
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plántulas de estas especies, aunque indicó que la exclusión del ganado puede ser necesaria 

para promover el crecimiento de las plántulas. Sin embargo, en los renovales sometidos al 

100% de corte, se registró una disminución en los valores de todas las variables de 

crecimiento. En P. australis, por su parte, en el experimento de simulación de la herbivoría 

en laboratorio, se evidenció una disminución de más del 60% de los renovales sometidos al 

corte total de su biomasa aérea, con respecto al control y al tratamiento de 25% de 

remoción. Esto concuerda con evidencias reportadas para el área de estudio, que indican 

que el ganado doméstico reduce la supervivencia de las plántulas (Teich et al., 2005; 

Giorgis et al., 2010; Renison et al., 2011; Marcora, 2011; Marcora et al., 2013). No 

obstante, Renison y colaboradores (2015) encontraron que el efecto del ganado sobre el 

establecimiento temprano de P. australis fue relativamente bajo, siendo evidente sólo para 

los sitios de valle, mientras que la presencia de ganado se volvió consistentemente negativa 

en etapas posteriores del ciclo de vida de esta especie. 

 

Resulta importante destacar que en todos los casos, luego del corte de la biomasa aérea, 

los renovales mostraron una gran capacidad de rebrote. Esta apreciación concuerda con 

Gurvich y colaboradores (2005) y Barchuk y colaboradores (2006a), quienes indicaron que 

las especies nativas poseen una alta capacidad para rebrotar después de la remoción de la 

biomasa aérea. La capacidad de rebrote observada en las tres especies puede desempeñar 

un papel relevante en la persistencia de los individuos tras perturbaciones como la 

herbivoría intensa u otras condiciones adversas. Asimismo, Torres (2011) indicó que una 

vez que las plántulas de L. molleoides y R. apetala se han establecido, son menos 

vulnerables, alcanzando una supervivencia mayor al 50%, demostrando una gran capacidad 

para persistir a pesar del ramoneo del ganado y la muerte del tallo principal después de 

cada invierno. En relación a este tema, Bond & Midgley (2001) sugirieron que sería la 

persistencia y no la regeneración, la estrategia que posiblemente tenga mayor influencia 

sobre la dinámica del bosque, dado que los rebrotes tienen mayores tasas de crecimiento y 

madurez reproductiva más temprana. Los resultados obtenidos por Barchuk y 

colaboradores (2006) indicarían que la remoción de la parte aérea estimula la longitud de la 

raíz en la mayoría de las especies que rebrotan, lo cual permitiría la supervivencia en 

ambientes con estrés o perturbaciones. En base a la literatura, en la cual se indica que la 

capacidad de rebrotar podría ser de gran importancia para persistir en la comunidad (Del 

Tredici, 2001; Bond & Midgley, 2001), y dado que las especies estudiadas aquí se 

encuentran cercanas a su límite latitudinal y altitudinal de distribución, se sugiere que 
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podrían requerir ciclos de varios años favorables para un establecimiento exitoso, dada la 

impredecibilidad climática que caracteriza a la zona bajo estudio (Holmgren et al., 2006; 

Squeo et al., 2007), con marcada estacionalidad en las lluvias. 

 

Los resultados obtenidos permiten aceptar la primera hipótesis particular postulada en 

el capítulo introductorio, indicando que: 

 

 La supervivencia de los renovales varió a lo largo del gradiente altitudinal asociada 

a las temperaturas y la posible influencia de otros factores ligados a la altitud, como 

la humedad. Como se esperaba, las especies propias del Bosque Serrano acusaron 

una disminución de la supervivencia con el aumento de la altitud. En el laboratorio, 

con los individuos en estudio con humedad a capacidad de campo, por el contrario, 

no se vio reflejada la influencia de las temperaturas sobre la supervivencia de 

renovales, dado que la misma fue total en las dos especies del Chaco Serrano. 

Polylepis australis, por su parte, mostró un claro patrón de sensibilidad frente a las 

altas temperaturas en el termo-período 35/20 ºC en el laboratorio, con la 

consiguiente mortandad de la totalidad de los renovales. 

 

A su vez, los resultados llevan a rechazar parcialmente la segunda hipótesis particular 

planteada: 

 

 En cuanto al efecto de la herbivoría, se esperaba una reducción de la supervivencia 

de las tres especies y del crecimiento de las plantas de las dos especies en las cuales 

se realizaron mediciones (L. molleoides y R. apetala), efecto que sólo se percibió 

frente a un corte total de la biomasa aérea. La influencia de la herbivoría no fue 

significativa a lo largo del gradiente altitudinal y, por lo tanto, se rechaza la 

hipótesis de que la influencia simultánea del ganado en posiciones topográficas 

elevadas aumentaría el efecto de las condiciones climáticas 

 

 

5.2. Conclusiones generales 

 

Los resultados obtenidos en esta Tesis muestran que a lo largo de todo el gradiente 

altitudinal de las Sierras Grandes de Córdoba no existirían restricciones climáticas, como 
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así tampoco una influencia de la ganadería en términos de reclutamiento y establecimiento 

de renovales de las especies bajo estudio; por lo tanto, la franja altitudinal desprovista de 

bosques en la actualidad tendría el potencial de albergar una comunidad de transición, con 

elementos leñosos propios del bosque serrano y de los bosquecillos de altura. Se sugiere, a 

su vez, que las áreas degradadas con pastizales, como ocurre en gran parte de las Sierras de 

Córdoba, tendrían gran potencial para el establecimiento de las especies estudiadas dentro 

de sus rangos óptimos de regeneración. Estos hallazgos son de gran importancia ya que se 

suman a resultados de otros trabajos que señalan la potencialidad de las Sierras Grandes de 

Córdoba de contener comunidades de bosques a lo largo de todo el gradiente altitudinal 

(Funes & Cabido, 2008; Giorgis et al., 2011; Marcora et al., 2013), y coinciden con las 

primeras descripciones de la vegetación serrana (Kurtz, 1904). Entonces, dado que los 

factores estudiados no lograron explicar totalmente la falta de bosques en la franja media 

del gradiente altitudinal, se exponen a continuación algunas sugerencias para la realización 

de trabajos a futuro. 

 

 

5.3. Consideraciones finales. Futuras líneas de trabajo 

 

A juzgar por las conclusiones de este estudio, las especies analizadas tendrían la 

potencialidad de crecer (y formar bosques) en la franja altitudinal intermedia, actualmente 

desprovista de comunidades dominadas por leñosas arbóreas, y ocupada por matorrales y 

pastizales. Los resultados de esta Tesis ponen de manifiesto que ni la temperatura ni la 

herbivoría por ganado doméstico limitarían totalmente la distribución de las especies 

estudiadas entre los 1.300 y 1.700 m.s.n.m. Si bien en el caso de Lithraea molleoides y de 

Ruprechtia apetala las plántulas encuentran dificultades para prosperar en los sectores 

superiores del gradiente, podrían establecerse en el espacio intermedio. Del mismo modo, a 

pesar de que Polylepis australis encuentra su óptimo por arriba de los 1.800 m.s.n.m., no 

tendría mayores dificultades en expandir su distribución al menos parcialmente por debajo 

de esa altitud. Por otra parte, la herbivoría sólo parece producir serias consecuencias en las 

tres especies cuando el consumo se aproxima al 100% de la biomasa aérea de las plantas, y 

no parece constituir un factor determinante, al menos a bajas cargas e intensidades de 

herbivoría. Entonces, ¿Qué factores pueden estar limitando la distribución de los bosques 

en el espacio ubicado entre 1.300 y 1.700 m.s.n.m.? A los factores expuestos, más sus 

interacciones, deberá sumarse en futuros estudios la incidencia de incendios, como así 



 

 92 

también aspectos que operan a escalas de mayor detalle como la ocurrencia de micrositios 

favorables para la germinación de las semillas y la supervivencia de las plántulas. 

 

Para la realización de futuros trabajos se sugiere complementar estos ensayos con 

tratamientos donde se proporcione protección de las heladas durante el invierno. 

 

A su vez, dado que el conocimiento sobre el efecto directo de la sequía sobre la 

mortalidad de plantas es escaso, especialmente en bosques de altura, sería importante 

realizar experimentos de riego, principalmente en las estaciones más secas y calientes, 

como la primavera y el verano. De esta manera, será factible aproximarse a comprender si 

la mortalidad observada en el gradiente obedece a la disponibilidad de agua o a la 

temperatura. 

 

Con respecto al estudio de los efectos de la herbivoría, es probable que un experimento 

de mayor duración que el realizado en esta Tesis, y con mayor frecuencia de cortes 

simulados en la parte aérea de las plantas, permita definir mejor si existe tal tolerancia de 

las especies a las diferentes condiciones de temperatura y herbivoría, tanto en la etapa de 

plántula como en estadíos más avanzadas del ciclo de vida de las plantas. Esta sugerencia 

se sostiene en lo expuesto por Crawley (1997), quien indicó que el impacto de la herbivoría 

sobre la performance de las plantas depende de su tiempo (fenología), ubicación (el tejido 

atacado y cuán profundo), intensidad (cuánto se consumió) y la frecuencia (cuán seguido 

son atacadas las plantas). Además, Barchuk et al. (2006) indicaron que, si bien las especies 

arbóreas del Chaco tienen la capacidad de rebrotar, la remoción repetida de la biomasa 

puede reducir la supervivencia de las plántulas. Asimismo, se sugiere la implementación de 

algún método de estudio de la influencia de los insectos sobre estas especies en diferentes 

estadíos del ciclo de vida de las plantas, principalmente en la etapa regenerativa (semillas, 

plántulas). 

 

Por otra parte, en concordancia con Bond & Midgley (2001), se sugiere la realización 

de estudios de este tipo sobre plantas de mayor tamaño, dado que estos estadíos tienen 

también gran importancia en la dinámica de los bosques. Una vez estudiadas las diferentes 

etapas del ciclo de vida de las leñosas nativas que se considera podrían establecerse y 

desarrollarse a través del gradiente completo de las Sierras Grandes de Córdoba, 

probablemente podría determinarse cuál es la etapa más sensible frente a los factores 
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abióticos, así como la influencia de los factores de origen antrópico (tala, fuego, ganadería) 

sobre la dinámica de las poblaciones. 

 

Finalmente, al igual que lo expresado por Renison y colaboradores (2015) se sugiere la 

realización de estudios de este tipo a largo plazo, dado que los mismos permitirán arribar a 

conclusiones más certeras de las influencias de los factores bióticos y abióticos en el 

comportamiento de las especies arbóreas. 
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APÉNDICE 1 

 

 
Tabla 1. Resultados del análisis estadístico realizado mediante Modelos Lineales 

Generales y Mixtos (MLGs) y DGC (p<0,05) como test a posteriori para el 

establecimiento de Ruprechtia apetala, expresado como arco seno de la raíz cuadrada de la 

proporción de plántulas al final de la estación de crecimiento (Marzo 2010), en los siete 

niveles altitudinales en las Sierras Grandes de Córdoba.  

 

 
Ruprechtia apetala 

 

 
Variable dependiente: Arco.Seno de la raíz cuadrada de la proporción 
  
 

Medidas de ajuste del modelo     

N   AIC    BIC   logLik Sigma R2_0 

21 -26,06 -20,94 21,03 0,04 0,45 

AIC y BIC menores implica mejor     

        

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)    

            numDF F-value p-value    

(Intercept) 1 4,1 0,0623    

Altitud     6 1,88 0,1559    

        

Efectos fijos       

            Value Std.Error t-value p-value   

(Intercept) 0,05 0,02 1,97 0,0684   

Altitud2    -0,05 0,03 -1,4 0,1845   

Altitud3    0,03 0,03 1 0,3356   

Altitud4    -0,05 0,03 -1,4 0,1845   

Altitud5    -0,05 0,03 -1,4 0,1845   

Altitud6    -0,05 0,03 -1,4 0,1845   

Altitud7    -0,05 0,03 -1,4 0,1845   

        

Arco.Seno - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud   

DGC (Alfa=0.05)      

Procedimiento de corrección de p-valores: No    

Altitud Medias E.E.         

3 0,08 0,02 A       

1 0,05 0,02 A       

7 0 0,02    B    

6 0 0,02    B    

5 0 0,02    B    

4 0 0,02    B    

2 0 0,02    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 
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Tabla 2. Resultados del análisis estadístico realizado mediante Modelos Lineales 

Generales y Mixtos (MLGs) y DGC (p<0,05) como test a posteriori para el 

establecimiento de Lithraea molleoides, expresado como arco seno de la raíz cuadrada de 

la proporción de plántulas al final de la estación de crecimiento (Marzo 2010), en los siete 

niveles altitudinales en las Sierras Grandes de Córdoba. 

 

 
Lithraea molleoides 

 

        
Variable dependiente: Arco.Seno de la raíz cuadrada de la proporción 
  

Medidas de ajuste del modelo     

N  AIC  BIC  logLik Sigma R2_0 

21 3,17 8,29 6,41 0,12 0,72 

AIC y BIC menores implica mejor     

        

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)    

            numDF F-value p-value    

(Intercept) 1 58,33 <0,0001    

Altitud     6 5,88 0,003    

        

Efectos fijos       

            Value Std.Error t-value p-value   

(Intercept) 0,28 0,07 4,12 0,001   

Altitud2    0,16 0,09 1,65 0,1212   

Altitud3    -0,13 0,09 -1,37 0,1925   

Altitud4    -0,28 0,09 -2,91 0,0113   

Altitud5    -0,22 0,09 -2,32 0,0362   

Altitud6    -0,19 0,09 -1,97 0,0695   

Altitud7    0,08 0,09 0,81 0,4329   

        

Arco.Seno - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud   

DGC (Alfa=0.05)      

Procedimiento de corrección de p-valores: No    

Altitud Medias E.E.         

2 0,43 0,07 A       

7 0,35 0,07 A       

1 0,28 0,07 A       

3 0,15 0,07    B    

6 0,09 0,07    B    

5 0,06 0,07    B    

4 0 0,07    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 
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Tabla 3. Resultados del análisis estadístico realizado mediante Modelos Lineales 

Generales y Mixtos (MLGs) y DGC (p<0,05) como test a posteriori para el 

establecimiento de Polylepis australis, expresado como arco seno de la raíz cuadrada de la 

proporción de plántulas al final de la estación de crecimiento (Marzo 2010), en los siete 

niveles altitudinales en las Sierras Grandes de Córdoba. 

 

 
Polylepis australis 

  

        
Variable dependiente: Arco.Seno de la raíz cuadrada de la proporción 
  

        

Medidas de ajuste del modelo     

N   AIC    BIC  logLik Sigma R2_0 

21 -14,23 -9,12 15,12 0,06 0,81 

AIC y BIC menores implica mejor     

        

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)    

            numDF F-value p-value    

(Intercept) 1 105,54 <0,0001    

Altitud     6 10,08 0,0002    

        

Efectos fijos       

            Value Std.Error t-value p-value   

(Intercept) 0 0,04 0 >0,9999   

Altitud2    0,16 0,05 3,14 0,0073   

Altitud3    0,13 0,05 2,48 0,0263   

Altitud4    0,04 0,05 0,78 0,4458   

Altitud5    0,08 0,05 1,57 0,139   

Altitud6    0,26 0,05 5,03 0,0002   

Altitud7    0,32 0,05 6,21 <0,0001   

        

Arco.Seno - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud   

DGC (Alfa=0.05)      

Procedimiento de corrección de p-valores: No    

Altitud Medias E.E.         

7 0,32 0,04 A       

6 0,26 0,04 A       

2 0,16 0,04    B    

3 0,13 0,04    B    

5 0,08 0,04    B    

4 0,04 0,04    B    

1 0 0,04    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 
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APÉNDICE 2 
 

Tabla 1. Resultados del análisis estadístico realizado con Modelos Lineales Generales y 

Mixtos (MLGs) y DGC (p<0,05) como test a posteriori para la interacción de la altitud y la 

herbivoría (0=sin herbivoría; 1=con herbivoría) sobre la supervivencia de renovales de 

Lithraea molleoides. Los resultados se presentan como arco seno de la raíz cuadrada de la 

proporción de renovales, por fecha de muestreo a lo largo del gradiente altitudinal de las 

Sierras Grandes de Córdoba: A) Febrero 2010; B) Abril 2010; C) Julio 2010; D) Diciembre 

2010. El programa no pudo estimar el modelo de Abril de 2011 por falta de datos. 

 

 

Modelos lineales generales y mixtos Febrero de 2010 

        

Variable dependiente: Supervivencia     

        

Medidas de ajuste del modelo     

N   AIC   BIC  logLik Sigma R2_0 

42 66,28 86,26 -18,14 0,35 0,64 

AIC y BIC menores implica mejor     

        

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)    

                   numDF F-value p-value    

(Intercept)        1 222,45 <0,0001    

Altitud            6 5,95 0,0004    

Herbivoria         1 0,96 0,3359    

Altitud:Herbivoria 6 2,22 0,0709    

        

Efectos fijos       

                         Value Std.Error t-value p-value   

(Intercept)              0,35 0,2 1,71 0,0986   

Altitud2                 0,81 0,29 2,81 0,0089   

Altitud3                 1,12 0,29 3,89 0,0006   

Altitud4                 0,73 0,29 2,56 0,0163   

Altitud5                 -0,13 0,29 -0,46 0,6458   

Altitud6                 1,01 0,29 3,52 0,0015   

Altitud7                 0,07 0,29 0,26 0,8002   

HerbivoriaFuera          0,14 0,29 0,5 0,6213   

Altitud2:HerbivoriaFuera -0,61 0,41 -1,51 0,1419   

Altitud3:HerbivoriaFuera -0,66 0,41 -1,63 0,1133   

Altitud4:HerbivoriaFuera -0,67 0,41 -1,64 0,1116   

Altitud5:HerbivoriaFuera 0,44 0,41 1,08 0,2875   

Altitud6:HerbivoriaFuera -0,28 0,41 -0,68 0,501   

Altitud7:HerbivoriaFuera 0,03 0,41 0,08 0,9351   

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud   

Altitud Medias E.E.         

6 1,29 0,14 A       

3 1,2 0,14 A       

2 0,92 0,14 A       
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4 0,82 0,14 A       

7 0,51 0,14    B    

5 0,51 0,14    B    

1 0,42 0,14    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Herbivoria 

Herbivoria Medias E.E.         

Adentro    0,86 0,08 A       

Fuera      0,76 0,08    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud*Herbivoria 

Altitud Herbivoria Medias E.E.       

3 Adentro    1,46 0,2 A     

6 Adentro    1,36 0,2 A     

6 Fuera      1,22 0,2 A     

2 Adentro    1,15 0,2 A     

4 Adentro    1,08 0,2 A     

3 Fuera      0,94 0,2 A     

5 Fuera      0,8 0,2 A     

2 Fuera      0,68 0,2    B  

7 Fuera      0,6 0,2    B  

4 Fuera      0,56 0,2    B  

1 Fuera      0,49 0,2    B  

7 Adentro    0,42 0,2    B  

1 Adentro    0,35 0,2    B  

5 Adentro    0,21 0,2    B  

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

      

Modelos lineales generales y mixtos Abril de 2010 

        

Variable dependiente: Supervivencia     

        

Medidas de ajuste del modelo     

N   AIC   BIC  logLik Sigma R2_0 

42 56,76 76,75 -13,38 0,3 0,65 

AIC y BIC menores implica mejor     

        

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)    

                   numDF F-value p-value    

(Intercept)        1 133,96 <0,0001    

Altitud            6 7,53 0,0001    

Herbivoria         1 1,36 0,2536    

Altitud:Herbivoria 6 0,93 0,4879    

        

Efectos fijos       

                         Value Std.Error t-value p-value   

(Intercept)              0,26 0,17 1,52 0,14   

Altitud2                 0,63 0,24 2,62 0,0142   

Altitud3                 0,75 0,24 3,1 0,0044   
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Altitud4                 0,35 0,24 1,45 0,1594   

Altitud5                 -0,11 0,24 -0,44 0,6629   

Altitud6                 0,79 0,24 3,25 0,003   

Altitud7                 -0,15 0,24 -0,63 0,5316   

HerbivoriaFuera          0,13 0,24 0,52 0,6049   

Altitud2:HerbivoriaFuera -0,48 0,34 -1,4 0,1719   

Altitud3:HerbivoriaFuera -0,27 0,34 -0,78 0,4426   

Altitud4:HerbivoriaFuera -0,52 0,34 -1,53 0,1376   

Altitud5:HerbivoriaFuera 0,07 0,34 0,19 0,847   

Altitud6:HerbivoriaFuera -0,35 0,34 -1,02 0,3154   

Altitud7:HerbivoriaFuera -0,08 0,34 -0,23 0,8169   

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud   

Altitud Medias E.E.         

3 0,94 0,12 A       

6 0,94 0,12 A       

2 0,72 0,12 A       

4 0,41 0,12    B    

1 0,32 0,12    B    

5 0,25 0,12    B    

7 0,13 0,12    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Herbivoria 

Herbivoria Medias E.E.         

Adentro    0,58 0,06 A       

Fuera      0,48 0,06    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud*Herbivoria 

Altitud Herbivoria Medias E.E.       

6 Adentro    1,05 0,17 A     

3 Adentro    1,01 0,17 A     

2 Adentro    0,89 0,17 A     

3 Fuera      0,87 0,17 A     

6 Fuera      0,82 0,17 A     

4 Adentro    0,61 0,17    B  

2 Fuera      0,54 0,17    B  

1 Fuera      0,39 0,17    B  

5 Fuera      0,35 0,17    B  

1 Adentro    0,26 0,17    B  

4 Fuera      0,21 0,17    B  

7 Fuera      0,15 0,17    B  

5 Adentro    0,15 0,17    B  

7 Adentro    0,11 0,17    B  

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Modelos lineales generales y mixtos Julio de 2010 

        

Variable dependiente: Supervivencia     
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Medidas de ajuste del modelo     

N   AIC   BIC  logLik Sigma R2_0 

42 26,68 46,66 1,66 0,17 0,84 

AIC y BIC menores implica mejor     

        

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)    

                   numDF F-value p-value    

(Intercept)        1 91,14 <0,0001    

Altitud            6 22,73 <0,0001    

Herbivoria         1 0,05 0,8323    

Altitud:Herbivoria 6 1,12 0,3767    

        

Efectos fijos       

                         Value Std.Error t-value p-value   

(Intercept)              0,11 0,1 1,07 0,2954   

Altitud2                 0,68 0,14 4,81 <0,0001   

Altitud3                 0,64 0,14 4,52 0,0001   

Altitud4                 0 0,14 0 >0,9999   

Altitud5                 -0,11 0,14 -0,75 0,4572   

Altitud6                 -0,11 0,14 -0,75 0,4572   

Altitud7                 -0,11 0,14 -0,75 0,4572   

HerbivoriaFuera          0,15 0,14 1,08 0,2877   

Altitud2:HerbivoriaFuera -0,4 0,2 -2 0,0554   

Altitud3:HerbivoriaFuera -0,03 0,2 -0,13 0,8949   

Altitud4:HerbivoriaFuera -0,26 0,2 -1,3 0,2044   

Altitud5:HerbivoriaFuera 0 0,2 0 >0,9999   

Altitud6:HerbivoriaFuera -0,15 0,2 -0,77 0,4499   

Altitud7:HerbivoriaFuera -0,15 0,2 -0,77 0,4499   

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud   

Altitud Medias E.E.         

3 0,81 0,07 A       

2 0,66 0,07 A       

1 0,18 0,07    B    

5 0,08 0,07    B    

4 0,05 0,07    B    

6 0 0,07    B    

7 0 0,07    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Herbivoria 

Herbivoria Medias E.E.         

Fuera      0,26 0,04 A       

Adentro    0,25 0,04    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud*Herbivoria 

Altitud Herbivoria Medias E.E.       

3 Fuera      0,87 0,1 A     

2 Adentro    0,79 0,1 A     

3 Adentro    0,75 0,1 A     
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2 Fuera      0,54 0,1 A     

1 Fuera      0,26 0,1    B  

5 Fuera      0,15 0,1    B  

4 Adentro    0,11 0,1    B  

1 Adentro    0,11 0,1    B  

6 Adentro    0 0,1    B  

7 Fuera      0 0,1    B  

7 Adentro    0 0,1    B  

6 Fuera      0 0,1    B  

5 Adentro    0 0,1    B  

4 Fuera      0 0,1    B  

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

      

Modelos lineales generales y mixtos Diciembre de 2010 

        

Variable dependiente: Supervivencia     

        

Medidas de ajuste del modelo     

N  AIC   BIC  logLik Sigma R2_0 

42 1,55 21,53 14,22 0,11 0,57 

AIC y BIC menores implica mejor     

        

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)    

                   numDF F-value p-value    

(Intercept)        1 6,16 0,0193    

Altitud            6 6,16 0,0003    

Herbivoria         1 0,09 0,7612    

Altitud:Herbivoria 6 0,09 0,9964    

        

Efectos fijos       

                         Value Std.Error t-value p-value   

(Intercept)              0 0,06 0 >0,9999   

Altitud2                 0 0,09 0 >0,9999   

Altitud3                 0,26 0,09 2,88 0,0076   

Altitud4                 0 0,09 0 >0,9999   

Altitud5                 0 0,09 0 >0,9999   

Altitud6                 0 0,09 0 >0,9999   

Altitud7                 0 0,09 0 >0,9999   

HerbivoriaFuera          0 0,09 0 >0,9999   

Altitud2:HerbivoriaFuera 0 0,13 0 >0,9999   

Altitud3:HerbivoriaFuera 0,07 0,13 0,57 0,5705   

Altitud4:HerbivoriaFuera 0 0,13 0 >0,9999   

Altitud5:HerbivoriaFuera 0 0,13 0 >0,9999   

Altitud6:HerbivoriaFuera 0 0,13 0 >0,9999   

Altitud7:HerbivoriaFuera 0 0,13 0 >0,9999   

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud   

Altitud Medias E.E.         

3 0,3 0,05 A       

2 0 0,05    B    

7 0 0,05    B    
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6 0 0,05    B    

5 0 0,05    B    

4 0 0,05    B    

1 0 0,05    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Herbivoria 

Herbivoria Medias E.E.         

Fuera      0,05 0,02 A       

Adentro    0,04 0,02    B    

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 

        

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud*Herbivoria 

Altitud Herbivoria Medias E.E.       

3 Fuera      0,33 0,06 A     

3 Adentro    0,26 0,06 A     

6 Fuera      0 0,06    B  

7 Adentro    0 0,06    B  

2 Fuera      0 0,06    B  

2 Adentro    0 0,06    B  

4 Adentro    0 0,06    B  

5 Adentro    0 0,06    B  

5 Fuera      0 0,06    B  

4 Fuera      0 0,06    B  

1 Fuera      0 0,06    B  

7 Fuera      0 0,06    B  

1 Adentro    0 0,06    B  

6 Adentro    0 0,06    B  

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05) 
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Tabla 2. Resultados del análisis estadístico realizado con Modelos Lineales Generales y 

Mixtos (MLGs) y DGC (p<0,05) como test a posteriori para la interacción de la altitud y la 

herbivoría (0=sin herbivoría; 1=con herbivoría) sobre la supervivencia de renovales de 

Ruprechtia apetala. Los resultados se presentan como arco seno de la raíz cuadrada de la 

proporción de renovales, por fecha de muestreo a lo largo del gradiente altitudinal de las 

Sierras Grandes de Córdoba: A) Febrero 2010; B) Abril 2010; C) Julio 2010; D) Diciembre 

2010. El programa no pudo estimar el modelo de Abril de 2011 por falta de datos. 

 

Modelos lineales generales y mixtos Febrero de 2010  

         

Variable dependiente: Supervivencia      

         

Medidas de ajuste del modelo      

N   AIC    BIC   logLik Sigma R2_0  

84 125,2 158,93 -47,6 0,4 0,43  

AIC y BIC menores implica mejor      

         

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)     

                             numDF F-value p-value     

(Intercept)                  1 190,67 <0,0001     

Altitud.m.s.n.m              6 7,38 <0,0001     

Herbivoria                   1 0,63 0,4292     

Altitud.m.s.n.m:Herbivoria.. 6 1,27 0,2814     

         

Efectos fijos        

                             Value Std.Error t-value p-value    

(Intercept)                  0,68 0,16 4,19 0,0001    

Altitud.m.s.n.m2             0,29 0,23 1,27 0,2074    

Altitud.m.s.n.m3             0,33 0,23 1,44 0,1547    

Altitud.m.s.n.m4             -0,01 0,23 -0,02 0,9828    

Altitud.m.s.n.m5             -0,33 0,23 -1,41 0,163    

Altitud.m.s.n.m6             -0,07 0,23 -0,31 0,7568    

Altitud.m.s.n.m7             -0,55 0,23 -2,4 0,019    

HerbivoriaFuera              0,34 0,23 1,46 0,1486    

Altitud.m.s.n.m2:Herbivori.. -0,75 0,33 -2,3 0,0247    

Altitud.m.s.n.m3:Herbivori.. -0,29 0,33 -0,89 0,3768    

Altitud.m.s.n.m4:Herbivori.. -0,64 0,33 -1,96 0,0536    

Altitud.m.s.n.m5:Herbivori.. -0,21 0,33 -0,65 0,5183    

Altitud.m.s.n.m6:Herbivori.. -0,54 0,33 -1,65 0,1032    

Altitud.m.s.n.m7:Herbivori.. -0,41 0,33 -1,27 0,209    

         

Arco.Seno - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud.m.s.n.m  

Altitud.m.s.n.m Medias E.E.           

3 1,04 0,12 A         

1 0,85 0,12 A         

2 0,77 0,12 A         

4 0,53 0,12    B      

6 0,51 0,12    B      

5 0,42 0,12    B      

7 0,09 0,12       C   

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  
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Arco.Seno - Medias ajustadas y errores estándares para Herbivoria    

Herbivoria Medias E.E.          

Adentro    0,64 0,06 A        

Fuera      0,57 0,06    B     

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  

         

Arco.Seno - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud.m.s.n.m*Herbivoria  

Altitud.m.s.n.m Herbivoria Medias E.E.        

3 Fuera      1,06 0,16 A      

1 Fuera      1,02 0,16 A      

3 Adentro    1,02 0,16 A      

2 Adentro    0,98 0,16 A      

1 Adentro    0,68 0,16    B   

4 Adentro    0,68 0,16    B   

6 Adentro    0,61 0,16    B   

2 Fuera      0,57 0,16    B   

5 Fuera      0,48 0,16    B   

6 Fuera      0,41 0,16    B   

4 Fuera      0,38 0,16    B   

5 Adentro    0,36 0,16    B   

7 Adentro    0,13 0,16    B   

7 Fuera      0,05 0,16    B   

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  

       

       

Modelos lineales generales y mixtos   Abril de 2010 

         

Variable dependiente: Supervivencia      

         

Medidas de ajuste del modelo      

N   AIC   BIC  logLik Sigma R2_0   

42 31,74 51,72 -0,87 0,19 0,87   

AIC y BIC menores implica mejor      

         

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)     

                   numDF F-value p-value     

(Intercept)        1 151,32 <0,0001     

Altitud            6 25,53 <0,0001     

Herbivoria         1 0,49 0,4899     

Altitud:Herbivoria 6 4,92 0,0015     

         

Efectos fijos        

                         Value Std.Error t-value p-value    

(Intercept)              0,39 0,11 3,53 0,0015    

Altitud2                 0,62 0,15 4,03 0,0004    

Altitud3                 0,49 0,15 3,14 0,0039    

Altitud4                 -0,28 0,15 -1,81 0,0813    

Altitud5                 -0,39 0,15 -2,5 0,0187    

Altitud6                 -0,39 0,15 -2,5 0,0187    

Altitud7                 -0,39 0,15 -2,5 0,0187    
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HerbivoriaFuera          0,58 0,15 3,72 0,0009    

Altitud2:HerbivoriaFuera -1,17 0,22 -5,36 <0,0001    

Altitud3:HerbivoriaFuera -0,48 0,22 -2,21 0,0357    

Altitud4:HerbivoriaFuera -0,58 0,22 -2,63 0,0136    

Altitud5:HerbivoriaFuera -0,47 0,22 -2,15 0,0407    

Altitud6:HerbivoriaFuera -0,58 0,22 -2,63 0,0136    

Altitud7:HerbivoriaFuera -0,47 0,22 -2,15 0,0407    

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud    

Altitud Medias E.E.          

3 0,92 0,08 A        

2 0,71 0,08 A        

1 0,68 0,08 A        

4 0,11 0,08    B     

5 0,05 0,08    B     

7 0,05 0,08    B     

6 0 0,08    B     

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)   

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Herbivoria   

Herbivoria Medias E.E.          

Fuera      0,38 0,04 A        

Adentro    0,34 0,04    B     

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)   

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud*Herbivoria   

Altitud Herbivoria Medias E.E.          

2 Adentro    1,01 0,11 A        

3 Fuera      0,97 0,11 A        

1 Fuera      0,96 0,11 A        

3 Adentro    0,87 0,11 A        

2 Fuera      0,41 0,11    B     

1 Adentro    0,39 0,11    B     

7 Fuera      0,11 0,11       C  

5 Fuera      0,11 0,11       C  

4 Adentro    0,11 0,11       C  

4 Fuera      0,11 0,11       C  

5 Adentro    0 0,11       C  

6 Adentro    0 0,11       C  

7 Adentro    0 0,11       C  

6 Fuera      0 0,11       C  

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)   

       

Modelos lineales generales y mixtos Julio de 2010  

         

Variable dependiente: Supervivencia      

         

Medidas de ajuste del modelo      

N   AIC   BIC  logLik Sigma R2_0  

42 -12,25 7,74 21,12 0,09 0,3  

AIC y BIC menores implica mejor      
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Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)     

                   numDF F-value p-value     

(Intercept)        1 1,94 0,1749     

Altitud            6 1,94 0,1094     

Herbivoria         1 0,06 0,8045     

Altitud:Herbivoria 6 0,06 0,9989     

         

Efectos fijos        

                         Value Std.Error t-value p-value    

(Intercept)              0 0,05 0 >0,9999    

Altitud2                 0 0,07 0 >0,9999    

Altitud3                 0,11 0,07 1,51 0,142    

Altitud4                 0 0,07 0 >0,9999    

Altitud5                 0 0,07 0 >0,9999    

Altitud6                 0 0,07 0 >0,9999    

Altitud7                 0 0,07 0 >0,9999    

HerbivoriaFuera          0 0,07 0 >0,9999    

Altitud2:HerbivoriaFuera 0 0,1 0 >0,9999    

Altitud3:HerbivoriaFuera 0,05 0,1 0,47 0,6438    

Altitud4:HerbivoriaFuera 0 0,1 0 >0,9999    

Altitud5:HerbivoriaFuera 0 0,1 0 >0,9999    

Altitud6:HerbivoriaFuera 0 0,1 0 >0,9999    

Altitud7:HerbivoriaFuera 0 0,1 0 >0,9999    

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud    

Altitud Medias E.E.          

3 0,13 0,04 A        

7 0 0,04    B     

6 0 0,04    B     

5 0 0,04    B     

4 0 0,04    B     

1 0 0,04    B     

2 0 0,04    B     

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Herbivoria  

Herbivoria Medias E.E.          

Fuera      0,02 0,02 A        

Adentro    0,02 0,02    B     

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud*Herbivoria  

Altitud Herbivoria Medias E.E.        

3 Fuera      0,15 0,05 A      

3 Adentro    0,11 0,05 A      

6 Adentro    0 0,05    B   

7 Fuera      0 0,05    B   

1 Fuera      0 0,05    B   

5 Fuera      0 0,05    B   

4 Adentro    0 0,05    B   
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4 Fuera      0 0,05    B   

5 Adentro    0 0,05    B   

2 Adentro    0 0,05    B   

1 Adentro    0 0,05    B   

2 Fuera      0 0,05    B   

7 Adentro    0 0,05    B   

6 Fuera      0 0,05    B   

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  

       

Modelos lineales generales y mixtos Diciembre de 2010  

         

Variable dependiente: Supervivencia      

         

Medidas de ajuste del modelo      

N   AIC    BIC   logLik Sigma R2_0  

42 -43,62 -23,64 36,81 0,05 0,32  

AIC y BIC menores implica mejor      

         

Pruebas de hipótesis marginales (SC tipo III)     

                   numDF F-value p-value     

(Intercept)        1 1 0,3259     

Altitud            6 1 0,4448     

Herbivoria         1 1 0,3259     

Altitud:Herbivoria 6 1 0,4448     

         

Efectos fijos        

                         Value Std.Error t-value p-value    

(Intercept)              0 0,03 0 >0,9999    

Altitud2                 0 0,04 0 >0,9999    

Altitud3                 0 0,04 0 >0,9999    

Altitud4                 0 0,04 0 >0,9999    

Altitud5                 0 0,04 0 >0,9999    

Altitud6                 0 0,04 0 >0,9999    

Altitud7                 0 0,04 0 >0,9999    

HerbivoriaFuera          0 0,04 0 >0,9999    

Altitud2:HerbivoriaFuera 0 0,06 0 >0,9999    

Altitud3:HerbivoriaFuera 0,11 0,06 1,87 0,0719    

Altitud4:HerbivoriaFuera 0 0,06 0 >0,9999    

Altitud5:HerbivoriaFuera 0 0,06 0 >0,9999    

Altitud6:HerbivoriaFuera 0 0,06 0 >0,9999    

Altitud7:HerbivoriaFuera 0 0,06 0 >0,9999    

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud    

Altitud Medias E.E.          

3 0,05 0,02 A        

7 0 0,02    B     

4 0 0,02    B     

6 0 0,02    B     

5 0 0,02    B     

1 0 0,02    B     

2 0 0,02    B     
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Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Herbivoria  

Herbivoria Medias E.E.          

Fuera      0,02 0,01 A        

Adentro    0 0,01    B     

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  

         

Supervivencia - Medias ajustadas y errores estándares para Altitud*Herbivoria  

Altitud Herbivoria Medias E.E.        

3 Fuera      0,11 0,03 A      

7 Fuera      0 0,03    B   

1 Fuera      0 0,03    B   

5 Fuera      0 0,03    B   

6 Fuera      0 0,03    B   

4 Fuera      0 0,03    B   

4 Adentro    0 0,03    B   

6 Adentro    0 0,03    B   

5 Adentro    0 0,03    B   

7 Adentro    0 0,03    B   

2 Fuera      0 0,03    B   

2 Adentro    0 0,03    B   

1 Adentro    0 0,03    B   

3 Adentro    0 0,03    B   

Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0,05)  

 


