
Introducción

La costa de la Ciudad Autónoma de Buenos 
Aires (CABA) y sus alrededores es el resultado de 
la acción de fenómenos naturales y del proceso de 
urbanización. Las obras de relleno realizadas en 
los últimos 200 años condujeron a la incorpora-
ción de más de 2500 Ha (Volpedo, 2007; Marcomi 

& López, 2011). Este proceso dinámico dio como 
resultado la aparición de un mosaico de ambien-
tes que constituyen el Corredor Costero Natural 
(Faggi, 1998; Hoc et al., 1999). Debido a que tales 
áreas son el resultado de una respuesta biótica 
a nuevas condiciones generadas por la actividad 
humana, las mismas pueden ser consideradas 
como “neoecosistemas” (Hobbs et al., 2006).
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Abstract: Aspects of the vegetation dynamics of a coastal environment of the Rio de la Plata: pheno-
logical patterns and evolution of chlorophyll content. The coast of Buenos Aires City and its surroundings 
have been modified by work of refilling, giving place to the creation of areas colonized by vegetation of continental 
origin, as well as by species transported by the rivers Paraná and Uruguay. Given that these areas result from 
the biotic response to human-induced conditions, they may be considered “novel ecosystems”. Even though in-
formation is available with regards to their structure, no studies have been performed on their dynamics. In the 
present work, changes of foliar phenology and chlorophyll content were studied during a whole year in twelve 
representative species of different biotypes at a Tipuana tipu wood, growing on landfills. Data were analyzed with 
multivariate statistical methods. The analysis of leaf phenophases revealed two main strategies of developmental 
complementarity: in evergreen species, groups were characterized by differences in the relative abundance of the 
different phenofases across the year; while in deciduous species groups differed on either the period where certain 
phenofases peacked , and/or on their relative duration. The analysis chlorophyll content revealed five groups of 
species according to the time period when their foliage was photosynthetically active, and allowed us to character-
ize the months of maximum productivity in the system.

Key words: Anthropic environment, chlorophyll, phenological complementarity, novel ecosystem, biotypes.

Resumen: Las costas de la Ciudad Autónoma de Buenos Aires presentan áreas de relleno colonizadas por vegeta-
ción tanto de origen continental como por especies transportadas por los ríos Paraná y Uruguay. Dado que las mis-
mas son el resultado de una respuesta biótica a condiciones generadas por la actividad antrópica,  pueden ser consi-
deradas “neoecosistemas”. Si bien existe información sobre la estructura de estas áreas, se carece de estudios sobre 
su dinámica. En el presente trabajo se analizó la fenología foliar y la variación del contenido de clorofila a lo largo 
de un año, en doce especies representativas de diferentes tipos biológicos de un bosque costero de Tipuana tipu. Los 
datos fueron analizados con métodos de clasificación multivariados. El análisis de clasificación de las fases fenoló-
gicas permitió identificar dos tipos de estrategias de complementariedad en el desarrollo: las especies perennifolias 
se agruparon en función de los valores de abundancia relativa de las distintas fenofases, mientras que las deciduas 
evidenciaron una asincronía en los períodos con máximo porcentaje relativo de ciertas fenofases, o en la duración 
de las mismas. El análisis de los valores de contenido de clorofila permitió diferenciar cinco grupos de especies en 
función del período fotosintéticamente activo, y caracterizar los meses de máxima productividad del sistema.

Palabras clave: Ambiente antrópico, clorofila, complementariedad fenológica, neoecosistema, tipos biológicos.
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Las tierras ganadas al río son colonizadas 
tanto por la vegetación de los alrededores, de 
origen continental, como por especies transpor-
tadas por los ríos Paraná (especies de linaje cha-
queño paranaense) y Uruguay (especies de linaje 
paranaense). Por lo tanto, si bien estos ambien-
tes permiten conservar parte de la biodiversidad 
característica de las comunidades naturales ri-
bereñas de la Cuenca del Plata, a su vez se han 
convertido en hábitats para numerosas especies 
exóticas con las cuales deben interactuar. La 
variabilidad de las condiciones ambientales a lo 
largo del año (estacionalidad) ofrece una dimen-
sión importante donde puede operar el proceso 
de adecuación a la vida comunitaria (Tivy, 1971; 
French & Sauer, 1974; Madanes, 1999). En este 
sentido, la complementariedad fenológica, es de-
cir la organización temporal de las fases de desa-
rrollo de las diferentes especies, puede contribuir 
a optimizar el uso de los recursos (luz, agua, ni-
trógeno) facilitando la coexistencia de potencia-
les competidores (Glumon et al., 1983; Rathcke 
& Lacey, 1985; Hooper, 1998). En efecto, estudios 
en diferentes ecosistemas naturales han demos-
trado que la existencia de asincronía en el desa-
rrollo fenológico es un factor  relevante para la 
diversificación del uso de recursos entre especies, 
y el aumento de la cobertura total anual (estima-
dor de la productividad) (Campanella & Bertiller, 
2008; Hooper et al., 2005). Sin embargo, existe 
poca información sobre el rol que cumpliría la 
complementariedad fenológica en la dinámica de 
neoecosistemas. En este  sentido, Fridley (2012). 
señala que el éxito de las especies invasoras en 
algunos bosques decíduos disturbados se debería 
en gran medida a que una parte importante  de la 
fotosíntesis realizada por las mismas  ocurre du-
rante el otoño, cuando la mayoría de las especies 
nativas perdieron sus hojas Esta asincronía en 

la fenología afectaría tanto la biodiversidad del 
sistema como el patrón estacional de la producti-
vidad del mismo.

Las comunidades vegetales próximas al Río 
de la Plata han sido estudiadas en la Reserva 
Ecológica Costanera Sur por Faggi (1998) y Cavia 
(2006), en el Refugio Educativo de la Ribera Norte 
por Kalesnik et al. (2005) y Cavia (2006), y en el 
Parque Natural Ciudad Universitaria por Sartori 
& Picca (2009). Estos trabajos se centran en la 
descripción estructural de las comunidades vege-
tales, pero no abordan el estudio de su dinámica. 
Sin embargo, Ignatieva (2008) señala que para la 
implementación tanto de proyectos de restaura-
ción como planes de manejo es importante com-
prender los procesos ecológicos que rigen la diná-
mica del sistema. La falta de una política clara de 
planificación y uso de estos ambientes, sumado 
a la escasa información existente sobre aspectos 
vinculados a su funcionamiento, conducen a la 
necesidad de incentivar investigaciones que con-
tribuyan a la comprensión de su estructura y su  
dinámica, a fin de generar de pautas de manejo.

Con el fin de contribuir al conocimiento de la 
dinámica de una comunidad producto de una su-
cesión espontánea sobre  tierras de relleno, en el 
presente trabajo nos propusimos analizar el pa-
trón fenológico vegetativo con el fin de determi-
nar el grado de complementariedad fenológica, y 
la variación temporal del contenido de clorofila 
como un estimador de los cambios en la producti-
vidad de la comunidad a lo largo del año.

MATERIALES Y MÉTODOS

Área de estudio
El área de estudio se encuentra próxima al 

Río de la Plata en tierras ganadas a éste ubicadas 
en el predio de la Ciudad Universitaria (S 34° 38´ 

Fig.1. Ubicación del área de estudio.



31González et al.: Desarrollo fenológico y contenido de clorofila en un ambiente antrópico

- O 58° 28´) en la Ciudad Autónoma de Buenos 
Aires. En dicho predio pueden diferenciarse cua-
tro ambientes: a) construcciones; b) parquizada; 
c) isla, constituida por un mosaico de comuni-
dades producto del proceso de invasión riparia y 
d) mosaico de comunidades producto del proceso 
de invasión de especies riparias y continentales 
(Volpedo, 2007). El estudio se desarrolló en el 
bosque de Tipa (Tipuana tipu (Benth.) Kuntze) 
del ambiente d, localizado en los terrenos cerca-
nos al río (Fig. 1). En el mismo pueden diferen-
ciarse trestipos biológicos principales (árboles, 
arbustos y herbáceas), constituidos por espe-
cies siempreverdes o deciduas los dos primeros 
y por especies de ciclo de vida anual o perenne 
las herbáceas. El clima de la región es templado 
pampeano, con veranos calurosos e inviernos 
frescos. La temperatura media anual es de 17º C 
y la precipitación media es de 1150 mm., siendo 
las lluvias más frecuentes en otoño, primavera y 
verano (Servicio Meteorológico Nacional).

Selección de especies representativas de 
los distintos tipos biológicos 

En base a la abundancia y/o constancia rela-
tiva de las especies del bosque de Tipa (Madanes, 
2007) se eligieron las siguientes especies repre-
sentativas de cada tipo biológico: 
Arbóreas: especies deciduas: Acer negundo L. 
(Aceraceae), Melia azederach L.(Meliaceae), 
Tipuana tipu (Benth.) Kuntze (Fabaceae) y 
Morus sp. L. (Moraceae); especies siempreverdes: 
Ligustrum sinensis Lour. (Oleaceae) y Ligustrum 
lucidum W.T. Aiton (Oleaceae).
Arbustivas: especies siempreverdes: Baccharis 
salicifolia (Ruiz & Pav.) Pers. (Asteraceae) y 
Ricinus communis L. (Euphorbiaceae); especie 
semidecidua: Abutilon pauciflorum A. St.-Hil. 
(Malvaceae).
Herbáceas: especies perennes: Convolvulus ar-
vensis L. (Convolvulaceae) y Parietaria debilis 
G. Forst. (Urticaceae); especie anual: Humulus 
japonicus Siebold & Zucc. (Cannabaceae).

Para el estudio de las variables que a contin-
uación se indican se eligió como unidad experimen-
tal de los tipos biológicos arbóreo y arbustivo, un 
ejemplar representativo de cada especie. En tanto 
que para las herbáceas la unidad muestral fue un 
parche de 1 m2 designado en forma aleatoria dentro 
cada población para cada fecha de muestreo.

Variables analizadas
Fenología foliar. Las observaciones fenológicas 
se realizaron a mediados de la primer (I) y seg-
unda (II) quincena de cada mes, desde septiem-

bre de 2006 hasta agosto 2007. Para todas las 
especies seleccionadas se establecieron en forma 
visual tres estadios fenológicos en base a los cri-
terios morfológicos definidos por el tamaño de 
la hoja y verdor relativo: hojas jóvenes (HJ), ho-
jas maduras (HM) y hojas senescentes (HS). La 
abundancia relativa de cada fenofase se estimó 
visualmente como el porcentaje de hojas en dicha 
fenofase respecto del total de hojas presentes en 
cada unidad experimental.

En cuatro fechas representativas de las esta-
ciones del año, correspondientes a los muestreos 
Abr I, Jul I, Oct I y Dic II, se determinó la cober-
tura foliar total para cada individuo de las espe-
cies leñosas  analizadas según la escala grafica de 
Hays et al.(1981), y en las herbáceas de acuerdo a 
la escala de Braun- Blanquet (1979).

Contenido de clorofila. Para la estimación del 
contenido de clorofila se utilizó el medidor SPAD 
Chlorophyll Meter 502 (Minolta, Japón). En cada 
fecha de muestreo se eligieron 30 hojas al azar del 
estadio fenológico dominante por unidad experi-
mental. Las mediciones se efectuaron en las pri-
meras horas de la tarde. Las lecturas se realizaron 
en la parte central de la lámina en las hojas sim-
ples y en el segundo folíolo derecho contando desde 
la base en las hojas compuestas. Las mediciones 
fueron sincrónicas con las de fenología. Debido a 
que en el estadio senescente hay una considerable 
pérdida de la función fotosintética, las mediciones 
en una dada unidad experimental se suspendieron 
cuando el porcentaje de hojas senescentes superó 
el 80 % de la cobertura foliar. Los valores de conte-
nido de clorofila se expresan como unidades SPAD 
(Marquard & Tipton, 1987), asignándose valor 0 
cuando las mediciones fueron interrumpidas.

Análisis de los datos
A fin de caracterizar el patrón fenológico 

y la evolución temporal del contenido de cloro-
fila  se realizaron análisis de clasificación em-
pleando la distancia Euclideana y el ligamiento 
promedio no ponderado (Unweighted pair-group 
method average, UPGMA), utilizando el pro-
grama STATISTICA (Stat Soft Inc., 1995). Para 
el patrón fenológico se empleó el porcentaje de 
abundancia relativa de la fenofase juvenil y/o ma-
dura de las 12 especies analizadas durante el año 
de muestreo. Se realizó un análisis en Modo Q y 
R para clasificar las fases fenológicas y las fechas 
de muestreo, respectivamente. Para analizar el 
contenido de clorofila se consideraron los valores 
promedios de las lecturas SPAD para cada una de 
las especies seleccionadas. 
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RESULTADOS

Patrón fenológico de la comunidad
Los árboles deciduos presentaron el máxi-

mo desarrollo de las hojas juveniles (HJ) en la 
estación primaveral (período de muestreo com-
prendido entre Sep I y Nov I; Fig. 2, A-D). Esta 
fenofase es rápidamente remplazada por el esta-
dio de hojas maduras (HM), siendo ésta la fase 
dominante hasta mediados del otoño o inicio del 
invierno, dependiendo de la especie. Dado que 
en este grupo las fases juvenil y senescente son 
breves, el solapamiento de fenofases es bajo, 
limitándose principalmente al inicio y al final 
del periodo en estudio. La cobertura foliar en oc-
tubre fue baja para Morus sp. y M. azedarach, 
debido a que solo presentaban HJ, mientras que 
en A. negundo fue mayor debido a la presencia 
simultánea de HJ y HM. Por el contrario, la co-
bertura foliar en el mismo período fue nula en T. 
tipu dado que el rebrote ocurre recién a fines de 
primavera. Cabe señalar que si bien la mayoría 
de estas especies pierden sus hojas hacia fines de 
otoño, T. tipu mantiene valores altos de cober-
tura hasta el mes de julio inclusive.

En los árboles y arbustos siempreverdes to-
das las fenofases por lo general abarcan largos 
periodos y las HM son las que presentan el may-
or porcentaje de abundancia relativa a lo largo 
del año (Fig. 2, E-H). Si bien en la mayoría de 
estas especies la cobertura foliar es superior al 
85% durante la primavera hasta el inicio del in-
vierno, en L. lucidum el valor decae a partir de 
octubre debido al incremento del porcentaje de 
hojas senescentes (HS) y juveniles. En la estación 
invernal la fase senescente cobra importancia en 
las especies L. sinense, B. salicifolia y R. com-
munis, mientras que en L. lucidum mantiene 
valores relativamente bajos durante la mayor 
parte del año (Fig. 2, E). A. pauciflorum, única 
especie semidecidua, no presenta una fenofase 
claramente dominante a lo largo del año como 
en el caso de las especies siempreverdes, aunque 
al igual que éstas, la cobertura foliar total dis-
minuye en la estación invernal (Fig. 2, I).

Las herbáceas perennes presentan por lo gen-
eral largos períodos con solapamiento de fenofas-
es diferentes, sin embargo la abundancia relativa 
de las mismas difiere entre especies (Fig. 2, J-K). 
Como consecuencia de esto se observa que, mien-
tras que P. debilis registra una alta cobertura 
foliar durante todo el año, en C. arvensis esta  
disminuye a partir del otoño debido al progresivo 
aumento de la fase senescente. H. japonicus, úni-
ca herbácea anual dominante en esta comunidad, 

se caracteriza por presentar un rápido desarrollo 
de la fenofase juvenil a principios de noviembre, 
siendo ésta inmediatamente reemplazada por las 
HM durante todo el verano y la primera mitad 
del otoño (Fig. 2, L). En el otoño hay un aumento 
de HS, las que alcanzan su máxima abundancia 
en el mes de junio. Tanto en la fecha invernal 
(Jul I) como en la primaveral (Oct I) H. japonicus  
no presenta cobertura foliar.

A partir del análisis de clasificación de los 
estadios fenológicos juvenil y maduro de todas 
las especies analizadas (Fig. 3) se pudieron dif-
erenciar dos grandes grupos, A y B, con dos (AI 
y AII) y tres (BI, BII y BIII) subgrupos, respecti-
vamente, relacionados con la duración y el grado 
de abundancia relativa de las fases dominantes 
(Fig. 4). En el grupo A las distintas especies se 
asocian principalmente en función del compor-
tamiento temporal de las HJ en tanto que en el 
B lo hacen en función de las HM. En el grupo 
A, el período de mayor abundancia relativa de la 
fenofase juvenil abarca desde el inicio de la pri-
mavera hasta mediados del verano (periodos a y 
b1’, según el análisis de clasificación en Modo R, 
Fig. 3). Dentro del grupo A, las fenofases juve-
niles que conforman el subgrupo AI presentan la 
máxima abundancia relativa durante la primav-
era tardía y verano temprano, mientras que en 
AII los máximos ocurren durante la primavera 
temprana (Sep I y Oct II, Fig. 4). Cabe destacar 
que en este grupo, mientras que los porcentajes 
de abundancia de dicha fenofase son cercanos 
al 100% en las especies deciduas (A. negundo, 
Morus sp. y M. azedarach), en las especies siem-
preverdes los valores no llegan a ser tan elevados 
dada la superposición de fenofases. 

El gran grupo B se divide en tres subgrupos, 
BI, BII y BIII, diferenciados por las particulari-
dades que presenta la fenofase madura. El prim-
er subgrupo, integrado por una única especie (T. 
tipu), se caracteriza por presentar baja o nula 
abundancia de HM durante la primavera y los 
primeros meses de verano, alcanzando sus val-
ores máximos durante el periodo otoño-invierno 
(Fig. 4). El subgrupo BII integra a las especies 
cuyas HM concentran los valores máximos de 
abundancia durante el verano y el otoño, mien-
tras que en el subgrupo BIII, la abundancia rela-
tiva de HM se mantiene elevada durante todo el 
año (Fig. 4).
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Fig. 2. Abundancia relativa (%) de los diferentes estadios fenológicos a lo largo del año (líneas) y cobertura foliar 
total (%) en cuatro fechas representativas de cada estación (barras) en las especies estudiadas, agrupadas por tipo 
biológico. (◊) hojas jóvenes, (Δ) hojas maduras, (□) hojas senescentes.
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Evolución de las lecturas SPAD y su rel-
ación con el contenido de clorofila

A partir del análisis de clasificación de las 
lecturas del SPAD (Fig. 5) pudieron diferenciar-
se dos grandes grupos: uno (grupo A) que inclu-
ye a las especies que presentaron valores SPAD 
bajos o nulos en algún periodo del año (ya sea 
por el incremento de la fenofase senescente o 
por la ausencia total de hojas), y otro (grupo B) 
que reúne a aquellas en las que las lecturas se 
mantuvieron elevadas durante la mayor parte 
del año (Fig. 6). A su vez, el gran grupo A se 
divide en tres subgrupos: el subgrupo AI está 
constituido por A. negundo, diferenciándose del 
resto por el largo periodo con ausencia de  lec-
turas por entrar tempranamente en senescencia 
(Fig. 6). En el subgrupo AII, que incluye a C. ar-
vensis, H. japonicus, A. pauciflorum, P. debilis 
y Morus sp. la mayoría de las especies no pre-
sentan registros SPAD durante gran parte de 
la estación invernal, con excepción de P. debilis, 

que por ser una herbácea perenne, no registra 
interrupciones (Fig. 6). El subgrupo AIII está 
constituído por M. azedarach que si bien tam-
poco presenta registros en la estación invernal 
(Jun II a Ago II), se diferencia de las restantes 
por tener valores SPAD más elevados durante el 
resto del año (Fig. 6). 

El gran grupo B se divide a su vez en dos 
subgrupos. El subgrupo BI (que incluye a las 
especies siempreverdes L. sinense, L. lucidum, 
B. salicifolia y R. communis) se caracteriza por 
la presencia de valores SPAD elevados y conti-
nuos a lo largo del año (Fig. 6). Finalmente, el 
subgrupo BII, constituido por T. tipu, es el único 
que registra valores SPAD bajos o nulos duran-
te gran parte de la primavera (Ago II a Oct. II), 
dado que en este período dicha especie pierde la 
mayor parte de sus hojas o las mismas se hallan 
en estado avanzado de senescencia (Fig. 6). Cabe 
señalar que las especies que integran estos dos 
subgrupos son las únicas que coinciden con dos 
de los subgrupos generados a partir del análisis 
de clasificación de las fenofases foliares (BI y 
BIII, Fig. 4).

DISCUSIÓN

Tanto a nivel mundial como local, son cada 
vez más abundantes las zonas donde se desa-
rrollan neoecosistemas, ya sea por la alteración 
antrópica de regiones naturales como por la ge-
neración de nuevos espacios colonizables por la 
vegetación. Dado que en estos ensambles bióticos 
se generan interacciones entre especies que no 
coexisten naturalmente, hay un creciente interés 
por la comprensión de su dinámica en parte para 
facilitar  la implementación de pautas de manejo 
(Hobbs et al., 2006).

Patrón fenológico de la comunidad
Teniendo en cuenta que el sitio de estudio se 

localiza en un área de clima templado pampeano, 
es de esperar que la estacionalidad constituya una 
variable clave de ajuste en la fenología de las es-
pecies. No obstante, dentro de un mismo tipo bio-
lógico es probable que no todas las especies que lo 
integran en un área dada respondan de manera si-
milar a los mismos factores climáticos (Sarmiento 
& Monasterio, 1983; Smith-Ramirez & Armesto, 
1994). Coincidente con esto, nuestros resultados 
muestran que las especies pertenecientes a un 
mismo tipo biológico y fenológicamente caducas 
presentaron diferencias en sus patrones en cuan-
to a intensidad y duración de las fenofases. Es así 
que, si bien los árboles deciduos (Morus sp., M. 

Fig. 3. Dendrogramas del análisis de clasificación de 
los estadios fenológicos (juvenil y maduro) agrupados 
por a) especies (Modo R) y b) por fechas (Modo Q). Las 
especies se abreviaron utilizándose las primeras tres 
letras de los epítetos genéricos y específicos respectivos. 
HJ, hojas jóvenes; HM, hojas maduras.
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azedarach, A. negundo y T. tipu) se diferenciaron 
del resto de las especies por tener un bajo grado de 
superposición de las distintas fenofases, dentro de 
este grupo la aparición de hojas jóvenes así como 
el inicio de la fase senescente varían considerable-
mente. Por lo tanto, las diferencias en el desarrollo 
fenológico observadas en las especies deciduas evi-
dencian una asincronía en los momentos en que se 
alcanzan los porcentajes máximos de abundancia 
de las distintas fenofases y/o en la duración de las 
mismas (v.g. alta complementariedad). El ejemplo 
más extremo lo hallamos en T. tipu, única arbórea 
nativa en la comunidad de estudio, en la cual la 
senescencia y pérdida de hojas se produce en el 
invierno tardío o inicios de la primavera. Este des-
plazamiento del período productivo respecto a las 
otras especies arbóreas podría contribuir a un ma-
yor ajuste en la utilización del recurso lumínico.

Por el contrario, tanto las especies herbá-
ceas como el arbusto semidecíduo presentaron 
dos o más estadios fenológicos simultáneos du-
rante largos periodos del año como ocurre con 
las siempreverdes. No obstante, en este grupo 
existe una complementariedad en el desarrollo 
que resulta de las diferencias en los valores de 
abundancia relativa de las fenofases con dife-
rente potencial fotosintético. Estos resultados 
son coincidentes con el patrón descrito para 
malezas anuales y perennes de agroecosiste-
mas y de borde de caminos en climas simila-
res al área de estudio (Madanes et al., 1996; 
Madanes, 1999).

Evolución del contenido de clorofila en la 
comunidad 

Como era de esperar, el análisis de los patro-
nes temporales del contenido de clorofila evi-
denció una clara diferencia entre las especies 
deciduas y las siempreverdes. No obstante, al 
comparar el contenido de clorofila de las hojas 
con máximo potencial fotosintético (v.g. HM) de 
las especies representativas de ambos grupos, no 
se detectaron diferencias significativas entre los 
mismos (deciduas: 45,54 ± 12,16 y siempreverdes 
45,82 ± 12,39 unidades SPAD). Esto difiere con 
lo reportado por algunos autores, quienes sostie-
nen que el contenido de clorofila en las hojas de 
especies deciduas es mayor que en las siempre-

Fig. 4. Evolución temporal de las fenofases juvenil y 
madura (% cobertura) en las diferentes especies, agrupadas 
a partir del análisis de clasificación en Modo Q. En el eje 
de abscisas se indican los agrupamientos de las fechas de 
muestreo obtenidos a partir del análisis de clasificación 
en Modo R. Las especies se abreviaron utilizándose las 
primeras tres letras de los epítetos genéricos y específicos 
respectivos. HJ, hojas jóvenes; HM, hojas maduras.
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verdes debido a que en las primeras la actividad 
fotosintética se concentra en un período acota-
do del año (Prior et al., 2003). Esta hipótesis, no 
obstante, se verificaría principalmente cuando se 
comparan individuos pertenecientes a especies 
taxonómicamente emparentadas, no siendo ge-
neralizable a cualquier ensamble tal como sugie-
ren nuestros resultados. 

Ahora bien, cuando se analizan los valores 
SPAD promedio de las hojas maduras de las espe-
cies agrupadas por tipo biológico durante los pe-
riodos en que dicha fenofase fue dominante, se ob-
serva que el grupo de los árboles (tanto deciduos 
como siempreverdes) tuvo lecturas más altas que 
el grupo de los arbustos y éstos, a su vez, que las 
herbáceas (53,46 ± 7,9; 43,03 ± 10,05; 31,90 ± 2,5 
unidades SPAD, respectivamente; p< 0,001 en to-
das las comparaciones). Estas diferencias concuer-
dan con los datos reportados por D´Antoni et al. 
(2006) en un estudio realizado en un área similar, 
como así también con observaciones de otros auto-
res en diferentes ecosistemas (Bray, 1960). Dicha 

tendencia podría relacionarse en parte al hecho de 
que en las leñosas existe una elevada proporción 
de tejido no fotosintético que debe mantenerse en 
épocas desfavorables (Bray, 1960).

Al promediar los valores SPAD registrados en 
las distintas especies en cada uno de los períodos 
obtenidos según el análisis de clasificación en modo 
R, se observa que el contenido de clorofila en el sis-
tema alcanza su máximo valor en la primavera tar-
día, verano temprano (Fig. 7). Este resultado puede 
explicarse a partir del análisis de los datos de feno-
logía. En efecto, desde el inicio de la primavera la 
producción de hojas jóvenes comienza a incremen-
tarse en la mayoría de las especies, superponién-
dose rápidamente con la fenofase madura. Esto 
produce un aumento en la cobertura foliar total del 
sistema. Asimismo, el periodo primavera tardía, ve-
rano temprano se caracteriza no solo por presentar 
a todas las especies con ambas fenofases fotosintéti-
camente activas, sino que además es uno de los que 
posee menor proporción de hojas senescentes (Fig. 
8). Por lo tanto, podemos concluir que este periodo 
correspondería al de mayor potencial fotosintético 
y, consecuentemente, productividad de la comuni-
dad. En el periodo verano tardío, otoño temprano 
la mayoría de las especies presentan una disminu-
ción en la abundancia relativa de HJ, sumado al 
incremento de la fenofase senescente. Estos even-
tos se asocian con una ligera disminución del valor 
promedio SPAD en la comunidad. Por último, en 
el periodo invernal (otoño tardío- invierno) las HJ 
tienen los valores más bajos de abundancia relati-
va, mientras que la fenofase senescente alcanza los 
niveles máximos, particularmente en las especies 
deciduas y herbáceas, razón por la cual el sistema 
evidencia una marcada caída en el contenido pro-
medio de clorofila.

CONCLUSIONES

Nuestros resultados permitieron identificar 
dos tipos de estrategias de complementariedad 
fenológica en esta comunidad: por un lado, las es-
pecies perennifolias se agruparon en función de 
los valores de abundancia relativa de las distin-
tas fenofases, mientras que las deciduas eviden-
ciaron una asincronía en los períodos con máxi-
mo porcentaje relativo de ciertas fenofases, o en 
la duración de las mismas. Así mismo, el análisis 
de los valores de contenido de clorofila permitió 
diferenciar cinco grupos de especies en función 
del período fotosintéticamente activo, y caracte-
rizar al periodo comprendido entre la primavera 
tardía y al verano temprano como el de máxima 
productividad de la comunidad.

Fig. 5. Dendrogramas del análisis de clasificación de 
las lecturas SPAD agrupadas por a) especies (Modo R) 
y b) por fechas (Modo Q). Las especies se abreviaron 
utilizándose las primeras tres letras de los epítetos 
genéricos y específicos respectivos.
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