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PRÓLOGO

La relación entre el hombre y los animales es 
tan antigua como el hombre mismo y continúa 
hasta la actualidad. Las sociedades humanas 
han establecido una relación con la naturaleza, 
en particular el mundo animal, que excede lo 
meramente económico y alcanza todas las esferas 
de la vida cultural (social, simbólica, política).
Los trabajos que integran este número de 
Cuadernos Series Especiales apuntan a indagar 
en diferentes aspectos de las relaciones entre la 
conducta humana y los animales, desde diferentes 
perspectivas. Dichos trabajos fueron algunos de 
los originalmente presentados en el Simposio 
“Conductas Culturales hacia los Animales en 
América del Sur: pasado y presente”, coordinado 
por los Dres. Hugo Yacobaccio y Daniel Olivera, 
en el marco del 54º Congreso Internacional de 
Americanistas “Construyendo Diálogos en las 
Américas” celebrado en la ciudad de Viena, 
Austria, entre el 15 y 20 de julio de 2012.
El Simposio apuntaba a discutir la conducta 
humana en relación a los animales en diferentes 
contextos sociales y temporales. El objetivo era 
intentar cubrir la mayoría de las relaciones que 
los grupos humanos han generado con el mundo 
animal, tanto silvestre como domesticado, en 
América. 
Como las investigaciones han puesto en evidencia, 
desde el temprano poblamiento del Continente 
los grupos humanos establecieron profundas 
relaciones con las especies animales. Si bien los 
animales fueron y son un factor en la subsistencia 
humana, su importancia también incluye las 
esferas social, económica, política y simbólica. 
Por ello, el Simposio apuntaba hacia uno de los 
elementos claves en dirección a entender tanto los 
procesos culturales presentes como prehistóricos 
en América. 
Entre los intereses del Simposio figuraban, de 
manera no excluyente, las relaciones cazador – 
presa, el proceso de  amansamiento y domesticación, 
manejo económico y conservación, el animal 

como valor social y simbólico, etc. Sin embargo, 
no se limitaba a cubrir estos aspectos desde la 
Arqueología, sino intentaba incluir contribuciones 
de la Antropología, la Etnobiología, la Historia o la 
Geografía, porque la interacción entre los animales 
y la sociedad humana involucra diferentes áreas de 
la vida social y natural. Como es posible apreciar en 
las contribuciones de este volumen los resultados 
fueron auspiciosos y cubrieron las expectativas 
originales del Simposio.
Los trabajos de Urquiza y Aschero y Mercoli et 
al., utilizan la pespectiva zooarqueológica para 
explorar aspectos de la relación de las especies 
animales, especialmente los camélidos silvest-
res y domesticados, con los grupos humanos en 
contextos ambientales áridos o semiáridos, a di-
ferentes escalas temporales y, especialmente,  en 
su significación económico-social. Los resultados 
dan cuenta de la importancia del recurso para los 
grupos humanos y de su relación con los procesos 
socio-culturales en los diferentes contextos andi-
nos considerados.
Nogueira de Queiroz et al. nos ofrecen evidencias 
sobre la manera en que los animales, tanto verte-
brados como invertebrados, participaron de los ri-
tuales funerarios en grupos humanos de la región 
Xingo, en los Estados de Sergipe y Alagoas, en el 
noreste de Brasil. Las diferencias manifestadas a 
través de los restos de animales y su asociación 
a los cuerpos, pone de manifiesto la complejidad 
simbólica de los rituales funerarios de los grupos 
humanos.
Por su parte, Samec apela a una investigación ac-
tualística sobre dos rebaños de llamas manejados 
por pastores contemporáneos que emplean técni-
cas tradicionales de pastoreo. Su objetivo apunta a 
comprender las causas de variación en las compo-
siciones isotópicas (δ13C y δ15N) de pasturas y ca-
mélidos domesticados de la Puna Seca Argentina, 
a fin de construir un marco de referencia para la 
interpretación de las composiciones isotópicas de 
materiales provenientes de contextos arqueológi-



cos del área. Este aporte será de indudable impor-
tancia para el estudio de las estrategias de pastoreo 
arqueológicas las poblaciones humanas que ocu-
paron el área puneña desde hace unos 3000 años.
El trabajo de Yacobaccio tiene como objetivo 
estudiar la movilidad y las estrategias desarrolladas 
por los pastores surandinos contra las sequías 
desde las perspectivas de la ecología humana 
y la historia ambiental. Para ello, discute los 
conceptos de pastoreo, movilidad, fragmentación 
y resiliencia, analizando los mismos en relación 
con el fenómeno de las sequías que es recurrente 
en el ecosistema desértico de la Puna. Los 
resultados tienen relevancia no sólo para el 
estudio de las poblaciones arqueológicas, sino que 
repercuten sobre aspectos de los actuales sistemas 
agropastoriles puneños.
El artículo de Ramos explora, desde una perspectiva 
de largo alcance temporal y utilizando información 
arqueológica y etnozoológica, el aporte que la 
arqueozoología puede hacer al análisis y posible 
solución de problemas relacionados con la pérdida 
de la biodiversidad alimentaria como también de 
las tradiciones culturales ligadas a la alimentación, 
que enfrentan las poblaciones actuales en la 
Región Caribe de Colombia. Asocia esta situación 
principalmente a consecuencias de las decisiones 
humanas a través de su historia  y, entre otras 
razones, derivada del uso indiscriminado de 
especies de plantas y animales, algunas de las 
cuales hoy se encuentran extintas o en riesgo de 
extinción.  Pero, propone que también influyeron 
en el problema decisiones políticas relacionadas 
con el manejo y conservación de los ecosistemas, 
las cuales involucran la participación de distintos 
actores gubernamentales y no gubernamentales. 
Finalmente, el aporte de Arzamendia et al. presen-

ta los lineamientos del Plan Local de Conserva-
ción y Uso de vicuñas en Santa Catalina, detallan-
do las actividades de captura y esquila llevadas a 
cabo en los años 2012 y 2013. El artículo se dirige 
a mostrar que, con buenas prácticas, el manejo de 
la especie puede considerarse como un modelo 
de uso sustentable, dado que integra la conser-
vación de la vicuña y su hábitat con el potencial 
desarrollo local. Se describe y analiza el Plan de 
Conservación y Uso de Vicuñas en silvestría, que 
desde el año 2010 desarrolla el grupo VICAM (Vi-
cuñas, Camélidos y Ambiente) conjuntamente con 
la Cooperativa Agroganadera de Santa Catalina 
(Jujuy, Argentina), en el marco de una fructífera 
sinergia entre científicos, estudiantes y pobladores 
locales.  Este Plan integra recomendaciones técni-
cas basadas en investigaciones científicas con sa-
beres locales y está regido por la valoración ética 
de la conservación de la Biodiversidad y el Buen 
Vivir. El trabajo muestra que mediante el manejo 
adaptativo y la aplicación de estrictos protocolos 
de bienestar animal se desarrollaron experiencias 
de captura y esquila con un mínimo estrés y nula 
mortalidad animal.
Como se puede apreciar la propuesta del volu-
men abarca muy diversos tópicos de la relación 
entre las sociedades humanas y los animales que 
son de indudable interés para la arqueología, pero 
también para la antropología o la biología. Por su-
puesto, el tema no se agota en su complejidad a 
través de estas páginas, pero las mismas son una 
contribución que muestra su importancia y abre un 
interesante abanico de perspectivas de investiga-
ción futuras, que seguramente serán tan fructíferas 
como las presentadas aquí.

Los Editores



Cuadernos del Instituto Nacional de Antropología y Pensamiento Latinoamericano - Series Especiales
 Nº2 Vol. 1, Año 2014 pp. 61-85

ISSN 2362-1958

61

ECOLOGÍA ISOTÓPICA EN LA PUNA SECA ARGENTINA: UN MARCO DE 
REFERENCIA PARA EL ESTUDIO DE LAS ESTRATEGIAS DE PASTOREO EN EL 

PASADO 

Celeste T. Samec1

RESUMEN
El objetivo de este trabajo consiste en comprender las causas de variación en las composiciones 
isotópicas de pasturas y camélidos domesticados de la Puna Seca Argentina, a fin de construir un marco 
de referencia para la interpretación de las composiciones isotópicas de materiales provenientes de 
contextos arqueológicos del área. 
Se presentan 26 pares de valores de d13C y d15N medidos sobre dos rebaños de llamas manejados por 
pastores contemporáneos que emplean técnicas tradicionales de pastoreo. Al mismo tiempo, y para 
otorgar sentido a los datos medidos sobre dichos rebaños, se midieron 93 pares de valores de d13C y d15N 
sobre las pasturas consumidas por estas llamas en tres unidades vegetales diferentes situadas en distintas 
cotas altitudinales dentro del área de estudio.
Los resultados presentados aquí demuestran la existencia de diferencias en las composiciones isotópicas 
de las distintas comunidades vegetales, determinadas por la altitud y la humedad disponible en el 
ambiente. Por un lado, los valores de d13C medidos sobre la vegetación confirman la presencia de plantas 
C4 por debajo de la cota altitudinal de 3900 msnm, en oposición a la ausencia de este tipo de plantas 
por encima de dicha cota. Por otro lado, los valores de d15N medidos sobre la vegetación también se 
estructuran en función de la altitud, dado que los más elevados se encuentran por debajo de los 3900 
msnm mientras que los más bajos se encuentran por encima de dicha cota. Este contraste en los valores 
isotópicos de la vegetación entre ambas cotas altitudinales determina la existencia de diferencias en los 
valores de d13C y d15N de los dos rebaños de llamas muestreados. 
Entonces, en este trabajo se discuten las dimensiones de variabilidad isotópica de la actividad pastoril 
contemporánea en la Puna Seca Argentina a partir de los valores de d13C y d15N medidos sobre pasturas 
y llamas. Los resultados presentados aquí pueden plantearse como un marco de referencia para la 
discusión de las estrategias de pastoreo empleadas por las poblaciones humanas que ocuparon el área 
desde hace 3500 años. 

PALABRAS CLAVE: pasturas, rebaños de llamas, composición isotópica del carbono y el nitrógeno, 
altitud.

1INGEIS (Instituto de Geocronología y Geología Isotópica) – CONICET (Consejo Nacional de Investigaciones 
Científicas y Técnicas) celestesamec@gmail.com

INTRODUCCION

Una de las características principales de las 
economías pastoriles de áreas de altura es que 
hacen uso de recursos que son heterogéneos en 
tiempo y espacio (Genin 1995). En el área andina, 
los grupos pastoriles contemporáneos emplean 

estrategias de pastoreo tradicionales que involucran 
el uso de distintos tipos de pasturas durante el 
ciclo anual (Bonte 1981). En la actualidad, estos 
grupos mantienen distintos rebaños, combinando 
la explotación de distintas especies de animales 
domésticos tales como llamas, cabras y ovejas. 
En el pasado, los grupos pastoriles que ocupaban 
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las tierras altas del área andina también mantenían 
rebaños de llamas, pero combinaban el pastoreo 
de estos camélidos domésticos con la caza de 
camélidos silvestres, es decir vicuñas y guanacos, 
desde los ca. 3500 años AP según demuestra la 
evidencia zooarqueológica.
Sin embargo, a pesar de conocer los medios y 
estrategias de subsistencia de las sociedades 
pastoriles prehistóricas en el área de los 
Andes Centro Sur, aún desconocemos cómo se 
estructuraba el uso de los recursos en el tiempo 
y el espacio en el pasado. ¿Los grupos pastoriles 
prehistóricos empleaban un uso complementario 
de las pasturas tal como sucede en el presente? 
¿Cómo se estructuraba la movilidad de los pastores 
y sus rebaños en el tiempo y el espacio? El objetivo 
general de este trabajo consiste en proponer una 
herramienta destinada a responder estas preguntas. 
Entonces, se busca elaborar un marco de referencia 
integrando los valores de isótopos estables de 
rebaños y pasturas, a fin de comparar este corpus 
de información con los datos isotópicos generados 
sobre restos óseos recuperados en contextos 
pastoriles prehistóricos.
Recientemente algunos investigadores han 
explorado el potencial de los análisis de isótopos 
estables aplicado al estudio de las estrategias de 
manejo de animales en el pasado en diversas partes 
del globo (Balasse et al. 2002; Britton et al. 2008; 
Finucane et al. 2006; Towers et al. 2011, entre 
muchos otros). Estas investigaciones han mostrado 
que el análisis de isótopos estables realizado sobre 
distintos tipos de tejidos de origen animal permite 
una nueva aproximación a la investigación de 
cuestiones tales como la movilidad pastoril o 
el uso de forraje suplementario, aspectos que a 
menudo escapan a las incumbencias del análisis 
zooarqueológico tradicional (Makarewicz y 
Tuross 2012; Stevens et al. 2013). Muchos de 
estos estudios emplean datos isotópicos actuales 
como material comparativo a fin de evaluar la 
variación en los datos isotópicos provenientes de 
contextos arqueológicos (Makarewicz y Tuross 
2006; Thornton et al. 2011). Sin embargo, para 
que estas aproximaciones prosperen se deben 
conocer las dimensiones de variabilidad de las 
distintas señales isotópicas que integran el modelo 

actual. Es por ello que el desarrollo de estudios 
que contemplen la variación en las composiciones 
isotópicas de plantas y tejidos animales es una de 
las preocupaciones principales entre los usuarios de 
los análisis de isótopos estables en disciplinas tales 
como la paleoecología y la arqueología (Stevens 
et al. 2006; Szpak et al. 2013; Tieszen 1991, 
entre otros). Este aspecto subraya la necesidad de 
construir una ecología isotópica para cada área de 
estudio antes de llevar a cabo reconstrucciones 
tróficas o evaluar estrategias de uso de recursos 
en el pasado (Cadwallader et al. 2012; Tieszen y 
Chapman 1992, entre otros). 
Entonces, el objetivo de este trabajo consiste 
en comprender las causas de variación en los 
valores de d13C y d15N de pasturas y camélidos 
domesticados de la Puna Seca Argentina. Con este 
objetivo en mente, se midieron las composiciones 
isotópicas del carbono y el nitrógeno de colágeno 
óseo de llamas manejadas por pastores que 
emplean técnicas tradicionales de pastoreo en 
la actualidad. Se eligió el colágeno óseo con la 
perspectiva de emplear estos datos como referencia 
en la interpretación de datos isotópicos generados 
a partir del análisis de restos óseos recuperados en 
contextos arqueológicos del área. Al mismo tiempo, 
y para otorgar sentido a los datos medidos sobre 
tejido animal, se midieron las pasturas ingeridas 
por estas llamas en diversas localidades del área de 
estudio. Entonces, a partir de los valores de d13C y 
d15N medidos sobre pasturas y colágeno óseo de 
llamas, en este trabajo se discuten las dimensiones 
de variabilidad isotópica de la actividad pastoril 
actual en la Puna Seca Argentina. Estos resultados 
pueden plantearse como un marco de referencia 
para la discusión de las estrategias de pastoreo 
empleadas por las poblaciones humanas que 
ocuparon esta misma área desde hace 3500 años 
AP. 

EL DATO ISOTÓPICO Y SUS DIMENSIONES 
DE VARIABILIDAD 

Variabilidad en la Composición Isotópica de las 
Plantas Terrestres

El carbono ingresa a las redes tróficas a partir de 
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y la presión parcial de CO2, pueden influir la 
distribución de las plantas C3 y C4 y también 
provocar variación en sus respectivos valores de 
d13C. Entonces, plantas que exhiben la misma 
vía fotosintética y pertenecen al mismo grupo 
funcional pueden presentar valores de d13C 
diferentes debido a las condiciones imperantes en 
el medio en el que se han desarrollado (Codron 
et al. 2005; Ehleringer et al. 1997; Heaton 1999; 
Tieszen 1991, entre otros). 
Algunos investigadores han demostrado que la 
distribución de las plantas C3 y C4 se encuentra 
influenciada por la altitud y sus efectos sobre la 
temperatura, la precipitación y la irradiación 
solar (Cavagnaro 1988; Llano 2009; Panarello y 
Fernández 2002; Szpak et al. 2013; Tieszen et al. 
1979; Tieszen y Chapman 1992). Los resultados 
de estos estudios han permitido establecer que las 
plantas C4 se encuentran presentes únicamente 
en las áreas de menor altitud debido a la mayor 
temperatura y la menor humedad que caracterizan a 
estos ambientes, y que prácticamente desaparecen 
por encima de cierta cota altitudinal (entre los 3000 
y los 4000 msnm dependiendo del área) donde 
estas condiciones ya no se encuentran (Tieszen et 
al. 1979).
En relación al ciclo del nitrógeno en los ambientes 
terrestres, este elemento ingresa a las redes tróficas 
a partir de la absorción de componentes que se 
encuentran en el suelo tales como NH4

+ y NO3
-, o 

a través de la absorción de N2 atmosférico gracias 
a la simbiosis con bacterias fijadoras, por parte de 
las plantas (Ambrose 1991; Virginia y Delwiche 
1982). Las plantas que absorben nitrógeno del 
suelo presentan un amplio rango de valores de 
d15N, dependiendo de la composición isotópica 
del sustrato y la forma de crecimiento. En general 
los valores de d15N de dichas plantas suelen 
ser más altos que los de aquellas que sí fijan N2 
atmosférico, las cuales exhiben valores entre -2 
‰ y 2 ‰ y pertenecen mayormente al grupo de 
las legumbres (Peterson y Fry 1987; Virginia y 
Delwiche 1982). En líneas generales, los valores 
de d15N de las plantas terrestres oscilan entre -5 
‰ y 20 ‰, encontrándose los valores más altos 
en ambientes áridos y salinos y los más bajos en 
ambientes húmedos con mayor precipitación y 

la fijación del CO2 atmosférico llevada a cabo por 
las plantas durante la fotosíntesis (O’Leary 1988). 
Existen tres modos diferentes por los cuales una 
planta puede incorporar a sus tejidos el carbono 
respirado, por lo que se habla de la existencia de 
tres vías fotosintéticas: C3, C4 y CAM  (Ehleringer 
y Cerling 2002; O’Leary 1981, 1988). Estas 
diferentes vías fotosintéticas se caracterizan por 
presentar una discriminación diferencial hacia 
el 13C durante los procesos de fijación y foto-
respiración, lo cual resulta en la existencia de 
diferencias en los valores de d13C de las plantas 
C3 y C4 (O’Leary 1981; Smith y Epstein 1971). 
Las plantas de tipo C3, las cuales siguen la vía 
fotosintética de Calvin-Benson, exhiben valores 
de d13C que varían entre -20 ‰ y -35 ‰ con una 
media que oscila entre -26 ‰ y -28 ‰ (Dawson 
et al. 2002; Tieszen 1991). Dentro de este tipo de 
plantas encontramos árboles, arbustos, gramíneas 
de áreas templadas y legumbres (Cerling 1992). 
Esta vía fotosintética es dominante en zonas 
templadas de gran altitud, como aquellas que se 
encuentran en la porción sur de los Andes (Panarello 
y Fernández 2002). Por el contrario, las plantas de 
tipo C4 siguen la vía fotosintética de Hatch-Slack 
y presentan valores de d13C más elevados, cuyo 
rango se encuentra entre los -6 ‰ y los -19 ‰, con 
una media que oscila entre los -12 ‰ y los -14 ‰ 
(Smith y Epstein 1971; Tieszen 1991). Las plantas 
C4 incluyen mayormente gramíneas adaptadas a 
ambientes áridos, tropicales y/o salinos (Smith y 
Epstein 1971), y algunos cultivos como el maíz, de 
gran importancia en el área andina (Cadwallader 
et al. 2012). La tercera vía fotonsintética es la 
de las plantas CAM (metabolismo ácido de las 
crasuláceas), las cuales pueden fijar los átomos de 
carbono como lo hacen las plantas C4 durante la 
noche y como lo hacen las plantas C3 durante el 
día, por lo que pueden exhibir valores intermedios 
entre estos dos tipos de vías fotosintéticas (O’Leary 
1981). Este tipo de plantas se halla representado 
por cactáceas, bromeliáceas y otras suculentas, 
las cuales suelen crecer en ambientes áridos o 
semiáridos (O’Leary 1981; Tieszen 1994).
Es importante considerar que las condiciones 
ambientales, tales como la altitud, la temperatura, 
la irradiación solar, la disponibilidad de humedad 
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elevación (Ambrose 1991; Heaton 1987; Virginia 
y Delwiche 1982). En este sentido, los valores 
de d15N de las plantas pueden verse influidos por 
factores ambientales y fisiológicos, incluyendo 
el clima, el tipo de suelo, la disponibilidad de 
nitrógeno y agua, la salinidad, la profundidad de 
las raíces y la edad, entre muchos otros (Amundson 
et al. 2003; Austin y Vitousek 1998; Heaton 1987; 
Virginia y Delwiche 1982, entre otros). Estos 
factores pueden determinar variaciones en los 
valores de d15N de diferentes especímenes de la 
misma planta encontrados en diferentes micro 
hábitats dentro de una misma comunidad vegetal 
(Hobbie et al. 2000). En este sentido, algunos 
estudios han encontrado una correlación negativa 
entre la precipitación y los valores d15N medidos en 
suelos (Amundson et al. 2003; Austin y Vitousek 
1998) y plantas (Hartman y Danin 2010; Heaton 
1987; Szpak et al. 2013).

Variabilidad en la Composición Isotópica de los 
Herbívoros Terrestres

Todos los aspectos enumerados anteriormente 
influyen de manera indirecta sobre la composición 
isotópica de los tejidos de origen animal y por 
ende deben ser tenidos en cuenta al interpretar los 
valores de d13C y d15N medidos sobre los mismos 
(Cormie y Schwarcz 1996; Hartman 2011; Pate y 
Anson 2008; Stevens et al. 2006, entre muchos 
otros). 
En el caso de la composición isotópica del 
carbono, los tipos de plantas consumidas por 
cualquier herbívoro se verán reflejados en el valor 
de d13C del colágeno óseo con un enriquecimiento. 
El factor de discriminación entre la dieta y el 
consumidor puede variar entre 1 ‰ y 5 ‰ aunque 
aquellos investigadores que trabajan en estudios 
de ecosistemas a menudo emplean el valor de 5 ‰ 
(Koch et al. 1994). 
En relación a esto, algunos autores han establecido 
que la composición isotópica del carbono del 
colágeno óseo de ungulados herbívoros depende 
de: la distribución de las plantas C3 y C4 y sus 
abundancias relativas en el ambiente, y los hábitos 
de selección propios de cada especie particular, 
además de la posible intervención humana en la 

dieta en el caso de los animales domesticados 
(Koch et al. 1994, Stevens et al. 2006). Como ya se 
ha discutido en el acápite anterior, la distribución 
de las especies C3 y C4 se ve determinada por 
variables ambientales tales como la temperatura, 
la precipitación y la irradiación solar, entre otros, 
las cuales se verán reflejadas en los valores de d13C 
de herbívoros. En este sentido, algunos estudios 
han encontrado una correlación entre la aridez y 
los valores de d13C medidos sobre colágeno óseo 
de herbívoros, de modo que a medida que la aridez 
aumenta los valores se vuelven más elevados, 
mostrando un mayor aporte de plantas C4 en la 
dieta (Cormie y Schwarcz 1994; Pate y Noble 
2000). 
En el caso del nitrógeno, los consumidores 
representan el valor de d15N de su dieta más un 
factor de enriquecimiento que oscila entre 3 ‰ y 
5 ‰ (Bocherens y Drucker 2003; Hartman 2011). 
Retomando la correlación negativa que se planteó 
en el acápite anterior entre los valores de d15N 
de plantas y la humedad, se ha encontrado una 
correlación negativa entre las precipitaciones y 
los valores de d15N de herbívoros medidos tanto 
en colágeno óseo (Murphy y Bowman, 2006; 
Heaton et al. 1986; Pate y Anson 2008; Sealy 
et al. 1987, entre otros) como también en otros 
tejidos (Hartman 2011). Inicialmente, algunos 
investigadores apelaron a mecanismos fisiológicos 
relacionados con el estrés hídrico para explicar 
los elevados valores de d15N medidos sobre los 
tejidos de animales que habitan en áreas áridas 
(ver Ambrose, 1991 para los detalles de los 
modelos propuestos por: Ambrose y DeNiro 1986; 
Schoeninger y DeNiro 1984; Sealy et al. 1987). 
Sin embargo, los resultados de las investigaciones 
experimentales y ecológicas han permitido 
rechazar las explicaciones fisiológicas a favor de 
aquellas que enfatizan el papel de la dieta como la 
principal causa en la variación en la composición 
isotópica, explicando los elevados valores de d15N 
medidos en tejidos animales a partir de los valores 
elevados medidos en plantas y suelos de áreas 
áridas (Ambrose 2000; Hartman 2011; Murphy 
y Bowman 2006). Según estas explicaciones 
la variación en los valores de d15N dentro de 
una red trófica y su correlación negativa con la 
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disponibilidad de humedad se halla vinculada a los 
procesos que ocurren en el suelo, y a la presencia 
de ciertos componentes orgánicos o inorgánicos en 
él (ver Amundson et al. 2003; Austin y Vitousek 
1998 para mayor detalle). Entonces, y de acuerdo 
a estos resultados, la variación en los valores de 
d15N medidos sobre colágeno óseo de animales 
herbívoros se halla ligada a la existencia de 
diferencias espaciales en los ambientes locales y a 
la influencia de variables tales como disponibilidad 
de humedad y temperatura en los valores de plantas 
y suelos (Ambrose 1991, Towers et al. 2011).

EL AREA DE ESTUDIO: LA PUNA SECA 
ARGENTINA 

La Puna Argentina comprende las tierras altas de 
nuestro país situadas entre los 22º y los 27º de 
latitud Sur, con una altitud que varía entre los 3000 
y los 5000 msnm. Esta región es considerada como 
un desierto de altura que comprende distintas 
comunidades vegetales cuya distribución se ve 
determinada por la altitud. Esta área se caracteriza 
por una amplia variación térmica entre el día 
y la noche, alta radiación solar y baja presión 
atmosférica debido a la altitud. Los recursos 
acuíferos se distribuyen de manera irregular 
en el espacio, existiendo una red hidrográfica 
pobremente desarrollada en general, y las únicas 
fuentes de agua dulce son unos pocos ríos y algunos 
manantiales dispersos. La productividad primaria 
se encuentra concentrada en sectores específicos del 
paisaje a menudo vinculados a fuentes estables de 
humedad tales como cuencas primarias, quebradas 
altas o vegas. Las precipitaciones ocurren durante 
el verano y se encuentran determinadas por el 
sistema monsónico de América del Sur (Zhou y 
Lau 1998). Dicho sistema produce el 80% de las 
lluvias anuales, las cuales ocurren entre diciembre 
y febrero (Vuille y Keimig 2004). Al mismo 
tiempo, las precipitaciones exhiben un gradiente 
latitudinal, el cual delimita dos subáreas dentro de 
la Puna Argentina: la Puna Seca, localizada al norte 
de los 24º S, con una precipitación media anual de 
300 mm/año, y la Puna Salada, localizada al sur 
de los 24º S, con una precipitación media anual 
que apenas alcanza los 100 mm/año (Bianchi et 

al. 2005).
Particularmente, en la Puna Seca han sido 
identificadas cuatro comunidades vegetales 
específicas distribuidas en función de la altitud 
y en relación al efecto que esta tiene sobre la 
humedad (Braun Wilke et al. 1999; Cabrera 1976; 
Fernández y Panarello 1999–2001, Ruthsatz y 
Movia 1975): 

a) Estepa arbustiva (Tolar): se halla localizada 
entre los 3500 y los 3900 msnm. Se encuentra 
dominada por especies arbustivas tales como 
Parastrephia lepidophylla y Fabiana densa, y 
exhibe una baja proporción de herbáceas (5%). 
Incluye principalmente plantas C3 (arbustivas y 
gramíneas) y C4 (gramíneas). 
b) Estepa mixta (Ecotono): localizada entre 
los 3900 y los 4100 msnm. Se halla compuesta 
por gramíneas y arbustos, mayormente del tipo 
C3. 
c) Estepa herbácea (Pajonal): se halla 
localizada entre los 4100 y los 4700 msnm. Se 
encuentra dominada por especies como Festuca 
spp. y otras gramíneas tales como Poa spp. y 
Stipa spp. Incluye mayormente plantas C3.
d) Humedales (Vegas): se encuentran 
dispersos en el paisaje entre los 3500 y los 
4700 msnm. Representan pequeños parches 
verdes (entre 4 y 6 ha. de extensión) que 
cuentan con cobertura vegetal durante todo 
el año. Se caracterizan por el desarrollo de 
hierbas en cojín y gramíneas hidrófilas tales 
como Deyeuxia spp. y Muhlembergia spp. 

LOS PASTORES DE LLAMAS DEL ÁREA DE 
SUSQUES 

Las diversas investigaciones etnográficas y 
etnoarqueológicas que se han llevado a cabo 
en el sector Occidental de la Puna Seca y 
particularmente en el Departamento de Susques 
(Provincia de Jujuy) han mostrado que el pastoreo 
constituye principalmente una actividad familiar, 
destinada a garantizar la subsistencia (Göbel 1994; 
Yacobaccio 2007; Yacobaccio y Madero 2001; 
Yacobaccio et al. 1998, entre otros). Cada familia 
representa una unidad doméstica autosuficiente 
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que posee derechos de uso exclusivo sobre áreas 
de pasturas y fuentes de agua (Göbel 2001). 
El pastoreo constituye la actividad económica 
principal de estas familias debido a que en esta 
área la agricultura es inexistente o se practica a 
una escala muy pequeña a causa de lo riguroso 
e impredecible de las condiciones climáticas 
(Yacobaccio 2007). 
La “hacienda” se halla compuesta por llamas, 
ovejas y cabras, siendo estas últimas dos especies 
introducidas en el área a partir de la conquista 
española en el siglo XVI (Yacobaccio et al. 1998). 
El tamaño de los rebaños puede ser pequeño (30 
cabezas) o grande (hasta 300 cabezas) incluyendo 
las tres especies, con una media de 75 animales. 
El porcentaje de llamas en estos rebaños mixtos 
puede alcanzar valores de hasta 45% (Yacobaccio 
2007). Particularmente en el área de Susques, la 
explotación pastoril es de tipo mixta, orientada a 
la obtención de productos primarios (carne, grasa 
y cuero) y secundarios (fibra) (Yacobaccio et al. 
1998). La cría de llamas se halla mayormente 
destinada a la producción de fibra y carne, 
mientras que las ovejas se destinan a la producción 
de lana y carne y las cabras a la producción de 
carne y también leche en los años más benignos 
(Yacobaccio 2007). Los rebaños se alimentan 
de pasturas naturales, y aunque eventualmente 
los caprinos pueden ser alimentados con forraje 
suplementario, las llamas no lo son debido a que 
los camélidos sudamericanos se hallan mejor 
adaptados a la escasez de las pasturas (Göbel 
2001).  
La heterogeneidad temporal y espacial en la 
disponibilidad de pasturas determina que los 
pastores empleen un sistema de movilidad 
particular en el marco del ciclo anual, efectuando 
la movilización de los rebaños de manera 
estacional (Yacobaccio 2007). Como consecuencia 
de esto, el patrón de asentamiento es disperso en 
el paisaje, y se encuentra integrado por sitios que 
no son empleados de manera homogénea durante 
el año (Yacobaccio et al. 1998). De esta forma, 
pueden ser identificados dos tipos de sitios: bases 
residenciales (casas) y sitios temporarios (estancias) 
(Yacobaccio 2007). Las bases residenciales 
siempre se encuentran en las cercanías de alguna 

fuente de agua, comúnmente vegas, y representan 
complejas estructuras con numerosas habitaciones 
que están ocupadas por toda la familia durante 
gran parte del año. Durante la estación lluviosa 
(noviembre a marzo) los rebaños se mantienen 
en las cercanías de la base residencial haciendo 
uso de las pasturas que crecen en las vegas y las 
unidades vegetales asociadas, a menudo situadas 
por debajo de los 3900 msnm (Yacobaccio 2007). 
Los sitios temporarios, por el contrario, se sitúan 
en tolares o pajonales de altitud variable, pudiendo 
encontrarse desde los 3700 msnm hasta los 4200 
msnm y no necesariamente cuentan con una 
fuente de agua cercana, siendo ocupados por una 
parte de la familia y los rebaños durante unos 
pocos meses (1-4) durante la estación seca (abril 
a octubre) (Yacobaccio et al. 1998). Existen dos 
tipos de sitios temporarios: estacionales, con una 
ocupación que puede extenderse desde 30 hasta 90 
días, y transitorios, con una ocupación que puede 
extenderse desde 3 hasta 15 días (Caracotche 
2001). Es importante mencionar que la duración 
de las ocupaciones en este tipo de sitios depende 
de la abundancia de las pasturas en las áreas en las 
que se encuentran localizados (Caracotche 2001). 
De esta forma, a partir del movimiento 
transhumante de una parte de la unidad doméstica 
y los rebaños, el uso de los parches vegetales 
varía estacionalmente, permitiendo a los animales 
acceder a distintos tipos de pasturas (Yacobaccio 
et al. 1998). 

MATERIALES Y MÉTODOS

En este trabajo se presentan valores de d13C y 
d15N correspondientes a 93 plantas herbáceas, 
gramíneas, juncáceas, arbustivas y cactáceas 
correspondientes a tres unidades vegetales 
diferentes situadas en distintas cotas altitudinales 
dentro del Departamento de Susques (Provincia 
de Jujuy). Las unidades vegetales muestreadas 
representan áreas de pasturas empleadas por los 
grupos pastoriles contemporáneos, los cuales 
acarrean a sus rebaños a dichas zonas, alternándolas 
de manera estacional y complementaria, como ya 
se ha mencionado anteriormente.
Al mismo tiempo, en este trabajo se presentan 
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valores de d13C y d15N medidos sobre colágeno 
óseo de 26 llamas correspondientes a dos rebaños: 
Lapao y Agua Chica. Algunos de los valores de 
d13C y d15N discutidos aquí ya han sido presentados 
en publicaciones anteriores (Samec 2012; Samec 
et al. 2014; Yacobaccio et al. 2009, 2010) pero 
nunca antes habían sido publicados en su totalidad. 
La preparación de las muestras, tanto vegetales 
como óseas, y el posterior análisis de las 
composiciones isotópicas se realizaron en el 
Instituto de Geocronología y Geología Isotópica 
(INGEIS-CONICET/UBA).

Muestras de Vegetales

Al realizar el muestreo de las distintas unidades 
vegetales se utilizó una técnica de muestreo por 
puntos, destinada a recolectar las especies preferidas 
por las llamas, pero incluyendo también las plantas 
más representadas en cada sitio de muestreo. Por 
ejemplo, taxones tales como Parastrephia sp. 
(tola), que comúnmente no son preferidos por las 
llamas, fueron recolectados también, dado que se 
encuentran muy representados en las comunidades 
muestreadas y por ello pueden llegar a ser ingeridos 
en bajas proporciones.
Los especímenes de vegetación analizados fueron 
recolectados en cuatro sitios diferentes, los cuales 
representan tres unidades vegetales: tolar, vega 
y ecotono. Estos sitios fueron seleccionados 
en función de su cercanía a los sitios pastoriles 
muestreados y a partir de la información extraída 
de las entrevistas con los pastores. 
El primero de los sitios muestreados, Quebrada 
Ojo de Agua (3650 msnm), se encuentra situado 
en el tolar y representa una quebrada en la que 
predominan las especies arbustivas, pero que 
también cuenta con algo de vegetación gramínea. 
Quebrada Lapao (3680 msnm) y Vega Lapao 
(3660 msnm) representan dos sitios de muestreo 
muy cercanos, la quebrada se encuentra situada 
en el tolar y cuenta con vegetación arbustiva 
y algunas gramíneas, mientras que en la vega 
encontramos pequeñas gramíneas y herbáceas. El 
último sitio de muestreo, Curque (4040 msnm), 
se encuentra localizado en el ecotono, donde se 
hallan representados arbustos y gramíneas. 

Cuando fue posible, los especímenes vegetales 
fueron identificados a nivel especie o género en 
el campo. Cuando no fue posible, la identificación 
se efectúo en el laboratorio y los resultados fueron 
comparados con los herbarios del área y con la 
información consignada en la bibliografía para los 
distintos tipos de vías fotosintéticas (Cadwallader 
et al. 2012; Cavagnaro 1988; Fernández et al. 
1991; Fernández y Panarello 1999-2001; Llano 
2009; Panarello y Fernández 2002; Szpak et al. 
2013; Tieszen y Chapman 1992). Sin embargo, 
es importante mencionar que no todos los 
especímenes analizados en este estudio pudieron 
ser identificados a nivel especie o género. 

Muestras Óseas

Los materiales óseos analizados en este estudio 
fueron recolectados en el marco de un proyecto 
etnoarqueológico que se lleva a cabo desde el 
año 1989 en el Departamento de Susques, más 
precisamente en las cercanías del pueblo homónimo 
(Yacobaccio et al. 1998). Los huesos analizados 
fueron recuperados en las áreas de descarte de dos 
sitios pastoriles correspondientes a dos unidades 
domésticas diferentes. El primero de estos sitios, 
Lapao, corresponde a una base residencial 
localizada a 3600 msnm de altura en las cercanías 
de una vega (más detalles en el apartado anterior). 
A partir de la información etnográfica sabemos 
que las llamas que integran este rebaño hacen uso 
de las pasturas que se encuentran en las cercanías 
del sitio, consumiendo la vegetación disponible en 
la vega y el tolar cercano, pero que también son 
llevadas a los puestos de altura situados en el tolar 
a 3800 msnm de altura en las cercanías del límite 
entre el tolar y el ecotono. El segundo de los sitios 
muestreados, Agua Chica, se encuentra localizado 
a 3940 msnm de altura y representa el puesto 
principal de otra unidad doméstica, que emplea 
como área de pastura la vegetación de tipo ecotono 
disponible en las cercanías de este sitio y de otro 
puesto a unos pocos kilómetros de distancia.
En todos los casos, al recolectar las muestras óseas 
se tomaron en cuenta criterios tales como la parte 
esqueletaria, la lateralidad y el estado de fusión para 
evitar muestrear el mismo individuo más de una vez. 
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La muestra se encuentra integrada principalmente 
por animales maduros cuya edad de muerte pudo 
determinarse en función de la erupción y el 
desgaste dentario (en el caso de las mandíbulas) y 
de la fusión (en el caso de los huesos largos) (Kent 
1982; Wheeler 1982). Los especímenes óseos 
de animales inmaduros no fueron seleccionados 
aunque se encontraran disponibles, a fin de evitar 
generar valores isotópicos afectados por efecto del 
amamantamiento (Britton et al. 2008). 

Preparación de las Muestras Vegetales y Óseas en 
el Laboratorio

En la preparación de las muestras vegetales, 
inicialmente se separaron aquellas partes de la 
planta con valor forrajero (mayormente hojas 
y tallos tiernos), los cuales fueron lavados en 
una lavadora ultrasónica sumergidos en agua 
deionizada durante 45 minutos y luego secados en 
un horno a 60º durante 24 horas. Posteriormente, 
las partes seleccionadas fueron molidas a mano 
con un mortero de ágata y homogeneizadas a fin 
de obtener la señal isotópica promediada de cada 
espécimen vegetal (Cadwallader et al. 2012).
Por otro lado, las muestras óseas recolectadas 
fueron sometidas a un proceso químico a fin de 
extraer el colágeno, tejido que presenta ciertas 
ventajas para el análisis isotópico. Por un lado, 
representa un promedio de la dieta proteica de 
un animal a lo largo de su vida, debido a que se 
remodela de manera lenta pero constante (Pate 
y Noble 2000). Por otro lado, es potencialmente 
resistente a los procesos diagenéticos, hecho 
que lo convierte en el material adecuado para 
generar información de referencia para comparar 
con materiales provenientes de contextos 
arqueológicos (Stevens et al. 2006). Todas las 
muestras fueron preparadas según el método 
de extracción especificado en Tykot (2004). 
Inicialmente, se seleccionó un gramo de tejido 
óseo compacto por muestra, preferentemente un 
fragmento de diáfisis de hueso largo. Esta fracción 
fue limpiada físicamente con un torno Dremel® y 
luego lavada sumergida en agua deionizada en una 
lavadora ultrasónica durante 45 minutos a fin de 
remover partículas contaminantes. Posteriormente, 

se llevó a cabo la demineralización a partir del 
uso de ácido clorhídrico al 2% durante 72 horas. 
Al mismo tiempo, de manera previa y posterior a 
la demineralización se realizó la eliminación de 
ácidos húmicos con hidróxido de sodio con una 
dilución de 0.1 durante 24 horas cada vez. 

Espectrometría de Masas

La medición de los valores de d13C y d15N tanto 
para las muestras óseas como para las vegetales, 
se realizó con un analizador elemental CarloErba 
(CHONS) acoplado a un espectrómetro de masas 
de flujo continuo Finnigan MAT Delta V (CF-
IRMS) a través de una interfaz Thermo ConFlo IV. 
Dichas mediciones se realizaron a partir del uso 
de materiales de referencia internos al laboratorio, 
calibrados según los estándares internacionales 
(VPDB para carbono y AIR para nitrógeno) con 
un error analítico de ±0,2 ‰ para los valores de 
d13C y de ±0,2 ‰ para los valores de d15N (Coplen 
et al. 1992; Craig 1957).
En el caso del colágeno la calidad de la señal 
isotópica de la muestra fue evaluada utilizando 
la relación C:N y los porcentajes de carbono y 
nitrógeno (%C y %N) para cada muestra (DeNiro 
1985; Ambrose 1990).

RESULTADOS

Vegetación

El análisis de las composiciones isotópicas del 
carbono y el nitrógeno de los 93 especímenes de 
plantas muestreados arrojó como resultado que 
los valores de d13C oscilan entre -30,3 ‰ y -12,2 
‰ y los de d15N entre -1,1 ‰ y 13 ‰ (ver Tabla 
1 y Figura 1). De las muestras analizadas en este 
estudio, el 90% son plantas C3, el 9% son plantas 
C4 y el 1% son plantas CAM. En el caso de las 
plantas C3 (n = 84) los valores de d13C varían entre 
-30,3 ‰ y -21 ‰ con un valor medio de -25,2 
‰, mientras que los valores de d15N oscilan entre 
-1,1 ‰ y 13 ‰, con un valor medio de 4,9 ‰, 
reflejando en ambos casos una distribución normal 
(Test de Shapiro-Wilk para los valores de d13C W 
= 0,99 p = 0,62 y para los valores de d15N W = 
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0,99 p = 0,74). Para el caso de los especímenes de 
vegetación de tipo C4 (n = 8) los valores de d13C 
presentan un rango entre -15,4 ‰ y -12,2 ‰, con 
un valor medio de -14 ‰, y los valores de d15N 
varían entre 5,1 ‰ y 8,2 ‰, con un valor medio de 
6,6 ‰ reflejando en ambos casos una distribución 
normal (Test de Shapiro-Wilk para los valores de 
d13C W = 0,91 p = 0,39 y de d15N W = 0,98 p = 
0,96). El único ejemplar de vía fotosintética CAM 
analizado en este estudio presenta un valor de d13C 
de -12,8‰ y un valor de d15N de 6,0 ‰. Como 
puede observarse, el valor de d13C de esta cactácea 
cae dentro del rango de variación de la vegetación 
con vía fotosintética C4, aspecto que se explica al 
considerar que esta planta debió desarrollarse en 
un ambiente de considerable aridez (Eickmeier y 
Bender 1976). 
Tal como puede observarse en la Tabla 1, las 
plantas C4 se hallan representadas principalmente 
por gramíneas, mientras que las especies C3 se 
hallan representadas por gramíneas y arbustos, 
tal como resulta esperable en una región árida 
como la Puna Seca. Las plantas C3 son las más 
abundantes en todas las localidades muestreadas, 
independientemente de la altitud del sitio y 

sus características florísticas, tal como puede 
observarse en la Tabla 1 y en la Figura 1. Las 
plantas C4 se encuentran presentes solo en dos 
de las cuatro localidades muestreadas, Quebrada 
Lapao y Vega Lapao, encontrándose ambas 
localidades por debajo de la cota altitudinal de 
los 3900 msnm (Fernández y Panarello 1999-
2001). El porcentaje más alto de vegetación C4 se 
encuentra en el sitio Quebrada Lapao (14%) donde 
se recolectó un total de 6 plantas C4, seguido por la 
Vega Lapao (11%) donde se recolectó un total de 2 
plantas con esta vía fotosintética. Por otro lado, las 
localidades Quebrada de Ojo de Agua y Curque no 
presentan vegetación C4. En la Figura 1 se observa 
claramente la separación de los valores de d13C 
de las plantas C3 de las plantas C4 y CAM, las 
cuales a su vez no exhiben grandes diferencias en 
los valores de d15N si bien aquellos de las plantas 
C4 resultan algo más elevados (Hartman y Danin 
2010). 
A fin de simplificar el análisis, se ha decidido 
agrupar a las muestras en función de las unidades 
vegetales a las que pertenecen, separando el tolar 
(sitios Quebrada Lapao y Quebrada Ojo de Agua), la 
vega (sitio Vega Lapao) y el ecotono (sitio Curque). 
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Figura 1. Valores de δ13C y δ15N correspondientes a los 93 vegetales muestreados en las localida-
des de Vega Lapao, Quebrada Lapao, Quebrada Ojo de Agua y Curque.



Samec - CUADERNOS - SERIES ESPECIALES 2 (1): 61-85, 2014.

70

M
ue

st
ra

Es
pe

ci
e

Ti
po

Fa
m

ili
a

Pa
rt

e 
de

 la
 p

la
nt

a
Va

lo
r f

or
ra

je
ro

 y
 p

re
fe

re
nc

ia
Lo

ca
lid

ad
δ13

C
 ‰

δ15
N

 ‰

27
68

7
Fa

bi
an

a 
aff

. d
en

ud
at

a
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s y
 ta

llo
s

ba
jo

Cu
rq

ue
-2

2,
0

2,
3

27
68

8
Ad

es
m

ia
 h

or
rid

a
ar

bu
st

o
Fa

ba
ce

ae
ho

ja
s

m
ed

io
Cu

rq
ue

-2
4,

5
-1

,1

27
68

9
Ba

cc
ha

ri
s a

ff.
 b

ol
iv

ie
ns

is
ar

bu
st

o
A

st
er

ac
ea

e
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
m

ed
io

Cu
rq

ue
-2

4,
4

2,
8

27
69

0
Ju

ne
lli

a 
aff

. s
er

ip
hi

oi
de

s 
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s y

 ta
llo

s
m

ed
io

Cu
rq

ue
-2

2,
9

5,
3

27
69

1
Ba

cc
ha

ri
s a

ff.
 b

ol
iv

ie
ns

is
ar

bu
st

o
A

st
er

ac
ea

e
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
m

ed
io

Cu
rq

ue
-2

5,
5

1,
9

27
69

2
Fa

bi
an

a 
aff

. d
en

ud
at

a
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s y
 ta

llo
s

ba
jo

Cu
rq

ue
-2

3,
6

2,
2

27
69

3
Pa

ra
str

ep
hi

a 
aff

. l
ep

id
op

hy
lla

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s
ba

jo
Cu

rq
ue

-2
3,

2
0,

8

27
69

4
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s
de

sc
on

oc
id

o
Cu

rq
ue

-2
6,

9
1,

0

27
69

5
Ba

cc
ha

ri
s a

ff.
 b

ol
iv

ie
ns

is
ar

bu
st

o
A

st
er

ac
ea

e
ho

ja
s

m
ed

io
Cu

rq
ue

-2
5,

4
1,

2

27
69

6
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s

de
sc

on
oc

id
o

Cu
rq

ue
-2

5,
4

2,
3

27
69

7
Fa

bi
an

a 
aff

. d
en

sa
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s
ba

jo
Cu

rq
ue

-2
4,

1
4,

5

27
69

8
Fe

stu
ca

 sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
m

ed
io

Cu
rq

ue
-2

3,
3

2,
4

27
69

9
Ba

cc
ha

ri
s i

nc
ar

um
ar

bu
st

o
A

st
er

ac
ea

e
ho

ja
s y

 fl
or

m
ed

io
Cu

rq
ue

-2
2,

3
4,

6

27
70

0
Pa

ra
str

ep
hi

a 
lep

id
op

hy
lla

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s
ba

jo
Cu

rq
ue

-2
4,

5
4,

3

27
70

1
Fa

bi
an

a 
sp

.
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s y
 ta

llo
s

ba
jo

Cu
rq

ue
-2

4,
2

5,
7

27
70

2
N

as
se

lla
 sp

.
gr

am
ín

ea
Po

ac
ea

e
ho

ja
s

al
to

Cu
rq

ue
-2

1,
9

4,
8

27
70

3
G

na
ph

ill
iu

m
 sp

.
hi

er
ba

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

m
ed

io
Cu

rq
ue

-2
9,

1
3,

6

27
70

4
N

as
sa

uv
ia

 sp
.

hi
er

ba
A

st
er

ac
ea

e
ho

ja
s

ba
jo

Cu
rq

ue
-2

6,
7

6,
6

27
70

5
St

ip
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s
m

ed
io

Cu
rq

ue
-2

3,
2

4,
0

31
63

5
G

na
ph

ill
iu

m
 sp

.
hi

er
ba

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

m
ed

io
Cu

rq
ue

-2
7,

5
3,

5

31
63

6
Ba

cc
ha

ri
s i

nc
ar

um
ar

bu
st

o
A

st
er

ac
ea

e
ho

ja
s y

 ta
llo

s
m

ed
io

Cu
rq

ue
-2

4,
7

3,
9

31
63

7
Fe

stu
ca

 sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
m

ed
io

Cu
rq

ue
-2

3,
5

5,
4

27
70

6
M

ai
hu

en
io

ps
is 

sp
.

ca
ct

us
C

ac
ta

ce
ae

fr
ut

o 
y 

se
m

ill
as

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-1
2,

8
6,

0

27
70

7
Ac

an
th

ol
ip

pi
a 

sa
lso

lo
id

es
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
7,

3
9,

4

27
70

8
Pa

ra
str

ep
hi

a 
sp

.
ar

bu
st

o
A

st
er

ac
ea

e
ho

ja
s y

 ta
llo

s
ba

jo
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

4,
0

4,
0

27
70

9
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

5,
8

3,
6

27
71

0
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-1

3,
6

7,
2

27
71

1
Se

ne
cio

 sp
.

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
ba

jo
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

8,
2

5,
1

27
71

2
St

ip
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
m

ed
io

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
4,

1
5,

1

Ta
bl

a 
1.

 E
sp

ec
ím

en
es

 v
eg

et
al

es
 m

ue
str

ea
do

s. 
Se

 co
ns

ig
na

 el
 n

úm
er

o 
de

 m
ue

str
a 

de
 la

bo
ra

to
rio

, l
a 

es
pe

cie
, e

l t
ip

o 
de

 v
eg

et
al

, l
a 

fa
m

ili
a,

 la
s p

ar
te

s m
ue

str
ea

da
s, 

el 
va

lo
r 

fo
rr

aj
er

o 
y 

la
 p

re
fe

re
nc

ia
, l

a 
lo

ca
lid

ad
 d

e m
ue

str
eo

 y
 lo

s v
al

or
es

 d
e δ

13
C 

y 
δ15

N
 p

ar
a 

ca
da

 es
pé

cim
en

.



Samec - CUADERNOS - SERIES ESPECIALES 2 (1): 61-85, 2014.

71

27
71

3
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
A

st
er

ac
ea

e
ho

ja
s y

 fl
or

de
sc

on
oc

id
o

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-3
0,

3
4,

8

28
29

9
D

ist
ich

lis
 a

ff.
 sp

ica
ta

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s
al

to
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-1

5,
4

6,
9

28
30

0
D

ist
ich

lis
 a

ff.
 sp

ica
ta

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

al
to

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-1
5,

0
5,

1

28
30

1
D

ist
ich

lis
 a

ff.
 sp

ica
ta

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

al
to

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-1
5,

2
5,

9

28
30

2
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e 

ho
ja

s
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

5,
9

7,
1

28
30

3
N

ar
do

ph
yl

lu
m

 sp
.

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

3,
5

13
,0

28
30

4
Fa

bi
an

a 
sp

.
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
3,

6
8,

5

28
30

5
Fa

bi
an

a 
sp

.
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
5,

1
5,

6

28
30

6
Se

ne
cio

 sp
.

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
6,

3
7,

1

28
30

7
Ju

ne
lli

a 
sp

.
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
m

ed
io

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
5,

6
6,

5

28
30

8
Ju

ne
lli

a 
sp

.
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
m

ed
io

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
3,

2
7,

4

28
30

9
Se

ne
cio

 sp
.

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
5,

9
7,

2

28
31

0
Fa

bi
an

a 
sp

.
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
4,

6
6,

6

31
63

8
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

3,
9

4,
4

31
63

9
H

off
m

an
ns

eg
gi

a 
sp

.
hi

er
ba

Fa
ba

ce
ae

ho
ja

s y
 ta

llo
s

de
sc

on
oc

id
o

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
8,

6
4,

1

31
64

0
Pa

ra
str

ep
hi

a 
lep

id
op

hy
lla

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
ba

jo
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

7,
2

4,
6

31
64

1
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

7,
2

8,
5

31
64

2
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

de
sc

on
oc

id
o

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-1
3,

7
6,

6

31
64

3
Ju

ne
lli

a 
aff

. S
er

ip
hi

oi
de

s
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

4,
6

7,
2

31
64

4
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s y

 ta
llo

s
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

8,
1

2,
1

31
64

5
Ba

cc
ha

ri
s o

bt
us

ifo
lia

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

1,
0

4,
5

31
95

9
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

de
sc

on
oc

id
o

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
7,

2
4,

8

31
96

0
Ba

cc
ha

ri
s b

ol
iv

ie
ns

is 
va

r. 
la

tif
ol

ia
 

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

4,
1

5,
4

31
96

1
Ba

cc
ha

ri
s b

ol
iv

ie
ns

is 
va

r. 
la

tif
ol

ia
 

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

3,
9

6,
2

31
96

2
Er

ag
ro

sti
s a

ff.
 m

ex
ica

na
gr

am
ín

ea
Po

ac
ea

e
ho

ja
s y

 ta
llo

s
m

ed
io

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-1
4,

6
5,

6

31
96

3
Ch

uq
ui

ra
ga

 a
ca

nt
ho

ph
yl

la
 

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
ba

jo
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

3,
8

4,
4

31
96

4
Ph

ili
be

rt
ia

 m
icr

an
th

a 
ar

bu
st

o
Ap

oc
yn

ac
ea

e
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

3,
2

7,
4

31
96

5
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

de
sc

on
oc

id
o

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
9,

0
5,

8

31
96

6
Ac

an
th

ol
ip

pi
a 

sa
lso

lo
id

es
 

ar
bu

st
o

Ve
rb

en
ac

ea
e

ho
ja

s
ba

jo
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

4,
6

5,
7

31
96

7
Ba

cc
ha

ri
s b

ol
iv

ie
ns

is 
va

r. 
la

tif
ol

ia
 

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

3,
4

5,
6

31
96

8
Ph

ili
be

rt
ia

 m
icr

an
th

a 
ar

bu
st

o
Ap

oc
yn

ac
ea

e
ho

ja
s y

 ta
llo

s
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

4,
7

5,
6

31
96

9
Fa

bi
an

a 
de

ns
a

ar
bu

st
o

So
la

na
ce

ae
ho

ja
s y

 ta
llo

s
ba

jo
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

4,
1

6,
6

Ta
bl

a 
1.

 (C
on

tin
ua

ció
n)

 E
sp

ec
ím

en
es

 v
eg

et
al

es
 m

ue
str

ea
do

s. 
Se

 co
ns

ig
na

 el
 n

úm
er

o 
de

 m
ue

str
a 

de
 la

bo
ra

to
rio

, l
a 

es
pe

cie
, e

l t
ip

o 
de

 v
eg

et
al

, l
a 

fa
m

ili
a,

 la
s p

ar
te

s 
m

ue
str

ea
da

s, 
el 

va
lo

r f
or

ra
je

ro
 y

 la
 p

re
fe

re
nc

ia
, l

a 
lo

ca
lid

ad
 d

e m
ue

str
eo

 y
 lo

s v
al

or
es

 d
e δ

13
C 

y 
δ15

N
 p

ar
a 

ca
da

 es
pé

cim
en

.



Samec - CUADERNOS - SERIES ESPECIALES 2 (1): 61-85, 2014.

72

31
97

0
Fa

bi
an

a 
pu

ne
ns

is 
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s y
 ta

llo
s

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
La

pa
o

-2
3,

0
7,

2

31
97

1
Ju

ne
lli

a 
se

rip
hi

oi
de

s 
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

4,
7

6,
5

31
97

2
Ju

ne
lli

a 
se

rip
hi

oi
de

s 
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

5,
4

6,
5

31
97

3
Ju

ne
lli

a 
se

rip
hi

oi
de

s 
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

La
pa

o
-2

6,
2

6,
8

31
93

0
Se

ne
cio

 v
iri

di
s

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

O
jo

 d
e 

A
gu

a
-2

6,
3

5,
1

31
93

1
Se

ne
cio

 v
iri

di
s

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

O
jo

 d
e 

A
gu

a
-2

6,
6

5,
2

31
93

2
Fa

bi
an

a 
aff

. d
en

sa
 

ar
bu

st
o

So
la

na
ce

ae
ho

ja
s y

 ta
llo

s
ba

jo
Q

ue
br

ad
a 

O
jo

 d
e 

A
gu

a
-2

5,
4

4,
5

31
93

3
Fa

bi
an

a 
aff

. d
en

sa
ar

bu
st

o
So

la
na

ce
ae

ho
ja

s y
 ta

llo
s

ba
jo

Q
ue

br
ad

a 
O

jo
 d

e 
A

gu
a

-2
5,

3
4,

2

31
93

4
St

ip
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s
m

ed
io

Q
ue

br
ad

a 
O

jo
 d

e 
A

gu
a

-2
5,

2
2,

4

31
93

5
St

ip
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s
m

ed
io

Q
ue

br
ad

a 
O

jo
 d

e 
A

gu
a

-2
5,

9
3,

4

31
93

6
St

ip
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s
m

ed
io

Q
ue

br
ad

a 
O

jo
 d

e 
A

gu
a

-2
4,

9
2,

7

31
93

7
St

ip
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s
m

ed
io

Q
ue

br
ad

a 
O

jo
 d

e 
A

gu
a

-2
4,

8
3,

1

31
93

8
Ju

ne
lli

a 
se

rip
hi

oi
de

s 
ar

bu
st

o
Ve

rb
en

ac
ea

e
ho

ja
s y

 fl
or

m
ed

io
Q

ue
br

ad
a 

O
jo

 d
e 

A
gu

a
-2

2,
5

4,
9

34
51

0
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s y

 ta
llo

s
de

sc
on

oc
id

o
Q

ue
br

ad
a 

O
jo

 d
e 

A
gu

a
-2

7,
3

2,
9

31
64

6
D

ist
ich

lis
 a

ff.
 H

um
ili

s
gr

am
ín

ea
Po

ac
ea

e
ho

ja
s

al
to

Ve
ga

 L
ap

ao
-1

2,
2

8,
2

31
64

7
D

ist
ich

lis
 a

ff.
 H

um
ili

s
gr

am
ín

ea
Po

ac
ea

e
ho

ja
s

al
to

Ve
ga

 L
ap

ao
-1

2,
6

7,
5

31
64

8
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s y

 ta
llo

s
de

sc
on

oc
id

o
Ve

ga
 L

ap
ao

-2
5,

7
5,

4

31
64

9
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s y

 ta
llo

s
de

sc
on

oc
id

o
Ve

ga
 L

ap
ao

-2
5,

8
7,

7

31
65

0
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
de

sc
on

oc
id

o
Ve

ga
 L

ap
ao

-2
8,

0
9,

5

31
65

1
D

ey
eu

xi
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
m

ed
io

Ve
ga

 L
ap

ao
-2

3,
9

7,
4

31
65

2
D

ey
eu

xi
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 ta

llo
s

m
ed

io
Ve

ga
 L

ap
ao

-2
5,

1
5,

8

31
65

3
Pa

ra
str

ep
hi

a 
lep

id
op

hy
lla

ar
bu

st
o

A
st

er
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

ba
jo

Ve
ga

 L
ap

ao
-2

5,
0

8,
6

31
71

8
D

ey
eu

xi
a 

sp
.

gr
am

ín
ea

Po
ac

ea
e

ho
ja

s y
 fl

or
m

ed
io

Ve
ga

 L
ap

ao
-2

3,
8

5,
9

31
71

9
Si

n 
id

en
tifi

ca
r

hi
er

ba
D

es
co

no
ci

do
ho

ja
s

de
sc

on
oc

id
o

Ve
ga

 L
ap

ao
-2

6,
2

4,
6

31
72

0
El

eo
ch

ar
is 

sp
. 

ju
nc

o
C

yp
er

ac
ea

e
ho

ja
s y

 fl
or

m
ed

io
Ve

ga
 L

ap
ao

-2
4,

4
9,

6

31
95

2
Li

la
eo

ps
is 

m
ac

lo
vi

an
a 

hi
er

ba
Ap

ia
ce

ae
ho

ja
s

de
sc

on
oc

id
o

Ve
ga

 L
ap

ao
-2

6,
3

2,
6

31
95

3
El

eo
ch

ar
is 

ps
eu

do
al

bi
br

ac
te

at
a 

ju
nc

o
C

yp
er

ac
ea

e
ho

ja
s y

 fl
or

m
ed

io
Ve

ga
 L

ap
ao

-2
5,

4
3,

2

31
95

4
Lo

be
lia

 o
lig

op
hy

lla
 

hi
er

ba
C

am
pa

nu
la

ce
ae

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

de
sc

on
oc

id
o

Ve
ga

 L
ap

ao
-2

6,
3

1,
9

31
95

5
Li

la
eo

ps
is 

m
ac

lo
vi

an
a 

hi
er

ba
Ap

ia
ce

ae
ho

ja
s

de
sc

on
oc

id
o

Ve
ga

 L
ap

ao
-2

5,
0

10
,0

31
95

6
H

al
er

pe
ste

s e
xi

lis
 

hi
er

ba
Ra

nu
nc

ul
ac

ea
e

ho
ja

s, 
ta

llo
s y

 fl
or

de
sc

on
oc

id
o

Ve
ga

 L
ap

ao
-2

5,
7

1,
3

31
95

7
Li

la
eo

ps
is 

m
ac

lo
vi

an
a 

hi
er

ba
Ap

ia
ce

ae
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
de

sc
on

oc
id

o
Ve

ga
 L

ap
ao

-2
6,

7
0,

5

31
95

8
H

al
er

pe
ste

s e
xi

lis
hi

er
ba

Ra
nu

nc
ul

ac
ea

e
ho

ja
s, 

ta
llo

s y
 fl

or
de

sc
on

oc
id

o
Ve

ga
 L

ap
ao

-2
5,

6
0,

3

Ta
bl

a 
1.

 (C
on

tin
ua

ció
n)

 E
sp

ec
ím

en
es

 v
eg

et
al

es
 m

ue
str

ea
do

s. 
Se

 co
ns

ig
na

 el
 n

úm
er

o 
de

 m
ue

str
a 

de
 la

bo
ra

to
rio

, l
a 

es
pe

cie
, e

l t
ip

o 
de

 v
eg

et
al

, l
a 

fa
m

ili
a,

 la
s p

ar
te

s 
m

ue
str

ea
da

s, 
el 

va
lo

r f
or

ra
je

ro
 y

 la
 p

re
fe

re
nc

ia
, l

a 
lo

ca
lid

ad
 d

e m
ue

str
eo

 y
 lo

s v
al

or
es

 d
e δ

13
C 

y 
δ15

N
 p

ar
a 

ca
da

 es
pé

cim
en

.



Samec - CUADERNOS - SERIES ESPECIALES 2 (1): 61-85, 2014.

73

Las Figuras 2 y 3 muestran las diferencias en los 
valores de d13C y d15N entre las distintas unidades 
vegetales muestreadas. Entonces, tal como puede 
observarse en la Figura 2, el piso altitudinal que 
presenta la mayor variación en los valores de d13C 
es el tolar (DE = 4,2) con un rango entre -30,3 ‰ 
(valor extremo de las plantas C3 en esa unidad) y 
-12,8 ‰ (valor extremo de las C4 en esa unidad), 
donde también se muestrearon la mayor cantidad 
de especímenes (n = 53). Asimismo, se observa 
la existencia de una diferencia notable entre los 
valores de d13C de las plantas C4 del tolar y la vega, 
siendo estos últimos más elevados. Sin embargo, 
dicha diferencia puede responder al hecho de 
que la cantidad de especímenes de plantas C4 
muestreados en ambas unidades es aún pequeña (n 
tolar = 7 vs. n vega = 2). Por otro lado, en lo que se 
refiere a la vegetación C3 no existe una diferencia 
significativa entre las tres unidades muestreadas 
(One-way ANOVA F = 2,30 p = 0,11). 

En el caso de los valores de d15N, tal como puede 
observarse en la Figura 3, la unidad vegetal que 
presenta la mayor variación es la vega (DE = 
3,25), a pesar de que la cantidad de especímenes 
muestreados aquí es menor (n = 18) que en las 
otras unidades. Este aspecto podría estar vinculado 
a la existencia de variaciones en el acceso a 
nutrientes y humedad por parte de los distintos 
especímenes vegetales muestreados en dicha 
unidad vegetal. Al comparar los valores de d15N 
de los tres grupos entre sí, encontramos que existe 
una diferencia significativa (One-way ANOVA F 
= 9,93 p = 1,26E-04). Esta diferencia se vincula 
al contraste que se observa entre los valores más 
bajos del ecotono y los valores más altos del tolar 
y la vega, aspecto ligado a la diferencia en  la 
disponibilidad de humedad que existe entre estas 
dos últimas localidades y la primera, tal como 
fuera comentado previamente (Hartman y Danin 
2010; Heaton 1987).

Figura 2. Valores de δ13C de la vegetación según la unidad vegetal de proce-
dencia. 
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Colágeno Óseo

Los resultados del análisis de las composiciones 
isotópicas del carbono y el nitrógeno del colágeno 
óseo de las 26 llamas que integran los dos rebaños 
muestreados han arrojado valores de d13C que 
oscilan entre -20,4 ‰ y -16,9 ‰ con una media 
de -18,5 ‰, y valores de d15N que varían entre 5,1 
‰ y 9,7 ‰ con una media de 7,2 ‰ (ver Tabla 2 
y Figura 4). 
Al mismo tiempo, los rebaños presentan ciertas 
diferencias entre sí, tal como se observa en la 
Figura 4. Por un lado, el rebaño de Lapao (n = 14) 
presenta valores de d13C que oscilan entre -18,8 ‰ 
y -16,9 ‰ con una media de -17,6 ‰ y valores 
de d15N que varían entre 6,8 ‰ y 9,7 ‰ con una 
media de 8,3 ‰. Por otro lado, el rebaño de Agua 
Chica (n = 12) presenta valores de d13C que oscilan 
entre -20,4 ‰ y -18,4 ‰ con una media de -19,6 
‰ y valores de d15N que varían entre 5,1 ‰ y 7,6 
‰ con una media de 5,9 ‰. En ambos grupos 
encontramos que los valores de d13C presentan 
una menor dispersión que los de d15N (DE d13C 
Lapao = 0,59, DE d13C Agua Chica = 0,59, DE 
d15N Lapao = 0,82, DE d15N Agua Chica = 0,75).
Al comparar los resultados de ambos rebaños 
entre sí, tal como puede observarse en la Figura 5, 
los valores de d13C correspondientes a Lapao son 
más altos que aquellos correspondientes a Agua 

Chica, existiendo una diferencia significativa entre 
ambos grupos (Test T F = 1,02 T = 8,92 p = 4,38E-

09). Esta diferencia apunta a la existencia de una 
dieta con un mayor aporte de vegetación C4 para 
el rebaño de Lapao, aspecto que resulta lógico si 
consideramos que dicho rebaño se alimenta de 
pasturas que se encuentran a menor altitud y, por 
ende, en las existe disponibilidad de plantas C4 
para el consumo de estos herbívoros, como fuera 
mencionado anteriormente. 
Al mismo tiempo, se calculó la proporción de 
plantas C4 y CAM incluidas en la dieta de ambos 
rebaños, empleando un modelo de mezcla lineal. 
Para ello se utilizó la serie de ecuaciones elaboradas 
por Phillips y Gregg (2001) y especificadas en 
el archivo Excel disponible en la página http://
www.epa.gov/wed/pages/models/stableIsotopes/
isotopes/isoerror1_04.htm, a saber:

  `d13Cmuestra = `d13Cdieta + D13C
  `d13Cdieta = f C4yCAM`d13CC4yCAM + f C3`d13CC3

    f C4yCAM + f C3 = 1

Se tomó como factor de discriminación ( D13C ) el 
valor de 5 ‰, en función de la literatura publicada 
sobre factores de discriminación en poblaciones 
de herbívoros en condiciones ecológicas (Koch et 
al. 1994). Este factor fue sustraído de los valores 
medios de d13C de ambos rebaños para obtener 

Figura 3. Valores de δ15N de la vegetación según la unidad vegetal de procedencia.

http://www.epa.gov/wed/pages/models/stableIsotopes/isotopes/isoerror1_04.htm
http://www.epa.gov/wed/pages/models/stableIsotopes/isotopes/isoerror1_04.htm
http://www.epa.gov/wed/pages/models/stableIsotopes/isotopes/isoerror1_04.htm
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Figura 4. Valores de δ13C y δ15N correspondientes a los rebaños de llamas de Lapao y Agua Chica.
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Muestra Parte esqueletaria Edad Localidad δ13C ‰ δ15N ‰ C:N %C %N

32037 RMI adulto Lapao -17,3 8,3 3,3 40,5 14,5

32038 RMI adulto Lapao -18,1 8,0 3,4 46,6 16,4

19139 Húmero adulto Lapao -17,3 7,2 3,1 43,3 16,1

19140 Húmero adulto joven Lapao -17,0 8,2 3,5 46,7 15,5

19142 Metatarso adulto joven Lapao -17,2 9,0 3,1 45,7 17,0

19145 Húmero adulto Lapao -18,1 8,6 3,6 41,2 13,5

19146 Fémur adulto Lapao -18,8 7,1 3,5 42,0 14,1

19148 Metacarpo adulto Lapao -17,6 9,7 3,2 43,6 16,1

19149 Fémur adulto joven Lapao -17,2 6,8 3,2 44,3 16,0

19150 Fémur adulto Lapao -18,4 8,7 3,4 42,7 14,8

27352 RMD adulto joven Lapao -16,9 8,1 3,4 36,7 12,6

27354 Húmero adulto Lapao -16,9 8,3 3,3 46,6 16,7

27355 RMI senil Lapao -17,4 9,3 3,4 43,5 15,1

31656 Húmero adulto Lapao -17,8 8,5 3,4 44,6 15,3

19138 Radio Ulna adulto Agua Chica -19,9 5,1 3,3 45,7 16,2

19141 Metatarso adulto Agua Chica -19,5 6,2 3,1 44,3 16,4

19143 RMD adulto joven Agua Chica -19,4 6,4 3,3 44,1 15,8

20345 Radio Ulna adulto Agua Chica -19,2 6,0 3,1 44,0 16,6

20346 RMI adulto Agua Chica -19,3 6,6 3,4 43,1 14,8

20347 Mandíbula adulto Agua Chica -18,4 5,7 3,4 43,1 14,8

20348 Metapodio adulto Agua Chica -20 7,6 3,3 43,7 15,7

20349 Metapodio adulto Agua Chica -19,1 5,5 3,2 44,6 16,4

20350 Metapodio adulto Agua Chica -20,4 5,1 3,3 43,4 15,3

20351 Radio Ulna adulto Agua Chica -20 5,3 3,4 42,7 14,8

20352 Falange adulto Agua Chica -20,3 6,4 3,3 43,9 15,3

20353 Radio Ulna adulto joven Agua Chica -20,2 5,3 3,3 42,9 15,3

Tabla 2. Resultados de la medición de las composiciones isotópicas del carbono y el nitrógeno sobre el co-
lágeno óseo de dos rebaños de llamas de la Puna Seca. Se consigna el número de muestra de laboratorio, 
la parte esqueletaria, la edad estimada, el sitio en el que fue recolectada la muestra, los valores de δ13C y 
δ15N, la relación C:N, y los porcentajes de carbono y nitrógeno para cada muestra.



Samec - CUADERNOS - SERIES ESPECIALES 2 (1): 61-85, 2014.

76

Figura 5. Valores de δ13C de colágeno óseo representando los dos rebaños de llamas muestreados.

los valores medios de la dieta de cada grupo, 
utilizándose estos valores con sus respectivos 
DE en el cálculo de la proporción de plantas C4 
y CAM ( f C4yCAM ). Por otro lado, al contar con 
los valores de d13C de las pasturas ingeridas por 
los rebaños, se han utilizado los valores medios de 
los tipos fotosintéticos muestreados, considerando 
por un lado la media de la vegetación C3 (`d13CC3 

= 25,2 ‰ ) y por el otro la media de la vegetación 
C4 y CAM (`d13CC4yCAM = 13,9 ‰ ) con sus sendos 
DE. Se decidió agrupar a los valores de las plantas 
C4 y CAM debido a que el único espécimen medido 
que representa a este último tipo presentaba un 
valor de d13C similar a los de la vegetación C4. 
Los resultados de los cálculos de la proporción de 

Rebaño
Proporción 

media de plantas C4 
y CAM en la dieta

Intervalo de confianza 
del 95%

Lapao 0,23 0,19 - 0,27
Agua 
Chica 0,05 0 - 0,09

Tabla 3. Cálculos de la proporción de vegetales C4 y CAM 
en la dieta de ambos rebaños, realizados a partir de los 
procedimientos especificados en Phillips y Gregg (2001).

plantas C4 y CAM en la dieta de ambos rebaños 
se encuentran consignados en la Tabla 3. Allí se 
observa la existencia de una diferencia notable en 
el aporte de este tipo de vegetación a la dieta de los 
dos rebaños, con una media de 0,23 para el caso de 
Lapao y una de 0,05 para el caso de Agua Chica, 
números que representan un 23 % y un 5 % de 
plantas C4 y CAM incluidas en la dieta de ambos 
grupos respectivamente.
En el caso de los valores de d15N, tal como se 
observa en la Figura 6, existe una diferencia 
significativa entre ambos rebaños (Test T F = 1,20 
T = 7,53 p = 8,98E-08) dado que los valores de 
Lapao son más altos que los de Agua Chica. 
En la Figura 7 podemos observar las medias de 
los rebaños de Lapao y Agua Chica con sus DE, 
las dietas estimadas para los mismos a partir de 
la sustracción de los factores de discriminación 
para valores de d13C y d15N, y las medias de los 
distintos tipos de vegetación de las tres unidades 
muestreadas también con sus DE. Si consideramos 
un factor de discriminación entre dieta y 
consumidor de 5 ‰ para los valores de d13C y 
uno de 3 ‰ para los valores de d15N, se puede 
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observar que la dieta de las llamas de Agua Chica 
se explica perfectamente considerando la media y 
la dispersión de la vegetación del ecotono, como 
resultaba esperable en función de la información 
etnográfica sobre las áreas de pastura utilizadas por 
este rebaño. Por otro lado, en el caso del rebaño de 
Lapao, la dieta presenta proporciones variables de 
vegetación C3 y C4 del tolar y la vega, tal como 
resultaba esperable en función de la información 
etnográfica sobre las áreas de pastura utilizadas 
por este otro rebaño. 

DISCUSION

Los resultados presentados aquí han demostrado 
la influencia de la variable altitudinal sobre 
las composiciones isotópicas del carbono y 
el nitrógeno de las pasturas y de los rebaños 
muestreados. 
En lo que se refiere a los valores isotópicos medidos 
sobre la vegetación de las distintas comunidades 
vegetales, la altitud se ha manifestado tanto en los 
valores de d13C como en los valores de d15N. En una 
primera instancia, se ha registrado una diferencia 
en la distribución de las plantas C3 y C4 en función 

de la altitud, dado que las plantas C4 se encuentran 
presentes en la vega y el tolar, es decir por debajo 
de los 3900 msnm, mientras que se encuentran 
ausentes en el ecotono, es decir por encima de los 
3900 msnm (Panarello y Fernández 2002; Tieszen 
y Chapman 1992). Por otro lado, la altitud también 
se ha manifestado en los valores de d15N medidos 
sobre la vegetación, dado que los valores más 
altos se encuentran en las comunidades situadas 
por debajo de los 3900 msnm con condiciones de 
menor humedad, mientras que los más bajos se 
encuentran en las cotas por encima de los 3900 
msnm donde la humedad es mayor (Ambrose 
1991). 
Al mismo tiempo, resulta interesante destacar que 
los valores promedio de d13C de la vegetación C3 

y C4 presentados aquí (media plantas C3 = -25,2 
‰, media plantas C4 = -14 ‰) presentan ciertas 
diferencias con los valores promedio globales para 
ambos tipos de vegetación (media plantas C3 = 
-27 ‰, media plantas C4 = -12,5 ‰) (Codron et 
al. 2005; O’Leary 1988; Smith y Epstein 1971). 
Este hecho puede deberse al efecto de distintas 
variables, tales como la altitud, la cual puede afectar 
los valores de d13C de la vegetación C3 (Körner et 

Figura 6. Valores de δ15N de colágeno óseo representando los dos rebaños de llamas mues-
treados.
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al. 1991, Szpak et al. 2013) o la estacionalidad, 
la cual también puede afectar los valores de la 
vegetación C3 y potencialmente los de C4 (Codron 
et al. 2005; Hartman y Danin 2010).
En el caso de los valores isotópicos de los dos 
rebaños de llamas, estos se ajustan a los resultados 
esperados en función del efecto de la altitud en los 
valores de d13C y d15N medidos sobre las pasturas 
ingeridas. Como fuera planteado en trabajos 
previos, existe una correlación negativa entre la 
altitud y los valores de d13C y d15N medidos sobre 
camélidos domésticos y silvestres (Fernández y 
Panarello 1999-2001, Samec 2012; Samec et al. 
2014; Yacobaccio et al. 2009, 2010). Siguiendo esta 
tendencia, las llamas de Lapao, que se alimentan 
entre los 3600 y los 3800 msnm, presentan valores 
más elevados de d13C, en función del consumo de 
una mayor cantidad de vegetación C4, tal como 
muestra el cálculo de la proporción de especies C4 
y CAM en la dieta de este rebaño. Por otro lado, las 
llamas de Agua Chica, que se alimentan entre los 
3900 y los 4100 msnm, presentan valores menos 
elevados de d13C, revelando la poca importancia, y 

en algunos casos completa ausencia, de vegetación 
C4 en la dieta, tal como revela el cálculo de la 
proporción de plantas C4 y CAM en la dieta de este 
rebaño. Sin embargo, si bien dichos cálculos toman 
en cuenta la variabilidad de la señal isotópica del 
consumidor y de las fuentes de alimento (Phillips 
y Gregg 2001), no contemplan la variabilidad que 
pudiera existir en el factor de discriminación, el 
cual se asume como constante.
En el caso de los valores de d15N medidos sobre 
ambos rebaños, estos también se ajustan a la 
altitud, dado que los valores más elevados se 
encuentran en la cota altitudinal más baja, en 
donde las condiciones de humedad son menores, 
mientras que los valores más bajos se sitúan en la 
cota más alta donde las condiciones de humedad 
son mayores. Este patrón se explica fácilmente al 
considerar las diferencias entre los valores medios 
de d15N de la vegetación muestreada por encima 
y por debajo de los 3900 msnm, como fuera 
mencionado previamente. Estos resultados se 
encuentran en consonancia con aquellos estudios 
que plantean la existencia una correlación negativa 

Figura 7. Valores medios de δ13C yδ15N con los DE respectivos de las plantas de las tres unidades vegeta-
les y los dos rebaños de llamas muestreados. En negro se halla representada la vegetación C3 y en blanco 
la vegetación C4 de las unidades vegetales del tolar (triángulos), la vega (círculos) y el ecotono (guión), 
los cuadrados en gris representan ambos rebaños y las cruces representan la dieta estimada para cada 
rebaño a partir de la sustracción de los factores de discriminación. 
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entre la humedad y los valores de d15N medidos 
sobre herbívoros (Heaton et al. 1986; Murphy y 
Bowman 2006; Pate y Anson 2008, entre otros). 
Al mismo tiempo, existe una mayor variación en 
los valores de d15N que en los valores de d13C hacia 
el interior de los rebaños, aspecto probablemente 
ligado a las diferencias metabólicas y fisiológicas 
entre los individuos (Ambrose y DeNiro 1986; 
Minagawa y Wada 1984). 

CONCLUSIONES

Los resultados presentados aquí han permitido 
ahondar en la variabilidad isotópica exhibida 
por los rebaños de llamas muestreados y 
explicarla a partir de los valores isotópicos de la 
vegetación del área. Estos resultados muestran 
que las composiciones isotópicas del carbono y 
el nitrógeno de una misma especie de herbívoro 
pueden variar entre distintos sitios dentro de la 
misma región geográfica, en función del efecto que 
tienen variables tales como la altitud y la humedad 
sobre la composición isotópica de la vegetación de 
la que se alimentan (Ambrose 1991; Britton et al. 
2008; Fernández y Panarello 1999-2001). 
Al mismo tiempo, la transhumancia practicada por 
los grupos pastoriles que ocupan la Puna Seca en 
la actualidad no involucra grandes distancias entre 
las áreas de pasturas utilizadas, hecho que se refleja 
particularmente en la acotada variabilidad en los 
valores de d13C de ambos rebaños. Estos resultados 
permiten elaborar expectativas sobre los valores 
de d13C y d15N medidos sobre tejidos animales 
para las distintas cotas altitudinales, ofreciendo un 
material para contrastar hipótesis arqueológicas 
en relación al rango altitudinal empleado por los 
grupos pastoriles en el pasado. Por supuesto que 
existe un problema potencial de equifinalidad 
entre los resultados de los cambios culturales, 
de existir efectivamente diferencias en el uso de 
las distintas cotas y pasturas entre el presente y 
el pasado, y los resultados de las variaciones en 
la disponibilidad de vegetación C3 y C4 producto 
de posibles cambios ambientales. Sin embargo, 
estas cuestiones pueden ser fácilmente controladas 
a partir de los modelos paleoambientales que se 
han generado para el área a través del empleo de 

proxies tales como diatomeas y polen (Morales 
2011; Morales et al. 2009). Una vez controlados 
estos factores ajenos a la agencia humana, los 
patrones exhibidos por los valores de d13C y d15N 
medidos sobre los rebaños de llamas pueden ser 
empleados como un marco de referencia en la 
evaluación de los valores isotópicos generados a 
partir del análisis de materiales óseos recuperados 
en contextos pastoriles prehistóricos. En este 
sentido, el modelo presentado en este trabajo 
nos permitirá evaluar los alcances del pastoreo 
prehistórico en la Puna Seca, tal como ha sido 
esbozado en un trabajo anterior (ver Yacobaccio 
et al. 2010). 
Al mismo tiempo, los patrones exhibidos por los 
valores de d13C y d15N medidos sobre la vegetación 
y los camélidos pueden ser utilizados como punto 
de partida para las reconstrucciones de paleodietas 
humanas a través del análisis de isótopos estables 
sobre restos humanos, estableciendo una línea 
de base para las interpretaciones paleodietarias 
en el marco de condiciones climáticas conocidas 
(Killian et al. 2012).
Entonces, este estudio representa una nueva 
aproximación a la variabilidad isotópica exhibida 
por la vegetación y los camélidos domésticos en las 
tierras altas de los Andes Centro Sur. En el futuro, 
los patrones discutidos aquí podrán ser aplicados 
al estudio de la variabilidad isotópica exhibida 
por las arqueofaunas recuperadas en el área, y así 
ganar una nueva perspectiva en la investigación de 
las estrategias pastoriles empleadas por los grupos 
humanos que ocuparon el área desde ca. 3500 años 
AP. Al mismo tiempo los resultados presentados 
aquí podrán dar pie al desarrollo de una ecología 
isotópica del área que contemple nuevas líneas, 
tales como la medición de la composición 
isotópica del oxígeno sobre los mismos materiales 
a fin ajustar el modelo altitudinal, o el muestreo 
de pelo o de capas de dentina en dientes a fin de 
comprender los cambios estacionales en el uso de 
las pasturas.
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